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RESUMEN 

En el Jardin Botanico de la UNELLEZ-Barinas se llevaron a 
cab0 dos experiencias durahte la epoca hQmeda de 10s afios 89 y 90 
con la finalidad de determinar 10s mecanismos y procesos de 
crecimiento y produccion de Panicum maximum como respuesta a la 
intensidad y frecuencia de corte (crecimiento compensatorio), y a 
10s efectos de la fertilizacion quimica. 

Durante el ano 89 se estudio la respuesta de P. maximum a 
dos alturas de corte 15 y 25 cm y a tres frecuencias de corte: 
15, 30 y 45 dias. En el afio 90 se realizo una experiencia con 
diferentes tratamientos de fertilizacion: sin fertilizante, 
fertilizado con nitrogeno, fertilizado con NPK y fertilizado con 
NPK en dos oportunidades; en este experiment0 se utilizo una 
altura de corte de 25 cm y una frecuencia de 30 dias para todos 
10s tratamientos de fertilizacion. 

En estos dos experimentos se estimo: la blomasa y produccion 
aerea por el metodo de cosechas; la biomasa subterranea 
cualitativamente; la asimilacion de C02 utilizando analisis 
infrarrojo de gases con un sistema abierto (para la hoja) y un 
sistema cerrado (para toda la planta), junto con mediciones de la 
temperatura foliar, RFA, transpiraci6n y humedad relativa; el 
area foliar y las tasas de crecimiento y crecimiento relative; 
tambien se realiz6 un analisis de crecimient? para 10s dias 
siguientes a1 corte, y se cuantifico la concentracion de 
nitrogeno foliar, 

Se encontro que las plantas control tuvieron una mayor 
biomasa y produccion aerea en relacion a plantas cortadas, sin 
embargo la distribucion de asimilados fue principalmente a 
6rganos de sosten, lo cual repercute en un menor aprovechamiento 
de la planta como forra je. Dentro de 10s tratamientos de corte, 
las plantas cortadas cada 30 dias a 25 cm de altura y 
fertilizadas con NPK presentaron la mayor producci6n y biomasa 
aerea, con una distribucion de 10s asimilados hacia el tejido 
foliar, en beneficio de su uso como forraje. Las tasas de 
asimilacion de C02 fueron mayores en hojas maduras de plantas 
cortadas en relacion a las plantas control, con un maximo 
fotosintetico a 10s 9 dias despues del corte. Los resultados de 
asimilacibn medidos con el sistema cerrado son similares y 
complernentarios a 10s obtenidos con el sistema abierto, ademas se 
encontraron tasas de asimilacion neta negativas en plantas con 
menos de 5 dias de cortadas. Se encontro un rapido crecimiento 
del Area foliar, asi como un aumento de la tasa de crecimiento en 
10s primeros dias despues del corte. La concentracibn de 
nitrogeno foliar es mucho mas alta para las plantas cortadas y el 
patron de variation despues del corte es similar a1 observado 
para la tasa asimilatoria. 



, Para explicar 10s mecanismos y procesos implicados en el 
aumento de la produccion y crecimiento por: efecto del corte se 
propone un modelo donde se describen 10s cambios en 10s 
diferentes parametros de produccion y crecimiento, 10s cuales 
determinan tres fases de crecimiento:recuperaci6n (entre 10s 0 y 
9 dias despues del corte), compensaci6n (entre 10s 1 0  y 30  dias 
aproximadamente) y normalization y/o reproduccion (entre 3 0  y mas 
de 60  dias despues del corte). 
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1,- INTRODUCCION 

Uno de 10s aspectos mas interesantes en la ecologia, es el 

estudio de las relaciones entre la plantas y 10s animales. Y 

dentro de estas relaciones cabe destacar la respuesta de las 

plantas a1 ser consumidas por 10s animales, es decir la respuesta 

a la herbivoria. Dentro de la relaci6n de herbivoria podemos 

encontrar diferentes interrelaciones que van a estar 

diferenciadas por el tipo de elemento vegetal y/o animal que 

interviene en la relaci6n. Es asi como existen investigaciones 

destinadas a1 estudio del efecto causado por parasitos sobre las 

plantas, o el efecto de la herbivoria de las hormigas sobre 10s 

arboles y plantas de un determinado lugar, y por supuesto, 10s 

estudios de la relacion entre grandes herbivoros como 10s 

ungulados y las gramineas y ciperdceas (graminoides). 

Este ultimo tipo de relaci6n entre consumidores primaries 

(herbivoros) y 10s productores (graminoides), puede ser enfocado 

ya sea, como un proceso natural que ha ocurrido durante todo el 

proceso evolutivo de las especies implicadas en la relacion, o 

como un proceso antropico donde el hombre desde sus inicios como 

domesticador de plantas y animales, ha utilizado este tipo de 

relacion para su beneficio hasta el dia de hoy. 

Con respecto a la relacion herbivoro - graminoide, en la cual 
el hombre puede formar parte del sistema como ente modificador, 

las investigaciones puden tener dos tendencias muy diferentes. En 

un primer caso las investigaciones estan dirigidas a seleccionar, 

a traves de prueba y error, las especies vegetales que mayor 



beneficio puedan ofrecer a1 hombre para mantener una alta 

\ ' produccidn de consumidores primarios, ba jo las condioiones g 
B ambientales de un determinado lugar, y tomando en cuenta 10s , 

. requerimientos alimenticios de la especie animal. A este tipo de 

investigaci6n le denominaremos agronomica. 

La segunda tendencia o tipo de investigacidn est6 dirigida a 

conocer 10s procesos, mecanismos y funcionamiento de las plantas 

cuando son consumidas por 10s herbivoros, ya sea sin la 

, J -  

influencia del hombre como ente perturbador, es decir en 

condiciones naturales, o dentro de un sistema controlado y en 
I 

beneficio del hombre. Este tipo de investigaciones permite 

conocer el Lpor que? de 10s resultados que se obtienen a travks 

del anterior enfoque de investigation. El planteamiento, 

metodologia, desarrollo y anAlisis que caracteriza estas 

investigaciones es netamente ecologico. 

Durante el desarrollo de la investigaciones destinadas a 

conocer cual es la respuesta de las plantas a la herbivoria, se 

observa que las plantas, en zspecial las gramineas destinadas a1 

forraje y pastoreo tienen un rapid0 y 6ptimo crecimiento, incluso 

mayor que plantas no sometidas a la herbivoria. Es de hacer notar 

- que el campesino conoce intuitivamente este hecho, y sabe manejar 

sus pastizales de tal forma que mantiene el equilibrio entre la 

produccion primaria y el consumo por 10s herbivoros. 

De las investigaciones desarrolladas con miras a conocer la 
k 

i f respuesta de las plantas a la herbivoria, se crea la hip6tesis 

c del Crecimiento Compensatorio. Este podria definirse simplemente 
t 



como el proceso mediante el cual se iguala .o compensa el efecto 
i 

negativo causado por algun factor externo (defoliation). 

POr 0tr0 lado tenemos que el propdsito principal en 10s 

pastizales como agroecosistemas, es la obtenci6n de un product0 

con un gran rendimiento. Este rendimiento se obtiene a travks de 

un buen manejo del pasto o forraje; sin embargo el buen manejo de 

la especie forrajera implica el conocimiento de 10s factores que 

pueden estar afectando su producci6n. 

Dos de 10s principales factores que modifican la produccidn 

y rendimiento dc: las gramineas forrajeras en pastizales manejados 

con fines de produccion animal son: a.- La frecuencia e 

intensidad del pastoreo por 10s l~erbivoros y/o corte para 

utilizar el makerial como forraje, y b.- La fertilizacidn 

quirnica. 

La principzl interrogante planteada en este trabajo es 

iCuales son 10s mecanismos de respuesta de P. maximum a1 ser 

sonetida a diferentes tratamientos de intensidad y frecuencia de 

corte, y a diferentes condiciones de fertilizaci6n quimica, 

observados a traves de diferentes parametros de producci6n y 

crecimiento? 

A . -  HIPOTESIS ' 

P. maximum es una gr.aminea tropical muy utilizada como 

forraje por sus altos rendirnientos prbductivos. Es de esperar que 

esta especie p>esente un crecimiento compensatorio a1 ser 

sometido a corte. Este crecimiento .compensatorio se va a 

manifestar a trives de diverbos mecanismos relacionados con su 



producci6n y crecimiento. 

Los principales parametros productivos y de crecimiento 

afectados por el corte y la fertilization son la Producci6n 

Primaria Neta (PPN), la distribuci6n de asimilados, la 

acumulaci6n de biomasa aerea (Ba), la tasa asimilatoria de C02 

(A), la Tasa de Crecimiento (R) y la acumulacion de nutrientes 

entre otros. 

Distintos tratamientos de intensidad y frecuencia del corte 

pueden determinar diferencias cualitativas y cuantitativas en 10s 

mecanismos de respuesta, conduciendo a la obtencion de una 

frecuencia e intensidad de manejo optima para la obtenci6n de una 

mayor productividad. 

Un aporte adicional de fertilizante quimico puede aumentar y 

promover una mayor respuesta productiva y de crecimiento frente 

a1 corte. Tambien la forma de distribuci6n del fertilizante en el 
-.- . 

tiempo y en el espacio puede conducir a diferencias 

significativas en la produccion. 

8.- OBSETIVO 

El objetivo principal de este trabajo es estudiar las 

respuestas de Panicum maximum a1 corte y a la fertilizaci6r1, en 

terminos de su produccion primaria y su intercambio gaseoso, asi 

como de otros procesos fisiol6gicos vinculados a la 

productividad. 

Para lograr estos objetivos, se plantean 10s siguientes 

prop6sitos especificos: 



1.- Medicion de la biomasa y PPN aerea por el mktodo de cosechas 

sucesivas. A 

2.- Estimation cualitativa de la biomasa subterranea. 

3.- Estudio de la dinarnica de vastagos y hojas en 10s dias 

siguientes al corte. 

4.- Determination de 10s valores de Area foliar en 10s dias 

siguientes a1 corte. 

5.- Cuantificacion de la distribucidn de biomasa aerea. 

6 , -  Medicion de la calidad del material vegetal analizando 

i contenido de nitrogen0 foliar. 

7.- Medici~n del intercambio de gases en las hojas y plantas 

completas, en 10s dias siguientes a1 corte, 
/ 

8,- Analisis del crecimiento en 10s dias siguientes a1 corte 

tomando en consideracidn 10s parametros de producci6n asimilacidn 

y dinarnica de la biomasa aerea, en relacidn a la frecuencia e 

intensidad del corte, y a1 tipo de fertilization. 



\ 
IS - - A S P E C T O S  T E O R I C O S  

A,-IMPORTANCIA DE LA HERBIVORIA 

Una de las principales relaciones entre las plantas y 10s 

animales es la herbivoria, que simplemente se puede definir como 

el consumo de plantas por animales. Este consumo de plantas por 

parte de 10s animales, es en la mayoria de 10s casos para la 

alimentacion directa de 10s ultimos. 

La herbivoria puede observarse desde muchos punto de vista, 

cqnsiderando niveles de org6nizacion. En un primer caso como 

proceso trasformador de energia dentro de un ecosistema, a1 

evaluarse el flujo de materia y energia entre compartimientos del 

sistema (Sarmiento 1984). Tambien puede ser visto como punto de 

enlace en las cadenas troficas de una comunidad, entre el nivel 

de productores y el nivel de consumidores primaries (animales 

vegetarianos o herbivoros) (Krebs 1985, Margalef 1981). Como 

proceso de depredacion parcial a1 estudiar la relacion a nivel 

poblacional (Pianka 1982 y Krebs 1985). Y a un nivel indiviadual 

a1 estudiar las respuestas de uno u otro componente de la 

relacion planta - herbivoro, como el efecto de las defensas 

quimicas de las plantas sobre 10s animales (McNaughton 1983a). 

Tambien se puede estudiar la relacion de la herbivoria, 

basandose en la funcion y forma en que las plantas son consumidas 

Y en quien las consume (McNaughton 1983a), tal es el caso de la 

frugivoria, folivoria, consumo de semillas y otros. Uno de estos 

tipos de herbivoria es el pastoreo de gramineas y ciperaceas por 

ungulados. 



I tiempo: evolutiva, ecologica y ontogenica. 

1.- Importancia & la Herbivoria a Escala Evolutiva 

I La importancia de la herbivoria a esta escala puede ser vista 

I como el resultado de la interaccion de manera constante entre 10s 

animales vegetarianos y las plantas. Esta interacci6n constante 

entre plantas y herbivoros a traves del tiempo se trasforma en un 

proceso evolutivo donde la selection natural juega papel 

hundamental. 

Uno de 10s procesos evolutivos mas importantes en la relaci6n 

planta - herbivoro es la induccidn de una respuesta de las 
, 

plgntas a la herbivoria. Esta respuesta puede tener varias 

alternativas; en primer lugar no responder de ninguna manera a1 

dano causado por el herbivoro, o por el contrario inducir un 

respuesta que concl~aya en una resistencia a la herbivoria o en 

una defensa para evitarla (Karban and Myers 1989). El hecho de 

que se produzca o no una respuesta va a depender de 10s 

protagonistas implicados; es decir de la planta y del animal. 

En vista de la diversidad de relaciones entre las plantas y 

10s animales, McNaughton (1983a) hace una clasificacidn funcional 

de la herbivoria, basandose principalmente en el tipo de planta 

ivolucrada. Las plantas son divididas en dos importantes grupos 

que difieren principalmente en 10s atributos botanicos, en la 

naturaleza de su fauna herbivora, y en la naturaleza de las 

relaciones de coevolution con herbivoros (McNaughton 1983a). El 



primer grupo son plantas que evaden fuertemente la herbivoria, ya 

sea a traves de una compleja morfologia o con una variedad de 

compuestos quimicos de alta toxicidad y accion especifica. El 

segundo grupo son plantas de reciente evolucion como las familias 

Poaceae y Cyperaceae, las cuales tienen una morfologia de 

unidades modulares repetitivas; la defensas son de tipo fisico 

como la silificacion, lignification y tricomas en el margen de 

las ho jas. 

Dos lineas de coevolucion en la relacion planta herbivoro son 
i 
sugeridas por McNaughton (1983a): la primera linea involucra 

animales de la Clase Insecta y plantas no gramineas con alta 

produccion de compuestos quimicos toxicos; la segunda linea de 

coevolucibn involucra a las gramineas y ciperaceas con 10s 

mamiferos y ortopteros. 

Los procesos de respuesta de las plantas a la herbivoria y 

las caracteristicas de la herbivorfa como depredacibn, van a 

conducir a cambios adaptativos, que actuando durante mucho 

tiempo, y con la influencia de la seleccion natural concluye en 

un proceso de coevolucion. Definimos la coevolucion en un 

sentido amplio como la evolucion conjunta de dos o mas taxones 

gue tienen relaciones ecologicas estrechas sin intercambio de 

a genes, donde la presion de la selection natural actua para hacer 

s : que la evolution de cada uno de ellos dependa de la del otro 
i 
E a (Ehrlich y Raven 1964, citados por Pianka 1982). 

s El proceso de coevolution en la relacion herbivoro - planta 
:1 i Permite que las plantas evolucionen a mecanisaos que le condueen 



barreras quimicas que les protegen. Tambien 10s animales : 
k 

evolucionan ffseleccionando a favorff mecanismos que le permitan 

penetrar las defensas de las plantas (McNaughton 1983a, Pianka 

1982). Es de'.,hacer notar que 10s animales han evolucionado a 

formas de consumo o herbivoria, donde su ataque no produce un 

efecto completamente deletereo sobre la planta, ya que un 

herbivoro destructivo no podria sobrevivir a1 destruir el recurso 

de alimento. 

/ 2 . -  Imp~rtancia & la Herbivoria a Escala Ecologica 

Dentro de esta escala estarian 10s principales procesos de la 

interaccion entre plantas y animales que determinan el 

funcionamiento del ecosistema, o que tienen que ver con 10s 

procesos de cambio sucesional en un area determinada. Por lo 

tanto la herbivoria puede ser vista entonces como el proceso de 

enlace entre dos importantes compartimientos del ecosistema: el 

productor primario (plantas) y el cosumidor primario o productor 

secundario (herbivoro). Ademas el mantenimiento de este flujo de 

energia y materia entre productores y consumidores primaries 

permite a su vez que haya energia disponible para niveles 

troficos superiores. 

Tambien la herbivoria puede ser vista como un proceso que 

permite una amplia gamma de relaciones entre las plantas y 10s 

animales. Como mencionamos anteriormente pueden haber diferentes 

formas de explotacion de las plantas por parte de 10s animales, y 

este mayor numero de relaciones va a conducir a una mayor 



9 conunidad (Pianka 1982, Sarmiento 1984). La herbivoria 
z - 

tambien puede conducir a cambios en la composici6n floristica y 

por ende a modificar el flujo de energia dentro de 10s 

ecosistemas. Un ejemplo son 10s cambios a nivel floristic0 y 

productivio que ocurren en 10s ecosistemas de sabanas 

neotropicales, cuyas especies vegetales evolucionaron sin la 

presidn de pastoreo por grandes herbivoros; este ecosistema a1 

ser sometido a corte que simula pastoreo de grandes mamiferos se 
/ 
ve afectado en la composicion floristica (Sarmiento et al. datos 

no publicados) 

3.- Jmwortancia a Escala Ontoaenica 
$ 

Los efectos de la herbivoria durante el ciclo de vida de las 

plantas va a depender de varios factores, per0 sobre todo del 

tipo de planta que esta siendo objeto de herbivoria. Tambien esth 

relacionada con la intensidad del consumo y por la historia 

evolutiva de plantas y animales implicados. 

Algunos de 10s principales efectos de la relacion planta- 

herbivoro son: primer0 la elirninacion o consumo de todo o alguna 

I parte de la planta; este consumo puede traer como consecuencia 

I que se lescionen organos que son fundamentales para su 

I I /, reproduccidn o supervivencia, con lo cual se modifica su ciclo de 

I vida. I )  ! 
3 Un segundo aspect0 se refiere a las respuestas fisiologicas y 

! morfologicas de las plantas como individuos (Jameson 1963, 

K f Coughenour 1985) como son la cantidad de materia aerea y 
'i 



cambios en la forma de crecimiento, a1 afectarse la presencia de 
? 

yemas terminales y/o laterales; cambios en la fisiologia de 10s 

procesos como captacion de luz, asimilacion de C02 y cantidad de 

area foliar; produccion de semillas; modification de la cantidad 

y forma de crecimiento del sistema radical, asi como la 

fisiologia de 10s procesos de absorcion. Muchos de estos procesos 

se relacionan directamente con la hipotesis del crecimiento 

/compensatorio. 

B.- CRECIMIENTO COMPENSATOR10 

El termino crecimiento compensatorio comienza a aparecer en - 

la literatura cientifica a1 ser utilizado por 10s agrdnomos, 

forestales y botanicos, quienes lo consideraron como una simple 

respuesta o resultado de un pastoreo o corte moderado (McNaughton 

1979). 

LComo y a traves de que mecanisrnos responde la planta ante 

la defoliacion?. Para responder a esta interrogante McNaughton 

(1979) propone que las plantas responden a1 impacto de la 

herbivoria a1 igual que responden .a 10s demas factores 

ambientales, y que la naturaleza de la respuesta va a estar 

condicionada por la genetica y desarrollo de la planta. Tambien 

propone varios mecanismos por 10s cuales es estimulada o 

compensada la producci6n de las plantas afectadas por la 

herbivoria. 

El crecimiento compensatorio podria ser definido simplemente 



como el proceso mediante el cual se iguala el efecto negativo 

causado por algun factor externo. De forma mas amplia el 

crecimiento compensatorio es un conjunto de "cualidades 

adaptativasn de las plantas a moderados niveles de herbivoria, lo 

que implica un mayor fitness, que permite a traves de un conjunto 

de respuestas de tipo fisiologico controladas geneticamente, y de 

procesos externos indirectos como resultado de la defoliacibn, un 

completo desarrollo de la planta, y flujo de energia dentro del 

yosistema para el mantenimiento de su equilibria y estabilidad 

(McNaughton 1979, 1983a, 1983b; Hilbert et al. 1981). 

Vemos como en esta definition estA implicita la importancia 

del crecimiento compensatorio como elemento de 18 relaci6n planta 

- herbivore, que tiene influencia desde el psnto de vista 
evolutivo como factor controlador de la coevolucion de plantas y 

animales (McNaughton, 1979); desde el punto de vista ecol6gico 

como controlador del flujo de energia en el ecosistema, y como 

proceso que permite restaurar rapidamente la biomasa perdida para 

poder concluir su ciclo de vida. 

Los efectos o resultados sobre el crecimiento y fitness de 

las plantas a1 ser sometidas a herbivoria, pueden resumirse en 

tres posibles hipotesis (Fig. 1) (McNaughton 1979, 1983b; Hilbert 

et al. 1981; Dyer 1975). La primera de ellas es que generalmente 

10s herbivoros causan daiio o efectos deletereos a las plantas, 

POr consiguiente estas disminuyen su produccion y crecimiento y 

Pueden llegar a morir. La segunda hipotesis es que las plantas 

Pueden compensar el crecimiento a bajes tasas de herbivoria sin 





ningun cambio en el fitness de las plantas. La tercera hip6tesis 

es que a niveles moderados de herbivoria puede resultar una 

sobrecornpensacion por la planta con consecuencias internas y 

externas de herbivoria, y tambien un increcmento en el fitness a 

bajo niveles de herbivoria. 

El conjunto de respuestas o mecanismos ecol6gicos para el 

crecimiento compensatorio de la planta ,pueden ser divididos en 
L - .  
F 

dos clases. Mecanismos externos, 10s cuales son modificaciones 

anbient~les, y mecanismos internos que son respuestas 

Cisiol&lzas (HcNaughton 1983a, b) . 

2.- Mecanismos Externos & Crecimiento Compensatorio 

a.-  increment^ en la Intensidad de Luz 

A1 ser removido parte del tejido foliar ya sea a travbs de 

"a herbivoria o por el corte, la cantidad de luz que llega hasta 

10s tejidos foliares remanentes es mucho mayor, es decir la 

intensidad de la radiation fotosinteticamente activa (RFA) por 

unidad de Area foliar es mas alta (Jameson 1963, McNaughton 

1983a, Chacon et al. 1992). Este aumento en la cantidad de RFA 

resulta en un inmediato aumento en la tasa fotosint&tica, la 

cual tambien se debe a varios factores fisiol6gicos y externos 
- - - 

desencadenados por el corte o defoliacion (~etling-et al. 1979, 

Ludlow and Wilson 1971, Nowak andcaldwell 1984, Wallace et al. 
- 

1984, Chacon et al. 1992). 

b.- Mejor Suministro de Aqua 

A1 eliminar parte del tejido foliar, la cantidad total de 

aqua transpirada por la planta disminuye (McNaughton 1983a, 



I 

Chacon et al. 1992), este hecho implica que el tejido remanente 
.-A 

puede tener una mayor cantidad de agua disponible, con lo cual 

disminuiria la resistencia estom&tica, permitiendo un mayor 

intercambio gaseoso con la consecuencia del increment0 en la tasa 

fotosintetica (Chacon et al. 1992). Otra de las consecuencias en 

el balance hidrico de las plantas ' defoliadas, seria la 

disminucibn de la cantidad total de agua transpirada, lo cual 
-i 

permite conservar una mayor cantidad de agu3 en el suelo que 

puede ser aprovechada mas adelante por la planta en su periodo de 
I 

crecimiento (McNaughton 1983a, Georgiadis et al. 1989). Otro ' 

efecto a largo plazo es la promocidn de la division y elongation t 
- zelular, ya que estos procesos dependen de la expansion celular y i 

r 
I la sintesis de proteinas sensibles a1 estres hidrico (Boyer 1976, 

4 

Brandle et al. 1977 citados por McNaughton 1983a) 
- 

c.- Mejor Suministro de Nutrientes 

Este efecto de la herbivoria puede ocurrir inmediatamente a 

traves de un traslado de nutrientes almacenados en 6rganos de 

reserva, o bien por una mayor cantidad o concentracidn de 

nutrientes en el tejido foliar remanente debido a la perdida de J 

material foliar, a1 igual que en el balance hidrico (McNaughton 

- 
1983a, Chacon y Sarmiento 1992, Chacdn et al. 1992). Tambibn- 

/ 

puede ocurrir un efecto en un periodo de tiempo _mayor, a1 
- 

Z 

acelerar 10s procesos de mineralization en -ex. tejido que estaba I - - --- 
I 

inrobilizado en la biomasa consumida por 10s herbivoros i; 



d.- Modification Directa del Metabolism0 

Este efecto es el resultado principalmente de la produccion 

de hormonas por las plantas, compuestos analogos a estas y otros 

factores de crecimiento producidos por 10s herbivoros (Dyer et 

al. 1982 citado por McNaughton 1983a). Se ha encontrado que 

varias hormonas de crecimiento de las plantas son estimuladas 

cuando la planta es defoliada por herbivoros, tambien se ha 

encontrado que la saliva de algunos ungulados estimula el 

crecimiento de las plantas un 50% mas que en plantas control 

/ 
(Yokota et al. 1974, Engelbrecht 1971, OsborriG 1973, Victoria and 

Rendina 1960, Reardon et al. 1972, 1974 citados por McNaughton 

1983a). 

3.- Mecanismos Internos & Crecimiento Compensatorio 

Son varios 10s cambios producidos para compensar 10s efectos 

de la herbivoria a nivel interno. Estos dependen principalmente 

del control hormonal, entre 10s cuales tenemos: activation de 

meristemas, mejoramiento de las tasas de divisibn y elongation 

celular, reduccion de la tasa de senescencia, rejuvenecimiento de 

tejidos residuales y modification de 10s patrones de distribucibn 

y localization de 10s nuevos asimi1,ados producidos y 10s de 

reserva (McNaughton 1983a). 

Se ha encontrado que la tasa de senescencia declina cuando 

10s tejidos asimilatorios son mantenidos a la luz, evitando el 

sombreado de 10s tejidos alrededor de estos (Woledge 1978 citado 

por McNaughton 1983a). Por otro lado se ha observado que luego de 

una defoliacion parcial el tejido reaanente presenta un efecto de 



f 
rejuvenecimiento a1 restituirse la capacidad fotosintetica a f 

b 
valores cerca de 10s encontrados para hojas recien formadas 

(Wareing et al. 1968 y Hodgkinson 1974 citados por McNaughton 

1983a); este hecho se debe a un increment0 en las enzimas 

carboxiladoras tanto en plantas c3 como en C4 (Wareing et a1 1968 

citado por McNaughton 1983b). 

Los altos niveles de citoquininas estan asociados con la 

induccion de la maquinaria fotosintetica y el principal sitio de 

sintesis de citoquininas es ,?n las raices, por lo tanto la 
/ 
defoliation del tejido aereo conduce a un mejor flujo de estas 

sustancias desde las raices hasta el tejido aereo remanente 

(Gunning and Barkley 1963, Kende 1955 citados por McNaughton 

1983ab). Tambien estos altos niveles de zitoquininas promueven la 

division celular y la activacion de meristemas. 

Una de las mas importantes respuestas internas a la 

defoliacion es el traslado y redistribution de sustancias de 

reserva y nuevos asimilados para la forrnacion de tejido, en 

especial a la formacion de hojas (McNaughton 1983ab, Detling et 

al. 1979, Gifford and Marshall 1973, Chacon y Sarmiento 1992, 

Chacon et al. 19921. 

C.- MODELOS DE CRECIMIENTO COMPENSATOR10 

Como se planteo anteriormente el crecimiento compensatorio 

es un proceso complejo que implica una. serie de respuestas de 

distinto tipo; sin embargo en varios trabajos se ha tratado de 

reunir todas estas respuestas a traves de modelos sencillos o 



complejos que permitan tener una vision concreta de la respuesta 

en conjunto de la planta a1 crecer bajo efecto de herbivoria. 

Los modelos se basan principalmente en la respuesta de las 

gramineas a1 pastoreo como un caso de herbivoria; aunque tambibn 

existen modelos explicativos de otros tipos de herbivoria. 

McNaughton (1979), realizo un estudio del crecimiento y 

produccion de las gramineas en la sabana de Serengeti. En este 

trabajo presenta un diseno experimental que le permite estimar la 

produccion ~ C r e a  de la sabana bajo un gradiente de intensidad del 

/' 
pastoreo. Erl este tipo de trabajo se observa que el crecimiento 

de la planta esta sujeto a la intensidad del pastoreo, el cual 

viene a ser una medida del disturbio a1 cual estA sometida la 

planta . 
En un primer modelo, basado en 10s resultados 

experimentales, unz sobrecompensacion en la produccion depende de 

la intensidad del pastoreo o herbivoria y esta intensidad es un 

medida del consumo de la planta por el animal. 

Un segundo modelo basado en 10s resultados del modelo 

anterior y otros trabajos fue presentado por Hilbert et al. 

(1981). Este modelo pretende explicar a traves de sencillas 

ecuaciones matematicas como varia la produccion y crecimiento de 

las plantas a1 ser sometidas a pastoreo. 

Los autores parten de la hipotesis de que se produce un 

aumento en la produccion primaria neta aerea en presencia de luz 

y con moderados niveles de defoliacion, por combinaci6n de 

diversos mecanismos, y que el resultado es m a  curva optima de 
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pastoreo (Linea c de Fig.1). 

Los principales parametros utilizados en el modelo son: la 

Tasa de Crecimiento Relativo (R) como medida del crecimiento y 

desarrollo de la planta, la intensidad del pastoreo definida 

igual que en el modelo 'hnterior, y el tiempo de duracion del 

bastoreo el cual podria verse como la frecuencia del pastoreo. 

Oesterheld and McNaughton (1991), hacen un anAlisis del 

modelo propuesto por Hilbert et al. (1981) y encuentran algunas 

incongruencias en relacion a la relacion entre la R sin pastoreo 

y la Rg bajo pastoreo. Consideran que 10s cambios en la R no 

deben ser en terminos absolutos (Rg - R) como lo palntean Hilbert 
et al. (1981)~ sin0 como la relacion Rg/R (Fig. 2) obteniendo 

resultados diferentes. Es decir que las plantas con una R alta en 

ausencia de pastoreo, necesitan pequeiios incrementos en su R para 

compensar el crecimiento a1 ser sometida a pastoreo. Una posible 

respuesta para explicar estas diferencias entre 10s modelos, es 

observar la relacion entre Rg y R (Fig. 3); en este caso la 

relacion se comporta como una ecuacion lineal 

~g = a + b . ~  (1) 

en la cual si a50 y bc1 la R no se incrementa y no hay 

compensacion; si a>O y b2l el pastoreo estimula la R en alta 

proporcion en plantas que crecen lentamente; en este caso el 

modelo de Hilbert et al. (1981) donde se considera Rg - R, es 
bueno para predecir la compensaci6n. Por el contrario si a50 y 

b>l la estimulacion en la R vendria dada por una proporcion de R, 

Y R g / R  seria un estimador nas realista de la medida de cambio en 



- - .- 
una alta tasa fotosintetica que pueda sopor- la dz - 8 

continua del creciniento aereo y subterraneo y HePon>r.. 

reservas. 

Otro modelo en relacion a1 crecimiento c o ~ s a t o r i o  - - 8 

Presentado por Oesterheld y McNaughton (1988)- Uno de ? : J Z  

I ' 
aspectos mas importantes consideradx en este modelm se rela*- 

con el tiempo como variable importante en ell proces 
\ 

recuperacion del tejido foliar y todo el aparato asimilacit. - - 

10s dias inmediatamente despues del corte. En eee model- - 

plantea que existe un periodo de tiempo despues d& corte l? 

cual muchas variables son afectedas, este hecho es obse~?-.:-- 

Themeda triandra, y a este respecto sugieren un d e l o  g r a L ; ~ - - - ~  

de la respuesta de varios parametros a la defpliacion 6:7-? i 
muestran como es su variation a medida que t r a s m  el +:-QFF 

I 

(Fig. 4). Se observa como luego de un determinztib perf;.-- c : e  

tiempo, dif erente para cada variable, se logra la eornpe?~<~:bZ-. 

Este periodo de tiempo que trascurre hasta alcawz.:!'? 2 i . i  

3:. ;-) tC compensation en la R , es denominado lltiempo de recU:~eS,~.~ ., 

(Hilbert et al. 1981, Oesterheld and McNaughton 198@, 1991), 

D.- CONTROVERSIA SOBRE EL CRECIMIENTO COMPENSATORIO 

Aunque la hipotesis del Crecimiento ~ompensatsgria ha ',:.?. ' J a  

gran aceptaci6n en el media cientifico, se ban present?:'!.?.: a "  I.:- h . . . ~ s ~  

trabajos en 10s cuales se cuestiona mucha de la. infoi:!ibl:-I..:. - ., ~.,  .p 

sustenta esta hipotesis. 

Belsky (1986) en una revision bibliografis? ' ' - '  "' ' o i  

beneficios de la herbivoria en las plantas presenta m -  " .e 
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: evidencia un beneficio de las plantas someQ&slgsla defoliacibn, 
1 

y concluye que esta evidencia no soporta la teoria de que las 

plantas consumidas o pastoreadas por lo3 &rbivoros son 

beneficiadas por esta relacion. - . . i0-y 

Algunos de 10s principales cuestionamig~$~~~gZanteados por 

Belsky (1986) en su trabajo se refieren entr9,o-s cosas a la 

ambiguedad en la def inicion del t.+&n@rl crecimiento 

compensatorio, especificamente a1 referirse a1an7sumento en la 

productividad de la planta o a un aumento en ,eEnf&ness. Tambien 

objeta que la mayoria de 10s estudios ,&&ka&s presentan 

resultados referentes a el ensayo u observacion ep:& campo sobre 

una especie en particular, sin considerar otros c&x&mres como la 

competencia; a tal respecto la autora hace.-re+:=rencia a su 

trabajo donde compara la produccion primarjqodetdeen terminos 

-..- . . - -- absolutos de especies pastoreadas y no pastoreadas..en asociacion 

con otra especie para observar el efectoli~etj&tivo en el 

crecimiento de las especies. Los resultados s,tj$&l~bqde en solo 3 

de 44 combinaciones hub0 crecirnienkq?). compensatorio 

(sobrecompensacion significativa) de acuerdo a su definicion. 1 

En relacion a1 efecto de la competencia interespecifica 
t~n i r2 .1  

sobre el crecimiento de plantas sometidas a defoliation, Raventos 
~lguno2 

(1991) encontro que el corte estimulo el crecimiento de 
T , e c i ~ n  9u' 

Lectocorv~hium lanatum creciendo en competencia con otras 

gramineas. Banyikwa (1988) tambien encuentra que para Diaitaria 1 
a sobre i3 

rn- y Sporobolus ioclados 10s efectos negativos de la 



competencia dependiente de la densidad son atenuados y 

disminuidos por efecto de la defoliation. Estos resultados 

I indican que puede haber crecimiento compensatorio cuando las 

1 plantas estan en competencia y que el corte o pastoreo puede 
i 
I 
i disminuir 10s efectos competitivos. Otro de las criticas se 

I refiere a no considerar 10s mecanismos fisiologicos expuestos en 

i parrafos anteriores acerca del crecimiento compensatorio, como el 

1 resultado de la evolution de la respuestas de las plantas a1 
i 

pastoreo o herbivoria, sino que igualmente pueden ser el 

resultado de la adaptacion de las plartas a ciertas condiciones 

ambientales. Tanbien Belsky objeta la evidencia de si la 

herbivoria favorece el increment0 del fitness de la planta, y si 

la relacion planta-herbivoro es una coevolucion mutualistice. 

En estas dos observaciones se present3 el dilema de si las 
I 

i gramineas poseen caracteristicas morfologicas y fisiologicas como I 
una adapatcion a las condiciones ambientales o a la presion de 

v- .  

10s herbivoros. Este problema es comentado por Coughenour (1985), 

quien sugiere en base a 10s registros fosiles de gramineas y I 
I herbivoros, y a la evidencia sobre la tolerancia de las plantas a 
L I 
f 
i la herbivoria, que las adaptaciones de estos es el resultado de 
i I 

coevolucion. Las cualidades adaptativas de las gramineas a la I 
herbivoria pueden ser adapataciones evolutivas que surgen por I 
efecto de la presion del pastoreo; o adaptaciones evolutivas que I 
surgen como respuesta a presiones que no incluyen la herbivoria, I 
per0 que sin embargo benefician la resistencia a la herbivoria; I 
tal es el caso de las cualidades adaptativas que evolucionan como 

2 6  

\ 



I 

respuesta a1 estres hidrico de ambientes semiAridos, o las 

adaptaciones a la competencia, como la plasticidad para modificar 

la distribucion de asimilados, 10s cuales tambien benefician la 

tolerancia de las gramineas a1 pastoreo (Coughenour 1985), ademas 

I muchas de estas cualidades adaptativas son amplificadas, t 
seleccionadas y combinadas por la coevolution planta-herbivoro. I 

Es probable que la evidencia no sea lo suficientemente 

fuerte para apoyar la hipotesis de que uno de 10s beneficios de i 
la herbivoria sea el aumentar la adaptabilidad de las plantas , 

i 

frente a esta relacion; -in embargo el hecho de una coevoluci6n 

entre plantas y animales consumidores deja ver la posibilidad de 

que las plantas incrementaran su fitness (adaptabilidad) a1 

pastoreo y que esto implicara una coevoluci5n mutualistica entre 
t 
F t 

productores y herbivoros. ~d controversia se sigue planteando y $ 
surgen nuevos trabajos y comentarios que tratan de defender 1 

F , 
posisciones a favor y en contra de la hipotesis del crecimiento ' 

1 

compensatorio (McNaughton 1986, Belsky 1987) i 

Como vemos existe una fuerte controversia en relaci6n a 10s 

efectos beneficos o no de la herbivorla sobre las plantas 

defoliadas. Belsky en sus trabajos y comentarios presenta a el 

crecimiento compensatorio como una hipotesis sin buena 

fundamentaci6n y defiende con mucha fuerza la creencia de que la . 
; remoci6n de hojas, tallos, inflorescencias o raices reduce la ! 

superficie asimilatoria, la acumulacion de nutrientes y 

carbohidratos, la producci6n de semillas y la superficie de 

absorcion de agua y nutrientes, es decir que todos 10s efectos 



son negativos. Sin embargo en base a esta misma evidencia 

presentada por Belsky y a otras mas, la hipotesis del crecimiento 

compensatorio parece tener sentido y permite ex~licar las 

relaciones que existen entre 10s procesos de coevoluci6n entre 

plantas y herbivoros con 10s procesos y efectos de t,~sta relacion 

a nivel de ecosistema y comunidad y mas aun con 10s mecanismos de 

tipo fisiologico que tiene el individuo para responder a 10s 

efectos del pastoreo o defoliacion. 



111 - - MATERIALES Y METODOS 
A.- CARACTERISTICAS GENERALES DEL AREA DE ESTUDIO 

La experiencia se llev6 a cab0 en la Region geografica de 

Los LLanos Occidentales venezolanos, 10s cuales pertenecen a la 

segunda gran extensibn de sabanas en e l  continente ~mericano, 10s 

LLanos del Orinoco (Fig. 5)(Sarmiento 1983,1990). Esta unidad se 

localiza sobre planicies Cuaternarias que unen las estribaciones 

de la cordillera de Los Andes y Caribe a1 Norte y Oeste, con 10s 

bordes del Escudo Guayanes y la Selva Amaz6nica a1 Sur (Sarmiento 

1983,1990). 

Siguiendo la clasificacion utilizada por Sarmiento (1983) 

basada en el material parental, geomorfologia, suelos y 10s 

distintos tipos de ecosistemas de sabana presentes, el area de 

estudio pertenece a la subregi6n de Sabanas de Piedemonte (Fig. 

5), que se caracteriza por grandes abanicos aluviales y sistemas 

de terrazas aluviales. Esta region es parte de la cuenca 

sedimentaria Barinas-Apure, donde un manto de sedimentos del 

Cretaceo y Cenozoico cubren el basamento pre-Cretaceo con un 

espesor que alcanza un maximo de 5000 m (Feo- Codecido 1969 

citado por Sarmiento et al. -1971). 

El area de estudio esta localizada en el campo experimental 

del Jardin Botanico de la Universidad Nacional Experimental de 

Los Llanos Ezequiel Zamora (UNELLEZ) , en la ciudad de Barinas, 

Edo. Barinas (Fig. 6), a unos 8 Km del aeropuerto, donde se ubica 

una estaci6n metereologica con las siguientes coordenadas Latitud 

N 8°36f55ff, Longitud 0 7 0 ~ 1 2 ~ 1 5 ~ ~  y 180 msnm. La parcela de 

29 
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estudio se encuentra dentro del area de "Plantas de cultivo 

nativas e introducidasw, cuya historia de cultivo es la de haber 

sido utlizada para el cultivo de maiz durante 10s ultimos 

cinco anos aproximadamente. 

Nuestro sitio de experimentacion corresponde a una terraza 

Qii del Sistema de relieve Barrancas y Barinas (Sarmiento et al. 

1971, Silva et al. 1971). En esta terraza se presenta u n  

ecosistema de Sabana Tropical Estacional (STE) (Silva et al. 

1971, Sarmiento 1983, Sarmiento 1990) el cual se caracteriza por 

la alternancia de una estacion humeda con agua disponible el; el 

suelo y una estacion seca mas o menos prolongada con deficiencia 

de agua para las gramineas dominantes (Sarmiento 1990). El suelo 

de la parcela es un Alfisol de la serie Barinas (Silva y - 

Sarmiento 19761, desarrollada sobre materiales ricos en biotitc 

con una pendiente entre 0,4 y 0,15 %; el color es rojo de 

granulometria uniforme y textura franco-arenosa hacia franco- 

arciliosa-arenosa; su pH es acido y de baja fertilidad natural; 

tiene excelentes condiciones de permeabilidad y aereacion; 

presenta buena infiltration (Acevedo 1988). 

En la STE podemos encontrar un continuo fisonomico que va 

i desde pastizales sin arboles (sabana abierta) hasta bosques muy 
I i 

abiertos. Predominan las gramineas perennes en macolla, de 

metabolismo fotosintetico C4 y de asimilacion y crecimiento 

continuo todo el afio con una fase de semireposo relativo durante 

la estaci6n seca; mientras que el estrato leiioso se caracteriza 

por arboles ba jos , pei-ennifol ios o brevideciduos , con ho jas - 



escleromorfas y de renovacion en la estacion seca. La ocurrencia 

del fuego es anual o casi anual (Sarmiento 1983, 1984b, 1990). 

El clima de la zona es marcadamente biestacional, con una 

estacion de lluvias de 7 a 8 meses que se desarrolla entre abril 

y octubre, siendo mayo y junio 10s meses mas lluviosos. La 
1 

! estacion seca abarca tres meses (diciembre a febrero) donde se r 
F 

presenta un 10% de la precipitacion total anual. Los meses de k 
I 

marzo y noviembre son considerados meses de transicion (Sarmiento 
i 

i 
et al. 1971, Acevedo 1988). En la figura 7 se presenta la 

i precipitacion mensual para 10s afios de estudio 1989, 1990 y el * 

promedio para un periodo de 16 arios (1975 - 90). La temperatura 
media diaria se mantiene constante durante todo el afio (promedio 

anual de 26,6°~) con una diferencia entre el mes mas frio y el 

mas calido de 3,1°c (Acevedo 1988). La radiation tambien es 

constante durante todo el afio con pocas variaciones (Fig. 8) 

B.- MATERIAL DE ESTUDIO 

Panicum maximum Jacq., cuyos nombres comunes son Gamelote, 

Guinea, Paja de Guinea, Hierba de Guinea, Pajon, Gramalote, 

Carrizo, Fataque, Alkali Zacate, Colonial entre otras, es de 

origen tropical africano, y fue introducida en America a traves 

de Las Antillas en el aiio 1774. Pertenece a la Tribu Paniceae (80 

generos y 1900 especies), Subfamilia Panicoideae, Familia 

Poaceae, Orden Poales (Harvard-Duclos 1969, Rodriguez 1989). 

P. maximum se distribuye y cuitiva en el tropic0 y - 

subtropico humedo de todo el Mundo, es una especie muy utilizada 
, 

coma forraje en alturas bajas, per0 llega a alcanzar hasta 10s 



Fig. 7. Promedioa de precipitaci6n menrrual en la eataci6n 
meteorol6gica del aeropuerto de Barinas (8 Km del Jardin 
BotBnioo - UNELLEZ). 

Ene Feb Mar Abr May Jun Jul Ago Sep Oct Nov Dic 

Meses del aiio 

Prornedio de 15 aiios +- aAo 1990 alio 1989 

i Media  nue el = 1804,9 + / -  60,3 mm 
T o t ~ l  ar7u 1989 = 1269,9 rnm 

! Total aiio '1990 = 1764,R rnm 

Fig. 8. Curso de la radiaci6n solar en la e8taci6n meteoro- 
l6gica del aeropuer to. 

5 L-.-L I 1 I I I 2- I I I 
Ene Feb Mar Abr May Jun Jul Ago Sep Oct Nov Dic 

Meses del aAo 

ARo 1989 O ARo 1990 

1 Total ario 1989 = 123.421 cal /cm2 
Total ario 1990 = 114.013 cal /cm2 



1300 m. Muestra una gran resistencia a1 fuego y la sequia, aunque 

no soporta periodos muy largos sin aqua; crece bien en suelos 

acidos o debilmente acidos, bien drenados, per0 no en zonas f 
1 

sujetas a inundation. i z 

Es una hierba perenne que crece en macolla y puede lleghr a 
t 

- alcanzar entre 2,5 y 3 m de altura (Fig. 9). Sus hojas son largas 5 

y envainantes, con nervio medio pronunciado. Las inflorescencias j 

son en paniculas abiertas terminales y axilares, mas o menos 

conicas. Las raices son largas y nudosas. Existen rizomas que le 

confieren cl-rta resistencia a la sequia. Tiene un rgpido 

crecimiento durante la epoca de lluvias. Su metabolismo 

fotosintetico es C4 (Whyter et al. 1966, Checa 1978, Harvard- 

Duclos 1966, Rodriguez 1989). 

C.- DISENO EXPERIMENTAL 

El trabajo se desarroll6 en una parcela de 342 m2, sembrada 

con plantas de P. maximum, a una densidad de 1 m'2. Las plantas 

fueron sembradas por medio de esquejes en junio de 1987. (Chacon 

1989). El desarrollo de la experiencia fue durante la estaci6n 

humeda y parte de la estacion seca. 

Durante el aiio 1989 se estudio la respuesta de P. maximum a 

tres frecuencias de corte y dos alturas de corte, para lo cual se 

tiene un diseno experimental (Fig. lo), donde la parcela total se 

dividio en 6 parcelas de 11 x 4 m y una de 3 x 12, que 

corresponden con 6 tratamientos de corte y una control 

respectivamente: 

a,- Corte cada 15 dias a una altura de 15 cm 



Figuza 3 , .  Panicurn maximum Jacq. 
-iOe49(3 DE QOD%<~UC?- MF3h \464 
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c.- Corte cada 30 dias a una altura de 15 cm 

d.- Corte cada 30 dias a una altura de 25 cm 

e.- Corte cada 45 dias a una altura de 15 cm 

f.- Co,rte cada 45 dias a una altura de 25 cm 

g.- Parcela de 3 x 12 correspondiente a1 testigo. No fue cortado. 

I En el aiio 1989 las plantas fueron fertilizadas el 11 de 

mayo, tomando en consideration la cantidad de material 

exportado (producido) durante una experiencia previa (Chacbn 

1989), y la concentracion aproximada de nutrientes (1,5%N, 

1,4%K y 0,15%P). La cantidad de fertilizante utilizada fui! de 

Durante el ano 1990 se estudio la respuesta de P. maximum a 

una frecuencia e intensidad de corte y 4 tratamientos de I 
f fertilizacion (Fig. ll), utilizando las mismas plantas del afio I 
i 1989. La frecuencia de corte es de 30 dias y la altura de corte 

I es de 25 cm; la escogencia de esta frecuencia y altura de corte I 
i se debi6 a 10s resultados obtenidos en el afio anterior. 

Los tratamientos de fertilizacion utilizados son: 

a.- Sin fertilizante (SF) 

I b.- Fertilizado solo con nitrdgeno en forma de urea (32.34 I 
g/planta) (N). 

c.- Fertilizado con N, P y K en forma de urea, cloruro de potasio 

y superfosfato triple (32.34 gN/planta, 30.18 gK/planta y 3.23 

gP/planta) (NPK). 

d.- Fertilizado con NPK, en igual cantidad a1 anterior 





tratamiento, per0 repartido en dos aplicaciones durante el aiio 

Ademas se tienen tres parcelas no sometidas a1 corte, per0 

si sometidas a tratamientos de fertilizacion: 

, 
-1 a,- Testigo sin fertilizante (TSF) /- 

b.- Testigo solo con nitrogen~ (TN) 

c.- Testigo con NPK aplicado en dos ocasiones (TNPK2) 
! I  

La cantidad de fertilizante utilizado estuvo en relacion con 

la cantidad de material exportado (cosechado) en aiiosSanLeriores 
-- /- 

(1989) y a la concentracion a~roximada - de estos nutrientcs en las 
-- 

plantas (1,5%N, 1,4%K y 0,15%P). 

D.- METODOLOGIA. ANO 1989 
i- 

En la figura 12 se presenta el c r o n o g r a m a d ~ ~ ~ ~  , - actividades 
- 

desarrolladas durante el aiio 1989. H 

- ,-- 

1.- Biomasa y Produccion ~rirnar4a @!S 
-. 
Cada 15, - 30 7- 45- dias, segun sea el caso, se tom6 una . 

nuestra de la cosecha de 5 plantas del tratamiento o tratamientos 

correspondientes para esa fecha (Metodo de cosechas, Sarmiento 

1984a, Roberts et al. 1987). - Las plantas fueron cortadas con 
- - - 

una hoz- ._ 

El material de las 5 muestras de biO-aCado 

secado en la estufa basta peso constante. En algunas 

oportunidades el material es separado en 3 compartimientos - - __, &ed- 
-/ - 

biomasa: -- ho --- jas, -tam -% inflareseenci%, para medir la 

distribuci6n de biomasa aerea. 

La biomasa subterranea fue medida tomando 1 muestra de suelo 

4 0  





a 20 cm de radio de la macolla, en tres. plantas por tratamiento 

en las fechas indicadas en el cronograma. Las muestras de biomasa 

subterranea son secadas hasta peso constante, luego son lavadas y 

el material vegetal es tamizado y separado, despues secado y 

pesado, y finalmente se expresa como mg raices 9-l suelo seco. 

I 2.- Dinamica de Vastagos y Hojas 

I Se realizo un conteo del numero de vastagos promedio para 
I 
! una muestra de 5 plantas por tratamiento, durante 10s 15 dias 
t 
i 

i siguientes a1 corte, en dos oportunidades durante el desarrollo 

de la experiencia. Se realizo un muestreo del area foliar de 3 

plantas por tratamiento durante 10s primeros 15 dias despues del 

corte en dos oportunidades durante toda la experiencia. 

Las muestras de area foliar son medidas con un planimetro y 

luego empacadas y secadas en la estufa. Con ello se determina el 
C 

C 
indice de area foliar y el peso foliar especifico de cada 

t 

tratamiento. 

I 
3.- Nitroqeno Foliar 

Del material de area foliar se tomaron muestras compuestas 

w de cada tratamiento en cada dia muestreado, para realizar 

I analisis del contenido de nitrogeno. La determination del 

nitrogeno foliar se realizo a traves de la destilacion utilizando 

A el metodo de Micro-Kjeldahl descrito por Muller (1961). 

4.- Biomasa Subterranea despues del corte 

p Se realizaron muestreos de biornasa subterranea en 5 plantas 

durante 10s primeros 15 dias despues del corte, acompafiando 10s 



muestreos de vastagos y area foliar. La extraccion de las 

muestras sigue el procediniento empleado para la biomasa 

subterranea. f 1 

5.- Intercambio & Gases 

a.- Sistema Abierto 

Se realizaron dos ciclos de mediciones diarias (junio y 

noviembre) de la tasa fotosintetica (A), tasa transpiratoria (E), 

conductancia estomatica (G), radiacion fotosinteticamente activa 

(RFA), humedad relativa (HR), tez-eratura foliar (Tf) y 

concentracion de C02 ([Coal) en hojas de diferente edad 

(juveniles, maduras y senescentes, Chacon 1989, Chac6n y 

Sarmiento 1992) de plantas de 10s distintos tratamientos de corte 

y en plantas control. Cada ciclo de mediclGn corresponde a cursos 

diarios en 10s dias siguientes a1 corte (1, 2, 3, 5, 9, 11, 14 y 

17 dias despues del corte). Para estas mediciones se utilizo un 

sistema abierto portatil de analisis de gases infrarrojo (ADC: 

Analytical Development Co, LTD., Inglaterra) (Fig. 13) (Long and 

Halgreen 1987). 

b.- Sistema Cerrado 

Simultaneamente se realizaron dos ciclos de mediciones de la 

tasa fotosintetica (A), humedad relativa* (HR), radiacion 

fotosinteticamente activa (RFA) y temperatura del aire* (T) de 

plantas cortadas a 15 y 25 cm de altura. Se utilizo un sistema 

cerrado portatil de analisis de gases infrarrojo (ADC). 

El sistema cerrado de medicion de intecambio de gases (Fig. 



Fig. 13. Diagrama que repreaenta el funcionamiento y enaam- 
blaje del sistema abierto de medici6n de aaimilaci6n de C02 
en el campo. 

Entrada de aire n 
CBmara para hoja 

de gramlnea 
Bomba de succi6n 

y flujlmetros I I 

I Mangueras de conducci6n 
Analizador de gases del aire 

lnfrarrojo 

- Fig. 14. Diagrarna que repreaenta el funcionamiento y enaam- 
blaje del aiatema cerrado de medici6n de asimilaci6n de C02 
en el campo. 
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14) consiste de una camara impermeable a1 paso de gases y 

completamente transparente, de volumen conocido (camara mediana = 

0,32027 m3, csmara grande = 0,9404 m3 ) . Esta camara se C O ~ O C ~  por 

encima de la planta y a traves de un analizador de gases 

infrarrojo se mide la disminucion o aumento del CC, . A  dentro de la 

camara cada determinado tiempo (1 min) durante varios minutos (5 

rnin). La HR* y T* son las del aire dentro de la c6mara. 

Conociendo el area foliar de la planta y a traves de una ecuacion 

se calcula la asimilacion de C02. 

E.- METODOLOGIA. ANO 1990 

En la figura 15 aparece el cronograma de las actividades 

realizadas en el aiio 1990. 

1.- Biomasa y Prsduccion Primaria Neta (PPNI 

Cada 30 dias se torno la biomasa cosechada de 3 plantas en 

cada uno de 10s tratariientos de fertilization sometidos a corte 

(1 por parcela tomada a1 azar). Tambien se cosechd una planta de 

cada parcela testigo cuatro veces durante el afio, cada 90 dias 

aproximadamente despues del corte inicial en marzo. Total de 

muestras 12 cada 30 dias y 15 cada 90 dias. 

Cada 90 dias se cosecho una planta por tratamiento 

incluyendo las raices en un cuadrado de 50 x 50 cm (0.25 m2) x 

15 cm de profundidad (cuatro veces a1 aiio). 

El procesamientos de las muestras en el laboratorio fu6 

similar a1 realizado en el aiio 1989. 
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2.- Dinamica & vastaaos y hoias 
k Cada 90 dias y en 10s dias despues del corte junto con la 
P 

medicion de la asimilaci6n se hicieron mediciones del tamaiio [ 

(area de 1.a macolla a traves de su diametro) y se determino el j 

numero de vastago; de cada una. 

3.- Traslado & sustancias & reserva 
i 

Se cuantificaron 10s cambios en la biomasa subterranea i ; 
durante 10s prime-os dias despues del corte, en la misma 

EF 
ocasion en que se midio la asimilacion. La metodologia ; 

i 

utilizada fue la misma descrita anteriormente para la biomasa . 

subterranea. 
i L 
:. 
I 
I 

4.- Asimilacion fotosintetica I 
2 

Se realizo un solo ciclo de medicion para 10s dias [ 

siguientes a1 corte (3, 8, 16, 36, 42 y 50 dias despues del i 

corte) durante 10s meses de octubre y noviembre, en hojas y 

plantas de 10s distintos tratamientos de corte-fertilizaci6n y 

testigos. La metodologia fue similar a la empleada en el aiio , 

1989. 

5.- Potencial Hidrico Foliar 

Se realizaron varios cursos diarios del potencial hidrico de i 
las hojas en 10s diferentes tratamientos en 10s dias siguientes 1 
a1 corte, siguiendo el ciclo de medicion del intercambio de 

gases. 



6.- Analisis & Crecimiento y Asiqnacion & Biomasa 

En 10s dias siguientes a1 corte, junto con las mediciones de 

intercambio de gases y 30 dias despues, se realizaron mediciones 

del area foliar especifica, indice de area foliar, y crecimiento 

de vastagos y hojas despues del corte. La metodologia y 

principales actividades fueron: 

6.1.- Actividades realizadas junto con las mediciones de 

intercambio de gases (a partir del 17/10/90): 

a.- Numero total de vastagos, discriminando entre vivos y 

muertos. 

b.- Numero de hojas por vastago, discriminando 10s diferentes 
1 

tipos de hojas, y marcando 10 vastagos en cada planta para este 

seguimiento. 

c.- Medicion del tamario de 10s vastagos marcados en cada planta 

d.- Conteo del numero de inflorescencias en cada planta 

e.- Muestreo de la biomasa foliar y medicion del area en el 

laboratorio . 
f.- Separacion de la parte foliar y no foliar del material 

d.- Medir el diametro de la macolla y calcular el area que 

cubre la planta. 

Las plantas utilizadas para las tres ultimas actividades 

fueron las mismas que se utilizaron para la medicion de la tasa 

a'similatoria con el sistema cerrado. 

6.2.- Actividades realizadas a 10s 30 dias despues del corte 

(19/11/90): 

a . -  Se tomaron 10 plantas por parcela (30 por tratamiento) y se 



calculo el diametro de la macolla, asi como su fisonomia. 

b.- De las 10 plantas mencionadas anteriormente, en una de ellas 

se conto el numero de vastagos total, discriminando entre vivos y 

muertos. 

c.- En ocho plantas (dos por tratamiento) marcadas con 

anterioridad, se siguio el crecimiento de 10s vastagos marcados, 

midiendo el tamaAo de 10s vastagos, y contando el nGmero de 

hojas, rebrotes e inflorescencias si las hay. 

d.- Se tomaron tres submuestras representativas de cada muestra 

de cosecha y se separo el material en hojas y resto. 

e.- Se midio el area foliar de 1a.s hojas de cada submuestra 

utilizando un planimetro. 

f.- Se determino la biomasa foliar de las submuestras. 

9.- De una planta testigo se cosech6 toda la parte aerea y de 

ella se separ6 el tejido vivo y muerto; luego se separo la 

biomasa de tallos, hojas e infloresnecias; de las hojas se midio 

su area foliar: por ultimo se calculo el peso de todo el material 

separado. 

7.- Nitrogen0 Foliar 

Se tomaron muestras de 10s distintos tipos de hojas en 10s 

diferentes tratamientos cada 60 dias durante el aAo. Tambikn se 

tomaron muestras de 10s distintos tipos de hojas de 10s 

diferentes tratamientos en 10s dias siguientes a1 corte junto con 

la medici6n del intercambio de gases. La metodologia de 

determinacion del nitrogen0 fue la misma del afio 1989. 



F.-  CALCULOS Y METODOS ESTADISTICOS EMPLEADOS - 
1.- Biomasa y Produccion 

- 
/- -- - 

Las muestras In7 de bioma=a aerea (b), expresada en 
- -- 

g/plinta; b- cads cosecha son promediadas (8) y calculado el - 

error estaqdar (ES) 

La 'biofr* total cosechada (BC) es la suma de las biomasas - 
\ 

1 - 
de las dif erentes 

anterior mas la 

despues del corte). 
\ 

BT = BC + COR 

BC = g B  i 5 

La prodpccion de biomasa cosechada (PC) es la cantidad de 

biomasa cosechada (BC) por dia (g/planta d); mientras que la 

produccion total (PT) esta en relacion con la biomasa total 

(BT). 

siendo t la cantidad de dias de experimentacion. 

Para determinar la signification estadistica de las 

diferencias de biomass (b) entre 10s distintos tratamientos se 

realizaron Analisis de Varianza (ANOVA) entre 10s datos de 

biomasa para cads fecha de cosecha (Sokal and ~ h o l f  1969). Se 

utilizo el paquete estadistico S T A T G R A F .  El nivel de 



Los datos de: velocidad del flujo de aire (cm3 min-I), 
1 

concentration de C02 del ambiente (ppm), cantidad de C02 ; 
I 

asimilado por la hoja (ppm) , el area de la hoja (cm2), la humedad 

relativa del aire que entra y del que sale de la camara ( % ) ,  la , , 
fl 

temperatura de la camara ('c), la radiacion fotosinteticamente 

activa (RFA) (umol m -2 s-I) , suministrados por el analizador 

portatil de gases infrarrojo, son introducidos en un programa de 

anAlisis de estos datos, donde son evalr3dos y se calculan 10s 

siguientes parametros siguiendo la metodologia empleada por 

Caemmerer and Farquhar (1981) : asimilacibn de C02 (A) (umol m-2 

s-I), RFA (umol m-2 s-l), temperatura foliar ('c), tasa 

traspiratoria (E) (mmol m-2 s-l) , conductar~ci~- -.stomatica (G) 

(Mol rn-2 s-l) y concentraci6n de C02 externo y en las cavidades 

subestomaticas (ubar). 

Con 10s datos de radiacion (RFA) y asimilacion (A) 

encontrados para cada tipo de hoja y tratamiento en cada fecha de 

medicion se realizaron analisis de regresion lineal 

y = a + (b * Ln x) ( 8 )  

donde y = A, x = RFA, a = punto de intercepcion con el eje y y h 

= pendiente de la regresion. Tambien se obtienen 10s errores de 

estimation de y y b y el coeficiente de regresion o 

determination j r2). 

Utilizando el curso diario maximo de RFA en cada ano y las 



ecuaciones de regresion lineal antes descritas se obtiene la tasa 

asimilatoria diaria de C02 (AD) (gC02 me2 d-I). Donde AD = Area 

bajo la curva determinada por la funcion: f(x) = a + (b * Ln x ) ,  

donde x = RFA determinada para cada hora del dia entre las 6:00 y 

las 18:OO horas. 

AD = PM C02 (9) 

Debido a lo dificil de resolver la integral para cada 

ecuacion de regreyion lineal, se opto por calcular el area bajo 

la curva de ia f~,.zion utilizando un planimetro. 

b.- Sistema Cerrado 

Los datos de R F F ,  temperatura de la camara y humedad 

relativa de la camara SOL promediados para el periodo de tiempo 

de medicion (5 min). 

Los datos de asimilacion de CO2 (ubar) obtenidos para cada 

minuto de medicion son analizados y se calcula la cantidad de C02 

que es asimilado durante todo el periodo de tiempo llevado a 

segundos . 



-- 

Esta diferencia de C02 se utiliza para calcular la tasa de 

asimilaci6n en umol m-2 s-I, a travks de la siguiente ecuaci6n: 

A = V * C02 (ubar) * 100.000 / S * R * T * t 
2 donde V = volurnen de la cAmara (m3 ) , S = Area f oliar (m ) , R = 

constante de 10s gases ideales = 8,3144 J mol-I OK-'; - T = 

temperatura en O K ,  y t = tiempo (seg). i 

3.- Analisis &sJ Crecimiento 

Utilizando 10s datos biomasa aerea (B), area foliar (S), 

per(> foliar (Wf), peso total de la planta (W = B + COR) se 

calcularon 10s siguientes parametros del crecimiento: 

a.- Tasa de Crecimiento (R): 

R = Ln B2 - Ln B1/ t2 - tl (11 

b.- T&:? de Crecimiento Relativa (TCR) 

TCR = R/B2 - B1 
c.- Area Foliar Especifica (AFE): 

AFE = S/Wf (13) 

d.- Indice de Area Foliar (IAF)(densidad de siembra 1 m2): 

IAF = S • (14) 

e.- Tasa de Asimilacion Neta por unidad de area foliar (TAN): 

TAN = (W2 - W1) (Ln S2 - Ln S1)/(S2 - S1) (t2 - tl) (15) 

f.- Tasa de Asimilacion neta por unidad de peso (F): 

F = (S2 - S1) (Ln W2 - Ln W1)/(Ln S2 - Ln S1) (W2 - W1) (16) 

Para una mayor description de la metodologia utilizada en la 

medici6n del intercambio de gases, y de 10s calculos y 

definiciones utilizadas para la biomasa, produccion, asimilacidn 

de C02 y el analisis de crecimiento ver Coombs et al. (1987). 



X V  - - RESULTADOS 
A.- BIOMASA Y PRODUCCION AEREA. An0 19894 

1.- Frecuencia & corte cada 15 dias 

En las tres primeras fechas o periodos de corte no se 

presentaron diferencias en la cantidad de biomasa cosechada entre 

10s dos tratamientos, sin embargo cuando las plantas no pudieron 

ser cortadas en la fecha prevista, sino a1 cab0 de 27 dias del 

corte anterior, la biomasa de estas plantas aumento entre 8 y 10 

veces en relacion a 10s otros periodos de corte (~ig.16). 

A partir de la cuarta cosecha se observan mayores 

valores de biomasa cosechada en las plantas cortadas a 25 cm; 

(06/07/89) (Fig.16). En 10s ultimos tres periodos de corte no se 

observan diferencias entre 10s tratamientos, incluso en 10s dos 

ultirnos periodos, que tienen intervalos de corte mayores (22-23 

dias), la biomasa no es mucho mayor que la observada en 

intervalos de corte menores (15 - 18 dias) (Fig.16). 
La biomasa total cosechada en las plantas cortadas a 25 cm 

result0 ser un 12% superior (160,8 g) a la biomasa cosechada en 

el tratamiento de corte a 15 cm (Tabla 1). Si a esta biomasa 

cosechada le sumamos la biomasa correspondiente a la corona o 

tejido remanente, las diferencias entre 10s tratamientos de 

altura de corte son mayores, ya que la corona de plantas 

cortadas a 25 cm de altura es un poco mas del doble de la 

de las plantas cortadas a 15 cm de altura, lo cual equivale a una 

diferencia del 2 3 , 8 %  del total de biomasa cosechada en plantas 

cortadas a 15 cm de altura (Tabla 1). 



Tabla 1.- Biomasa aerea (g/planta) y Produccion akrea 
(g/planta d) de Panicum maximum sometido a diferentes 
frecuencias y alturas de corte durante el afio 1 9 8 9 .  
COR: Biomasa de la corona 
BC: Biomasa total cosechada 
BT: Biomasa aerea total 
PC: Produccion de biomasa cosechada 
PT: Produccion diaria total 
TIEMPO: Periodo de tiempo considerado para produccion 

TRATAMIENTO TIEMPO COR BC BT PC PT 
(dias) 

1 5  dias, 1 5  cm 2 4 1  1 6 9 . 7 0  1 3 0 1 . 3 2  1 4 7 1 . 0 2  5 . 4 0  6 .10  
1 5  dias, 25 cm 2 4 1  3 5 9 . 1 0  1 4 6 2 . 1 5  - 1 8 2 1 . 2 5  6 .07  7 . 5 6  
30  dias, 1 5  cm 2 4 1  1 6 9 . 7 0  1 8 5 1 . 7 5  2021.45 7 . 6 8  8 .39  
3 0  dias, 25  cm 2 4 1  359.10 2 1 5 6 . 3 6  2515 .46  8 . 9 5  1 0 . 4 4  
4 5  dias, 1 5  cm 1 9 6  169 .70  2 1 5 7 . 1 0  2326 .80  1 1 . 0 1  1 1 . 8 7  
4 5  dias, 2 5  cm 1 9 6  359.10 2008 .44  2367 .54  1 0 . 2 5  1 2 . 0 8  
Control 260  4258 .00  1 6 . 3 8  



Fig. 16. Biomasa abrea coaechada en 10s tratamientos de 
corte cada 16 dlaa en el afio. 1989. Se indica la duracibn 
del perlodo de crecimiento (DIAS) y la fecha del corte. 

BIOMASA (g/planta) 
7 7 - -  - 

FECHA M 11 J 07 J 22 J 06 J 26 A 10 A 27 S 16 0 10 0 2 0  N 07 N 29 0 22 

Corte a 16 cm Corte a 26 crn 

Fig. 17. Biomaaa abrea cosechada en loa tratamientoe de 
corte cada 30 dlaa en el afio 1989. Se indica la duracibn 
del period0 de crecimiento (DIAS) y la fecha del corte. 

BIOMASA (g/planta) 

DI AS 58 33 33 38 34 45 
FECHA J 22 J 26 A 27 0 04 U 7 D 22 



La producci6n de biomasa cosechada (g m-2 d-I) es mayor en 

plantas cortadas a 25 cm, en un equivalente a1 12,4% de la 

produccion en plantas cortadas a 15 cm; y con respecto a la 

produccion total la diferencia es un poco mayor, equivalente a1 

23,9% de la produccion total de plantas cortadas a 15 cm de 

altura (Tabla 1). 

2.- Frecuencia & corte cada 30 dias 

Debido a que el primer corte no se pudo realizar, la primera 

medicion de cosecha se tiene a 10s 60 dias despues del corte, con 

una biomasa 5 veces mayor que la obtenida en 10s demas cortes 

(Fig 17); debemos mencionar aqui que la fertilization se realizo 

a1 inicio de este period0 de crecimiento. Se observa que la 

biomasa en 10s periodos de corte de aproximadamente 34 dias, 

presenta valores de 200 g para las plantas cortadas a 25 cm; 

mientras que las cortadas a 15 cm tienen un poco menos. La ultima 

medicion tiene una frecuencia de corte de 45 dias, y sin embargo 

su biomasa no pasa de 200 g. 

La frecuencia de corte de 30 dias y altura de corte de 25 cm 

presenta la mayor cantidad total de biomasa cosechada y biomasa 

total, incluso 500 q mas de biomasa total que el tratamiento 

30/15 (Tabla 1). La produccion en este tratamiento esta por 

debajo de 10s tratamientos de 45 dias de corte; sin embargo la 

diferencia con la mayor produccion de las plantas cortadas fue de 
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30 y 15 dias, vemos que el tratamiento 30/25 difiere 

significativamente del tratamiento 15/15 en 'todas las fechas del 

ano 89, y con 15/25 en 5 de las fechas consideradas, mientras que 

30/15 es diferente de 10s tratamientos de 15 dias en solo 3 de 

las 6 fechas consideradas. 

El tratamiento 45/25 difiere significativamente de 10s de 15 

dias en tres de las fechas consideradas, y 45/15 difiere en dos de 

las 4 fechas. Si se comparan 10s tratamientos de 30 y 45 dias 

vemos que el tratamiento 45/25 es diferente de 30/15 y 30/25; 

mientras que 45/15 solo es diferente de 30/15 en las dos fechas y 

de 30/25 en una fecha. Las plantas control son diferentes de 10s 

tratamientos de corte cuando son comparados. 

Es de hacer notar que las ultimas dos fechas donde no se 

p~esentan diferencias significativas entre todos 10s 

tratamientos corresponden a1 period0 de homogenization de las 

parcelas en el ano 1990. 

6.- Suma & 1 .  cosechas & Biomasa Aerea 

En la figura 19 se observa que durante 10s primeros 50 dias 

de experiencia 10s tratamientos de corte cada 15 dias tienen una 

rapida acumulacion de biomasa, es decir una primera fase de 

crecimiento realcionada posiblemente con la mayor disponibilidad 

de fertilizante. A partir de 10s 50 dias se observa una segunda 

fase de crecimiento mas lenta, que es mas notable en 10s 

tratamientos con altura de corte de 15 cm. Los tratamientos de 30 

dias acumulan biomasa de manera semejante hasta 10s 60 dias, 

cuando el tratamiento 30/25 presenta una tasa de acumulacibn 



mayor. El tratamiento 45/15 presenta una acumulaci6n constante 

durante toda la experiencia, mientras que el tratamiento 45/25 

disminuye en su tasa de acumulacion a 10s 90 dias 

aproximadamente. En esta figura se puede observar graficamente 

la similitud entre las curvas de acumulaci6n de biomasa de 10s 

distintos tratamientos: sin embargo son diferentes 10s 

tratamientos 30/25 y 30/15. 

B.- BIOMASA Y PRODUCCION AEREA. ~fi0 1990. 

1.- Periodo & uniformidad de las plantas 

Las tres primeras mediciones de biomasa aerea del afio 1990 

(92 dias) corresponden a un periodo de tiempo previo a la 

d.iferenciaci6n de 10s tratamientos por la fertilizacion, en el 

cual las plantas son sometidas a1 corte cada 30 dias a 25 cm, y 

en el cual se logra la uniformidad de las plantas. En este 

periodo se observa que la biomasa de las cosechas va 

disminuyendo (Figs. 20, 21, 22 y 23). La biomasa cosechada en 

este periodo fui! de 575,l g planta-l, y la producci6n fu8 de 

6,25 g planta-l d-I (Tabla 3 ) . 

2.- Tratamientos & fertilizacion y corte cada 2 dias a 25 cm 

a.- Plantas sin Fertilizante. 

En la figura 20 se observa que la biomasa de cada cosecha se 

mantiene en un rango entre 100 y 200 g planta-I cuando el periodo 

o frecuencia de corte esta alrededor de 34 dias, per0 cuando 

disminuye la frecuencia de corte (63 dias) la biomasa supera 10s 

300 g Planta-l, observandose una gran varianza entre las 



Tabla 3. Biomasa aerea (g/planta) y Produccidn aerea 
(g/planta d) de Panicum maximum sometido a corte cada 
30 dias a 25 cm, con diferentes tratamientos de fer- 
tilizacion, en el ano 1990. 
COR: Biomasa de la corona 
BC: Biomasa total cosechada 
BT: Biomasa aerea total 
PC: Produccion de biomasa cosechada 
PT: Produccion diaria total 
TIEMPO: Periodo de tiempo para estimar la produccion 

TRATAMIENTO TIEMPO COR BC BT PC PT 
(dias) 

SIN FERT. 293 460.3 1546.1 2006.4 5.28 6.85 
NITROGEN0 293 460.3 2090.9 2551.2 7.14 8.71 
NPK 293 460.3 2687.6 3147.9 9.17 10.74 
NPK2 293 460.3 2537.2 2997.5 8.66 10.23 
CONTROL SF 293 460.3 3610.1 4070.4 12.32 13.89 
CONTROL NIT 293 460.3 4472.3 4932.6 15.26 16.83 
CONTROL NPK2 293 460.3 5722.3 6182.6 19.53 21.10 

SIN FERT. ( * )  201 460.3 971.3 1431.3 4.83 7.12 
NITROGEN0 ( * )  201 460.3 1515.8 1976.1 7.54 9.83 
NPK ( * )  201 460.3 2112.5 2572.8 10.51 12.80 
NPK2 ( * )  201 460.3 1962.1 2422.4 9.76 12.05 

TODOS LOS TRAT. 92 575.1 
ANTES DE FERT. 

( * )  Perqodo desde la primera fertilizaciln 



muestras, mientras que 10s anteriores muestreos presentan un 

menor error de estimation. El primer muestreo, luego del 

periodo de homogenization, es significativamente menor que 10s 

tratamientos NPK y NPK2, la tercera cosecha tambien es 

significativamente menor que 10s otros tres tratamientos, 

mientras que no se presentan diferencias significativas en las 

demas fechas (Tabla 4). En el segundo y 10s ultimos tres 

muestreos de todos 10s tratamientos no hay diferencias 

significativas entre ellos (Tabla 4). 

La biomasa cosechada, a partir de la fecha de fertilizacion, 

fue la menor de todas 10s tratarnientos, con una produccion igual 

a la mitad de la encontrada para el tratamiento NPK2 (Tabla 2). 

Tambien se observa que la produccion de este periodo fue menor 

que la obtenida en el periodo previo de uniformidad de las 

plantas, en el cual no se fertilize. 

b.- Plantas fertilizadas con Nitrogeno 

Despues de la fertilizacion la biomasa cosechada aumenta en 

el primer muestreo el doble de la anterior medici6n, y para el 

13/08/90, se observan 10s maximos valores de este tratamiento 

(Fig. 21). Los dos siguientes muestreos tienen valores entre 200 

y 300 g ,  similares a1 del primer muestreo luego de la 

fertilizacion. En el penultimo muestreo se observa una gran 

disminuci6n de la biomasa cosechada, y en la liltima cosecha se 

tiene una biomasa de 248 g aunque la frecuencia de corte haya 

sido menor (63 dias). El muestreo inmediato a la fertilizaci6n es 

significativamente menor que 10s tratamientos de fertilizacion 
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Fig. 22. Biomasa a6rea coaechada en el tratarniento fertili- 
zado con N,P y K en una aola doaia, del atto 1990 (NPK). 8 e  
indica el perlodo de crecimiento y la feoha del oorte. 

BIOMASA (a/olanta) 

FECHA A 06 M 03 J 01 J 06 A 13 8 13 0 17 N 20 D 18 

Fig. 53. Biomaaa abrea cosechada en el tratamimto fertili- 
zado con N,P y K en do8 aplicacionee, afio 1990 (NPK). Se 
indica el perlodo de crecimiento y la fecha del corte. 

BIOMASA (g/planta) 
1 - 

Ira FERT. 2da FERT. I 

DURACION 
P E R I O D 0 3 6  28 29 34 39 31 34 34 63 

FECHA A 06 M 03  J 01 J 06 A 19 9 18 0 17 N 20 0 18 











Tabla 7 . -  Biomasa subterranea ( g / m 2 )  de Panicum 
maximum en 10s primeros 15 cm de suelo. Se pre- 
sentan dos fechas de medicion en el afio 1 9 9 0 :  
antes y despues de la primera fertilization 

FECHA 1 5 / 2 5  3 0 / 2 5  4 5 / 2 5  CONTROL 
0 5 / 0 4  3 6 8 . 3 2  5 4 3 . 0 4  1 6 2 . 0 4  2 5 5 . 1 2  
error 2 1 . 9 6  4 5 . 0 4  5 0 . 0 8  2 5 . 8 4  

FECHA SF NIT NPK NPK2 CONTROL SF 
0 6 / 0 7  4 8 9 . 5 6  3 0 7 . 6 4  3 1 3 . 9 6  2 7 6 . 0 8  7 6 2 . 8 0  
error 4 2 . 0 0  7 4 . 0 4  2 6 . 5 6  5 5 . 4 0  5 3 . 3 6  



D.- INTERCAMBIO DE GASES. SISTEMA ABIERTO 

1- Ciclos & medicion, ano 1989 

a.- Tasa de Asimilacion en funcion de la temperatura. 

En condiciones de campo es dificil obtener curvas de 

respuesta de la tasa fotosintetica en funcion de la temperatura; 

sin embargo se pueden hacer ciertas consideraciones a1 observar 

10s cambios de la tasa fotosintetica de las hojas de plantas 

sometidas a corte y plantas control en funcion de la temperatura, 

para 10s diferent~s tratamientos de intensidad y frecuencia de 

corte y diferentes rangos de radiation en conjunto. 

En la figura 25a se puede ver que,- en las hojas de plantas 

con menos de 5 dias de cortadas, 10s maximos valores de 

asimilacion se encuentran en un rango de temperatura entre 10s 32 

y 3 7 O ~ ,  con un optimo fotosintetico alrededor de 35O~. Tambien es 

importante seiialar que cuando la temperatura es mayor de 37O, la 

tasa fotosintetica no sobrepasa 10s 5 umol m-2 s-I. 

Si observamos ahora la figura 25b, la cual corresponde a 

hojas de plantas con mas de 9 dias luego del corte, encontramos 

altas tasas fotosinteticas en un rango de temperatura similar a1 

de las plantas con 5 y menos dias despues del corte, hacia el 

extremo izquierdo (bajas temperaturas); sin embargo el rango de 

temperatura por el extremo derecho (altas temperaturas) se 

extiende, en estas plantas, hasta casi 10s 4 0 " ~ ~  encontrando 

tasas fotosinteticas cercanas a 10s 10 .urn01 m-2 s-I a 40°c. El 

rango entonces de temperatura para la fotosintesis se encuentra 

entre 10s 32 y 39,5'c con un optimo a 10s 36°C. 
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En la figura 26 se observa que para las hojas de plantas 

control el rango de temperatura se encuentra entre 10s 30 y 3 9 ' ~ ~  

similar a1 observado en las plantas con mas de nueve dias de 

cortadas, y un poco mas amplio por el extremo de las bajas 

temperaturas. 

i b.- Respuesta asimilatoria a 10s cambios de radiation. 

Los resultados de ajustes de regresion entre la RFA y la 

tasa asimilatoria de C02 (Apd. 1) permiten una mejor comparacion 

entre 10s distintos tipos de hojas y tratamientos de 10s 

distintos dias despues del corte: uno, dos, tres, cinco, nueve, 

once, catorce y diecisiete. Ademas se pueden comparar 10s dos 

ciclos de medicion (junio y noviembre). 

En la figura 27 se observa que en plantas con 1 dia de 

cortadas las tasas asimilatorias tienen valores alrededor de 15 
t 
t 
I umol m-2 s-I a altos valores de RFA (2000 umol m-2 s-I). Para el 

segundo dia despues del corte (Fig. 28) se observa que las hojas 

de plantas que fueron sometidas a corte con mayor frecuencia y a 

menor altura (tratamientos 15/15, 15/25, 30/15) presentan tasas 

fotosinteticas mayores a altas intensidades de radiation que 

hojas de plantas con menor intensidad y frecuencia de corte 

(tratamientos 30/25 y 45/15). Similar observacion se encuentra a1 

cab0 de tres dias despues del corte (Fig.29), solo que las tasas 

fotosinteticas son mayores en relaci6n a1 segundo y primer dia. 

A1 cab0 de 5 dias despues del corte no se observa diferencia 

entre 10s distintos tratamientos (Fig. 30); sin embargo la tasa 

fotosintetica a altas radiaciones son un poco menores que las 
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valores obtenidos para las hojas maduras que aun no han iniciado 

su senescencia (Fig.33). Para la misma fecha encontramos que las 

hojas maduras nuevas y juveniles presentan tasas asimilatorias 

por encima de 15 umol m-2 s-' a valores de radiacidn por encima 

de 10s 1700 urn01 rn-2 s-l '. 

Para 10s 17 dias despues del corte encontramos que no hay 

diferencia entre las hojas de 10s distintos tratamientos, y las 

hojas maduras presentan valores de asimilaci6n maxima que no 

sobrepasan 10s 15 umol m-2 s-l a altos valores de RFA (2000 y 

2500 umol m-2 s-l) (Fig. 34). 

En las plantas control (Fig. 35) encontramos que las hojas 

jovenes presentan las tasas asimilatorias mas altas, luego las 

hojas maduras y por ultimo la hojas senescentes. Para 10s tres 

tipos de hojas 10s vaiores estuvieron por debajo de las plantas 

cortadas. En el caso de las hojas maduras, estas presentan 

valores de asirnilaci61-1 alrededor de 10s 10 umol m-2 s-' cuando la 

radiacidn es alrededor de 2000 umol m-2 s'l. 

En base a observacion directa y a las mediciones de la tasa 

asimilatoria, se pueden distinguir tres generaciones de hojas 

durante un period0 de 15 dias despues del corte (Fig. 36). La 

primera generacion corresponde a 1as.hojas maduras que despues 

del corte prosiguen su crecimiento normal, estas hojas empiezan a 

disminuir en su capacidad fotosintetica alrededor de 10s 9 dias 

despues del corte, y para esta fecha son las ho jas que 

denominamos maduras viejas (A), esta generaci6n de hojas empieza 

su proceso de senescencia alrededor de 10s 14 dias despues del 
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corte. 

Una segunda generacion corresponde a las hojas que se 

empiezan a desarrollar inmediatamente despues del corte y que 

alcanzan su madurez entre 10s 5 y 9 dias despues del corte cuando 

tienen su mayor respuesta fotosintetica. La tercera generacion de 

hojas comienza a aparecer alrededor de 10s 12 dias despues del 

corte, y presentan tasas sirnilares a las hojas de la segunda 

generacion cuando algunas de estas hojas han completado su 

madurez . 
c . -  Curso diario de radiacion 

Tomando 10s datos de radiacion para 10s diferentes dias 

despues del corte en cada uno de 10s dos ciclos de medicion, se 

obtuvo la curva maxima de RFA del aiio 1989 (Fig. 37). Se observa 

un aumento rapido de la RFA a partir de las 7 de la maiiana y para 

las 9:30 am la radiacion obtiene valores de 2000 umol rn-2 s'l; a 

partir de esta hora y hasta las 4:30 pm la radiacion se mantiene 

por encima de 10s 2000 umol rn-2 s", para luego comenzar a 

disminuir rapidamente hasta las 6 pm cuando esta alrededor de 0 

umol m-2 s-I. 

d.- Cambios en la Tasa Traspiratoria 

Los cambios en la tasa transpiratoria son directamente 

proporcionales a 10s cambios en la tasa asimilatoria, es decir 

que a medida que aumenta la ashilacion de C02, aumenta la 

transpiration; sin embargo 10s coeficientes de correlacion no son 

superiores a1 60% (Fig. 38). Esta misma tendencia es observada en 

restantes mediciones del aiio 1989 y 1990. 





Fig. 38. Relacibn entre la tasa traapiratoria (E) y la  taaa 
fotosintbtica (A) en hojar maduraa de plantae con doa dfae 
de cortadaa, aho 1989. R < 60 7. 

-loL I I I I 
0 6 10 . 16 

TRANSPIRACION (mrnol/rn2 6) 

2 DlAS DESPUES DEL CORTE 1989 



2.- Ciclos & medicion ano 1990. 

a.- Respuesta asimilatoria a 10s cambios de radiation 

En el apendice 1 se presentan 10s resultados de regresi6n 

logaritmica obtenidos para la tasa asimilatoria en funcion de la 

RFA. Se encontraron diferencias significativas entre las 

mediciones que corresponden a diferentes dias despues del corte; 

mientras que no hay diferencias entre las hojas de plantas de 

distintos tratamientos de fertilizacion. 

Tres dias despues del corte no se encontraron diferencias en 

la respuesta asimilatoria entre 10s distintos tratamientos de 

fertilizacion, y 10s valores de asimilacion estan por encima de 

10s 15 umol m-2 s-' a 2000 umol s-I de RFA (Fig. 39). 

Mientras que a 10s ocho dias la asimilaci6n es mayor, con valores 

que sobrepasan 10s 20 umol rn-2 s-I a altas radiaciones (2000 urn01 

n ~ - ~  s") (Fig. 40). A 10s 16 dias se observan valores similares a 

10s observados a 10s ocho dias, y tampoco se observan diferencias 

entre 10s distintios tratamientos (Fig 41). 

En relacion a las plantas control, se realizaron dos 

mediciones durante ei ciclo, una a 10s dos dias del corte y la 

otra a 10s 16 dias, ambas con similares resultados (Apd. 2). En 

la figura 42 se observa que la respuesta asimilatoria es alta con 

valores mayores a 20 umol m-2 s-I a radiaciones de 2000 umol rn-2 

-1 S .  

En las hojas de plantas que no fueron cortadas el 17 de 

octubre, se observo que a 10s 36 dias despues del corte las 

tasas asimilatorias fueron bajas en comparacion con las demas 
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mediciones, no llegando a obtenerse valores por encima de 10 

umol m-2 ss-I a radiaciones superiores a 10s 2000 umol m-2 S-I, es 

de hacer notar que para esta fecha las 'plantas fertilizadas con 

NPK una sola dosis presentaron tasa mucho mas bajas que para 10s 

otros tres tartamientos en zonjunto (NPK en dos dosis, N y sin 

fertilizante) (Fig. 43). 

A1 cab0 de 10s 42 dias despues del corte se encontr6 que no 

hay diferencia entre 10s tratamientos de fertilizacibn, y la tasa 

asimilatoria aumento respecto a la anterior con valores 
- 

superiores a 15 umol m-2 s-I cuando la RFA es de 2000 umol m-2 s 

(Fig. 44). A 10s 50 dias despuks del corte tampoco se observa 

diferencia entre 10s tratamientosy 10s valores de asimilaci6n 

son similares a 10s anteriores (Fig. 45). 

b.- Curso maximo de radiacibn 

Usando el mismo procedimiento del aiio 1989, se obtuvo la 

curva de maxima radiacion fotosinteticamente activa diaria para 

el afio 1990 (Fig. 46). Se observa que la radiacion aumenta 

rapidamente a partir de las 7 am, y a las 9 de la maiiana ya esta 

por encima de 10s 2000 umol m-2 s-l, manteniendose en valores 

superiores a 10s 2500 umol m-2 s-I entre las 10:30 am y la 1:30 

am. A partir de las 4 pm disminuye rapidamente para llegar 

alrededor de 0 umol m-2 s-I a las 6 pm. 

3.- A s i m i l _ a c i 6 n  Diaria & a2 - 

En la tabla 8 se resumen 10s resultados de 10s cursos 

maximos de asimilacion diaria de C02 para cada tipo de hoja (edad 
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TABLA 8. ASIMILACION DIARIA DE C02 AROS 89 Y 90 

ARO TRATAMIENTO 

1989 CORTE A 15 Y 25 cm 
15/15,15/25,30/15,45/25 
45/15,30/25 
15/15,15/25 
30/15,30/25,45/15,45/25 
TODOS 
15/15,15/25 45/15,45/25 
15/15,15/25 45/15,45/25 
15/15,15/25,30/15,45/15 
45/25,30/25 
15/15,15/25 
TODOS 
CONTROL 
CONTROL 
CONTROL 

1990 NPK2,NPK1NIT,SF 
NPK2,NPK,NITfSF 
NPK2,NPKINIT,SF 
NPK 
NPK2,NIT,SF 
NPK2,NPKtNIT,SF 
NPK2,NPK,NIT1SF 
CONTROL 
CONTROL 
CONTROL 

TIP0 DE HOJA 
Y GENERACION 

Malra 
Malra 
Malra 
Malra, Ju2da 
Malra, Ju2da 
Malra, Ju2da 
Ma2da 
MaVlra 
Ma2da 
Ma2da 
Ma2da, Ju3ra 
Ma2da, Ma3ra 
Ju 
Ma 
Se 

DIAS 
D.C. 

1 
2 
2 
3 
3 
5 
9 
9 
11 
11 
14 

ASIMILACION 
(gC02/m2 d) 
24.5075 
18.3599 
10.2915 
38.9126 
29.6344 
29.1202 
45.4686 
12.0912 
13.2406 
31.7819 
26.8970 
21.9139 
21.6382 
16.3316 
7.4407 

TRATAMIENTOS: 
15/15: corte cada 15 dias a 15 cm de altura 
15/25: corte cada 15 dias a 25 cm de altura 
30/15: corte cada 30 dias a 15 cm de altura 
30/25: corte cada 30 dias a 25 cm de altura 
45/15: corte cada 45 dias a 15 cm de altura 
45/25: corte cada 45 dias a 25 cm de altura 
NPK2: fertilizado con nitrogeno, fosforo y potasio, dos ocasiones 
NPK: fertilizado con nitrogeno, fosforo y potasio una sola vez 
NIT: fertilizado con nitrogeno 
SF: sin fertilizante 

TIPOS DE HOJA: 
Ma: madura 
Ju: juvenil 
Se: senescente 

GENERACION: 
Ira: primera generacion 
2da: segunda generacion 
3ra: tercera generacion 



y generacion), si es el caso, y para cada tratamiento de corte y 

fertilization, para 10s aiios 1989, 90 (Apd. 2). L ~ s  principales 

observaciones que llaman la atencion son: 

a.- En forma general la tasa asimilatoria aumenta durante unos 

dias despues del corte, per0 a1 cab0 de 11 dias empieza a 

disminuir. 

b.- Para 10s 2 y 3 dias despues del corte 10s tratamientos cuyo 

corte es mas frecuente y a menor altura (15/15, 15/25, 30/15) 

(mayor intensidad de manejo) tienen tasas asirnilatorias mayores 

que tratamientos con menor frecuencia 11 mayor altura de corte 

(30/25, 45/15, 45/25). 

c.- A 10s 3 y 5 ciias despues del corte las hojas maduras de la 

Ira. generacion y las hojas juveniles de ld 2da. generacion 

tienen tasas asimilatorias similares. 

d.- A 10s 5, 9, 14 y 17 dias despues del corte no hay diferencias 

entre las hojas de la misma edad en 10s tratamientos medidos. 

e.- A 10s 9 dias hay una clara diferenciacion en la asimilacion 

de hojas maduras de la Ira y segunda generacion; y a partir de 

esta fecha las hojas maduras de la segunda generacion son las de 

mayor asimilacion. 

f.- A 10s 11 dias, cuando la asimilaci8n diaria empieza a 

disminuir, 10s tratamientos con mayor intensidad y frecuencia de 

corte tienen valores menores que 10s tratamientos con menor 

intensidad y frecuencia de corte. 

g.- Para el aiio 90 observamos que no hay diferencias en la 

asirnilacion diaria de 10s distintos tratamientos de 







E.- INTERCAMBIO DE GASES. SISTEMA CERRADO 

1.- Ciclo & Medicion del afio 1989. 

a,- CamSios en la Tasa Asimilatoria en relacion a1 tiempo 

transcurrido despues del corte 

De manera general la tasa asim,ilatoria es negativa (entre - 
10 y -20 umol m-2 s-l) luego de 1 y 2 dias del corte, y aumenta 

progresivamente en 10s primeros tres .dias despues del corte 

(entre -10 y 10 umol m-2 s-l) , alcanzando valores mdximos entr.e 

10s 5 y 9 dias (19,57 y 16,OO umol m-2 s-I, con valores 

intermedios alrededor de 15 umol m-2 s-I a valores de RFA 

superiores a 1000 umol m-2 s") , para empezar a disminuir 

lentamente a partir de 10s 11 y 14 dias (entre 10 y 17 umol m-2 

s-I con maximos alrededor de 19 umol mm2 s-I) y caer a 10s 17 

dias a valores de 5 umol m-2 s-' (Figs. 47-52; Tabla 9; Apd. 3 ) . 

b.- Relacion entre la Tasa Asimilatoria y la Temperatura 

Se observa que durante 10s tres dias siguientes a1 corte la 

tasa asimilatoria disminuye y la tasa respiratoria aumenta cuando 

la temperatura aumenta y pasa por encima de 10s 4 0 ' ~  (Fig. 48, 

Apd. 3). Tambien se observa que 10s cambios en la temperatura se 

deben principalmente a aumentos y disminuciones en la' RFA; por 

ello encontramos tasas asimilatorias mas altas a intensidades de 

radiacidn menores a 1000 umol m-2 s-l, mientras que para el mismo 

dia (Fig. 48) a radiaciones alrededor de 1500 imol m-2 s-I la 

asimilacion pasa a ser negativa o se hace mas negativa. 

En las mediciones hechas a 10s 5 y 9 dias despues del corte 

tambien se observa que a1 aumentar la temperatura disminuye la 



TABLA 9.- ASIMILACION DE CC 
ABO 1989, CORTE 07/11/89 Y 

TRATAMIENTO 45/15 
FECHA DDC HORA 

08/06/89 1 9.58 
9.75 
10.33 
',.,I 0 . 9 2 
11.08 
11.25 

09/11/89 2 12.75 
12.80 
14.85 
15.00 

10/11/89 3 8. ?-7 
8.33 

10.00 
10.17 
13.00 
13.17 
14.75 
14.91 

12/06/89 5 10.67 
10.90 
11.05 
11.25 
11.36 

12/11/89 5 12.67 
11.00 
11.17 
15.17 
15.33 
12.50 

16/06/89 9 10.67 
10.83 
11.08 
11.30 

18/11/89 11 12.35 
12.58 
13.67 
13.83 

20/07/89 14 10.92 
11.25 
15.42 

24/11/89 17 11.25 
11.50 
12.00 
12.17 

TEMP 
28.23 
28.73 
28.75 
31.80 
34.20 
36.20 
37.50 
36.90 
37.50 
37.20 
33.30 
35.00 
33.90 
36.50 
43.00 
43.90 
39.30 
41.00 
36.70 
38.90 
39.90 
40.50 
40.50 
47.00 
43.80 
44.90 
40.40 
40.30 
46.30 
37.30 
38.60 
39.10 
39.80 
35.50 
36.10 
34.70 
37.50 
34.70 
34.00 
34.10 
29.70 
30.10 
32.20 
33.00 

12, SISTEMA CERRADO 
07/06/89 

RAD 
1 
1 
1 
1 
2 

1256 
483 
571 
494 
500 
676 
604 
904 

1260 
1635 
1590 
1300 
-1350 
1190 
1251 
1350 
1285 
1157 
1180 
1490 
1270 
620 
620 
1200 
1323 
1365 
1348 
1387 
185 
607 
750 
845 
978 
532 
835 
320 
390 
550 
500 

ASIMIL 
-6.888 
-6.467 
-6.385 
-6.564 
-6.031 
-7.270 
-20.086 
-27.622 
-24.812 
-27.201 

2.273 
9.043 
0.756 

-1.800 
-6.925 

-11.928 
-13.378 
-15.523 

9.346 
7.053 
7.030 
4.062 
5-54 0 
16.009 
17.735 
0.000 
1.318 

10.109 
16.044 
13.920 
14.346 
13.936 
13.615 
2.920 
9.416 
6.757 
19.284 
15.902 
5.226 

12.080 
3.982 
4.860 
6.108 
6.171 



TABLA 9 CONTINUACION 
TRATAMIENTO 45/25 
FECHA DDC HORA TEMP 

08/06/89 1 12.25 36.80 
13.25 37.30 
14.25 42.00 

09/11/89 2 12.17 35.80 
12.33 37.70 
15.17 35.70 

10/11/89 3 7.83 28.00 
8.00 30.80 
10.35 37.00 
10.50 38.00 
12.42 39.00 
12.65 42.60 
15.17 42.50 
15.33 39.90 

12/06/89 5 9.50 29.60 
9.67 31.10 
9.85 36.30 
10.10 37.80 
10.25 39.30 

12/11/89 5 10.42 38.90 
10.67 40.50 
12.92 44.60 
13.08 45.50 
14.50 38.60 
14.75 39.10 

16/06/89 9 9.50 32.30 
9.70 35.20 
9.83 37.50 
10.17 38.90 

18/11/89 11 11.92 35.70 
12.08 38.30 
14.08 36.40 
14.25 36.90 

20/07/89 14 11.50 33.60 
12.08 31.90 
14.67 36.60 

24/11/89 17 10.60 29.50 
10.87 29.80 
12.42 31.90 
12.60 31.70 

RAD 
1625 
1045 
1106 
680 
710 
265 
400 
580 
1250 
1040 
1670 
1700 
300 
570 
660 
690 
656 
656 
1300 
1200 
1400 
1715 
1690 
650 
650 
857 
890 
952 
1032 
1500 
1500 
600 
685 
803 
292 
798 
440 
350 
430 
430 

HR: Humedad Relativa ( % )  
TEMP: Temperatura O C  

RAD: Radiation Fotosinteticamente Activa 
ASIMIL: Asimilacion de C02 (pmol/m2 s) 
DDC: Dias despues del corte 

ASIMIL 
-3.477 
-2.107 
-3.541 
-12.128 
-14.021 
-20.054 
-5.145 
-5.561 
-2.725 
-5.432 
-4.641 
-6.500 
-13.387 
-13.498 
13.841 
19.571 
16.570 
17.022 
17.646 
2.096 
1.825 
14.926 
5.560 
5.770 
2.182 

17.559 
12.321 
12.709 
12.473 
13.622 
16.349 
10.139 
17.661 
11.637 
9.427 
16.486 
5.430 
4.919 
4.183 
4.755 
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inmediatamente despues del corte. 

En la figura 60 se observa de manera mas clara 10s valores 

de la tasa de crecimiento en cada periodo de crecimiento, ademas 

se puede ver que la caida de R se asemeja a una funcion 

exponencial negativa, con una gran caida de 10s valores a partir 

del primer periodo, desde 0,24 g planta-l d-' entre 0 y 17 dias, 

a 0,05 g planta-I d-I entre 17 y 35 dias, es decir una 

disminucion en un factor de 5 para este segundo periodo y en un 

factor de 15 para el tercer periodo, y bastante mayor para el 

periodo entre 160 y 260 dias. 

c.- Tasa de Crecimiento (R), afio 1990. 

Durante el periodo de hornogenizacion, es decir antes de 

realizarse la primera fertilizacion, se observa que existen 

pocas diferencias en la primera fecha de medicion (Tabla 13), y 

para la tercera fecha, fin del periodo de hornogenizacion, las 

tasas de crecimiento estan igualadas. Tambien se observa un 

pequeno aumento de R durante este periodo, aunque la biomasa 

cosechada disminuye, dehido a la disminuci6n del periodo de corte 

de 35 a 28-29 dias. 

Si observamos la tasa de crecimiento luego de realizada la 

fertilizacion, vemos de manera general que R disminuye hacia 10s 

dos ultimos periodos de crecimiento (Tabla 13). El tratamiento 

sin fertilizante presenta una R menor en 10s cuatro primeros 

periodos de crecimiento, en relaci6n a 10s demas tratamientos con 

corte; tambien se observa que 10s tratamientos fertilizados 

con N, P y K, tienen tasas un poco mas elevadas yue el 

I 
I 124 



Tabla 13.- Tasa de ~recimiento promedio (R) (g/planta d) de panicurn 
maximum para 10s diferentes periodos de crecimiento y diferentes 
tratamientos de altura y frecuencia de corte (a)(perlodo de homoge- 
nizacibn), y tratamientos de fertilizacibn (b), durante el aiio 1990 
DIAS: Duracion del period0 de crecimiento 
BIO: Biomasa cosechada (g/planta) 

a.- Tratamientos de altura y frecuencia de corte 
15/15 15/25 

FECHA DIAS BIO R BIO R 
05/04/90 35 117.00 0.1361 137.70 0.1407 
03/05/90 28 161.10 0.1815 161.10 0.1815 
01/06/90 29 123.30 0,1660 123.30 0.1660 

30/25 45/15 
FECHA DIAS BIO R BIO R 

05/04/90 35 251.20 0.1579 113.40 0,1352 
03/05/90 28 200.60 0.1893 159.00 0.1810 
01/06/90 29 123.30 0.1660 123.30 0.1660 

b.- Tratamientos de fertilization 
SF NIT 

FECHA DIAS BIO R BIO . R 
05/07/90 34 194.33 0.1550 248.50 0.1622 
13/08/90 39 153.00 0,1290 498.90 0.1593 
13/09/90 31 115.00 0.1531 215.30 0.1733 
17/10/90 34 175.60 0.1520 304.80 0.1682 
20/11/90 34 112.60 0.1389 94.40 0.1338 
19/12/90 63 333.10 0.0922 248.30 0.0875 

- NPK2 
FECHA DIAS BIO R 

05/07/90 34 476.20 0.1813 
13/08/90 39 534.20 0.1610 
13/09/90 31 222.30 0.1743 
17/10/90 34 405.40 0.1766 
20/11/90 34 134.00 0.1441 
19/12/90 63 324.00 0.0918 

NPK 
BIO R 
530.10 0.1845 
585.30 0.1634 
283.10 0.1821 
275.60 0.1653 
127.20 0.1425 
438.40 0.0966 

C SF 'C NIT 
FECHA DIAS BIO R BIO R 

05/07/90 126 829.60 0.0533 1424.60 0.0576 
17/10/90 230 2715.40 0.0344 3472.70 0.0354 
19/12/90 293 3610.10 0.0280 4472.30 0,0287 

30/15 
BIO R 
118.10 0.1363 
200.60 0.1893 
123.30 0.1660 

45/25 
BIO R 
238.40 Q. 1564 
159.00 ? - 1810 
123.30 0.1660 

C NPK2 
BIO R 

1832.60 0.0596 
4415.80 0.0365 
5722.50 0.0295 

3 



tratamiento con nitrogeno. Las plantas control presentan tasa de 

crecimiento bastante mas bajas que las observadas en 10s 

tratamientos de corte, y estas van disminuyendo a medida que 

aumenta el tiempo de experimentacion. 

d.- Dinamica de R y TCR, aAo 1990 

En la tabla 14 y figura 61 se observa como disminuye R a1 

disminuir la frecuencia de corte, de igual forma que se observo 

en el aAo 1989. Tanbien se puede apreciar que 10s valores de 

R a1 cab0 de 34 dias son similares a 10s encontrados en el afio 

1989 a1 cab0 de 35 dias. Solamente a 10s 34 dias se observan 

diferencias entre 10s tratamientos de fertilizacion; per0 son muy 

pequefias, con una mayor tasa en el tratamiento SF. No se observan 

difarencias entre 10s tratamientos de fertilizacion (corte y 

control) a lo largo de la experiencia (Fig. 61). 

Se observa que la TCR es mayor en el tratamiento sin 

fertilizante, seguido del tratamiento con nitrogeno y menor en 

10s tratamientos con N, P y K. En relaci6n a estos ultimos el 

tratamiento SF tiene una TCR de casi el doble. Tambikn se 

observa que la TCR disminuye considerablemente cuando disminuye 

la frecuencia de corte. 

Cuando consideramos 10s periodos de crecimiento no 

inmediatos a1 corte (Tabla 14 y Fig. 62) tomando como ejemplo el 

periodo entre 34 y 63 dias, encontramos que R tiene un valor de 

0,0356 g planta-l d-l frente a 0,0920 g planta-l d", si se toma 

todo el periodo de 0 a 63 dias; mientras que R en el periodo 

entre 0 y 34 dias tiene un valor de 0,1676 g planta-l d-l. Igual 



Fig. 61. Dinamica de la Tasa de Crecirniento (R) a partir 
del corte, ano t890. 

-" - SF 4- NIT 0 NPK2 -*- NPK 

R (g/planta d)  --- ----- 

0.15 ";; - 

Lo8 ultlmos tree puntoe correeponden 
a la8 plantas testigo con iguai trata- 
mlento de fertllizaclbn 

0.1 
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0 

Fig. 62. Variacibn de la Tasa de Crecirniento (R) para dife- 
rentea periodoa de crecimiento presentados des~uds del cor- 
te. Cada barra simboliza un period0 de oreoimiento. abSo 90. 
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TABLA 14. DINAMICA DESPUES DEL CORTE DE LA TASA DE CRECIMIENTO 
(R) Y LA TASA DE CRECIMIENTO RELATIVO (TCR). ARO 1990. 

I TRATAM PERTIEM PER B(1) B(2) R TCR 

ANTERIOR 0 - 31 3 1 
SF 0 - 34 34 
NIT 0 - 34 34 
NPK2 0 - 34 34 
NPK 0 - 34 3 4 
TODOS 0 - 63 63 
TODOS 34 - 63 29 

TOD/C SF 63 - 126 63 
TOD/C NIT 63 - 126 63 
TOD/CNPK2 63 - 126 63 
C SF 0 - 126 126 
C SF 0 - 230 230 
C SF 0 - 293 293 
C SF 126 - 230 104 
C SF 230 - 293 63 
C NIT 0 - 126 126 
C NIT 0 - 230 230 
C NIT 0 - 293 293 
CNIT 126 - 230 104 
C NIT 230 - 293 63 
C NPK2 0 - 126 126 
C NPK2 0 - 230 230 
C NPK2 0 - 293 293 
C NPK2 126 - 230 104 
C NPK2 230 - 293 63 

Leyenda : 
TRATAM: Tratamientos de Fertilization (Corte y Testigos) 
P W  TIEM: Periodo de tiempo del crecimiento 
PERI: Duracion en dias del period0 
B ( 1 ) :  Biomasa inicial (g/planta) 
B(2): Biomasa final (g/planta) 
R: Tasa de crecimiento (g/d planta) 
TCR: Tasa de Crecimiento Relativo (my/g d) 
TOD,TODOS: Todos 10s tratamientos de corte 
C: Indica tratamiento control 



observacion se encuentra para las plantas control donde 10s 

Gltimos periodos de crecimiento presentan una R, y una TCR muy 

bajas. A1 iqual que en la fiqura 60, la tasa de crecimiento para 

10s diferentes periodos muestra una curva con una caida de 

funcion exponencial negativa, con una diferencia entre el primer 

y sequndo period0 de crecimiento de alrededor de 80%. 

3.- Dinamica del crecimiento & vastasos y hojas 

En la tabla 15a se presentan 10s resultados de un conteo de 

vastaqos y su clasificacion en vivos o muertos para una 

poblacidn de 30 macollas por tratamiento (10 por parcela). En 

esta tabla se observa en primer luqar que existe una gran 

variabiliadad en el numero de vastagos totales en cac?~ n~acolla, 

debido a las diferencias en el tamaiio de la planta; yiizon por la 

cual se calculo el porcentaje de vastagos vivos y muertos por 

cada muestra de 10 plantas. El porcentaje de vastagos realmente 

vivos en cada macolla es de 66 %,  es decir que un alto porcentaje 

de 10s vastagos en cada planta estan muertos. 

Por otro lado se calculo el area de la macolla, con lo cual 

se realizo una reqresion entre el numero de vastagos vivos y el 

area de la macolla, cuyo resultado se presenta en la tabla 15a; 

se puede ver que el valor del coeficiente de determiancidn no es 

muy bueno, sin embargo es aceptable. 

Los resultados del sequimiento del crecimiento de v6stagos 

en 10s dias siquientes a1 corte, son presentados en la tabla 15b. 

Se observa en primer lugar que despues de 1 dia del corte la 

altura de la planta no es uniforme en todos 10s tratamientos, 



TABLA 15a. NUMERO DE VASTAGOS PROMEDIO EN CADA PARCELA Y LA 
PROPORCION DE VIVOS Y MUERTOS. REGRESION ENTRE EL AREA DE LA 
MACOLLA Y EL NUMERO DE VASTAGOS. FECHA 20/11/90, 34 DIAS 
DESPUES DEL CORTE. 

PARCELA TOTAL VIVOS MUERTOS VIVO MUERT DIAM AREA 
% % cm cm2 

% PROMEDIO DE VASTAGOS------- > 65.99 - 34.44 

REGRESION y = a + b * x 
x = area macolla a = 61.23319 error est. y = 37.72218 
y = Nro. vastagos b = 0.025878 error b = 0.009336 

vivos r2 = 0.434456 



TABLA 1 5 b .  DINAMICA DEL CRECIMIENTO DE VASTAGOS DESPUES 
DEL CORTE EN TRATAMIENTOS DE FERTILIZACION DEL ARO 1 9 9 0 .  

LEY ENDA : 
DDC: Dias despues del corte 
A: Numero de hojas por vastago 
B: Altura de 10s vastagos 
C: Numero de inflorescencias por cada 1 0  vastagos 
D: Diametro de la macolla 
E: Vastagos vivos por cm2 
F: Total de hojas por macolla 

FECHA DDC TRATAM A B C D E F 

1 8 / 1 0 / 9 0  1 SF 1 2 5 . 5 0  0  4 9 . 1 5  1 1 0 . 3 3  1 1 0  
1 NIT 1 3 3 . 9 0  0  5 7 . 3 0  1 2 7 . 9 6  1 2 8  
1 NPK 1 3 3 . 5 0  0  5 4 . 6 3  1 2 1 . 8 9  1 2 2  
1 NPK2 1 6 0 . 2 1  1 3 4 . 9 1  1 3 5  

20 /10 /90  3  SF  2  2 5 . 7 0  0  4 9 . 1 5  1 1 0 . 3 3  2 2 1  
3  NIT 1 3 4 . 1 5  0  5 7 . 3 0  1 2 7 . 9 6  1 2 8  
3  NPK 2  3 3 . 5 5  0  5 4 . 6 3  1 2 1 . 8 9  244 
3  NPK2 1 3 1 . 5 0  0  6 0 . 2 1  1 3 4 . 9 1  1 3 5  

SF 
NIT 
N?y 
NPK2 

SF 
NIT 
NPK 
NPK2 



sino que en algunos sobrepasa 10s 30 cm. El diametro de macolla 

utilizado es el promedio encontrado para cada tratamiento, 

utilizando 10s datos de la tabla anterior. 

Utilizando la regresion obtenida en la tabla anterior, y el 

numero de hojas por vbstagos, se obtuvo el numero total de hojas 

que hay en cada tratamiento en 10s dias siguientes a1 corte. 

La primera observacion es que el numero de hojas por 

vastagos no es mayor a 2 en 10s primeros 3 dias siguientes a1 

corte; per0 a1 cab0 de 16 dias se tienen entre 3 y 5 hojas por 

vastago, hasta alcanzar un numero de 6 a 7 hojas a 10s 34 dias, 

lo cual nos da una produccion de una hoja cada 6 dias; sin 

embargo, si consideramos 10s primeros 16 dias, la hoja se produce 

en menos tiempo, es decir que a medida que trascurre el tiempo, 

I la producci6n de hojas disminuye, esto tambien es valid0 si 

consideramos la producci6n de hojas por macolla la cual 

disminuye a medida que trascurre el tiempo despues del corte. - 
Por otro lado las inflorsscencias empiezan a aparecer a partir 

de 10s 16 dias, en una proporcion de menos de 2 inflorescencias 

por cada 10 vAstagos, a1 cab0 de 34 dias la proporcion es de 6 

inflorescencias por cada 10 vastagos. 

4.- Analisis del Crecimiento des~ues del corte 

a.- Area Foliar Especifica (AFE) 

En la tabla. 16 observamos en primer lugar que no hay mucha 

diferencia entre 10s diferentes valores de AFE calculados para 

las diferentes fechas de medicibn del afio 1989, tanto en las 

plantas cortadas a 15 cm como las cortadas a 25 cm; solo hay un 



mayor aumento en las mediciones correspondientes a 10s 5 dias 

despues del corte para las dos alturas de corte. El promedio de 

estos valores de AFE son similares en 10s dos tratamientos de 

altura de corte (0,0176 m2 hoja) . 
En 10s tratamientos del aiio 1990 (Tabla 17) encontramos en 

primer termino que 10s valores de AFE son en general un poco 

mayores que 10s observados para el afio 89, en segundo termino 

observamos tambien que existen mayores diferencias entre las 

I distintas mediciones realizadas, siendo mucho menor el valor 

en la primera fecha en todos 10s cuatro trztamientos; mientras 

que el maximo valor de AFE se encuentra a 10s 16 dias del corte 

en todos 10s tratamientos. Si observamos el promedio de todas 

I las mediciones vemos que es igual para 10s tratamientos SFI NITI - 

y NPK (0,021 m2 9-I hoja) , mientras que es un poco superior en 

el tratamiento NPK2 (0,023 m2 9-I hoja) . 

b.- Tasas de Asimilacion Neta y por midad de peso (TAN y F) 

Para el afio 1989 (Tabla 16) la TAN durante el periodo de 

crecimiento de 0 a 17 dias, es similar entre 10s dos 

tratamientos de altura de corte (alrededor de 35 g m-2 d-I), 

mientras que F es un poco mayor en el tratamiento de corte a 25 

cm de altura, 8 cn2 9-I d-I sobre el tratamiento a 15 cm. 

En relacion a la TAN para 10s tratamientos del afio 1990 

(Tabla 17) vemos que en general para 10s cuatro tratamientos de 

fertilization, se presenta el mismo patron: en el periodo de 

crecimiento de 0 a 16 dias 10s valores son un poco menores en 

relacion a1 periodo entre 0 y 34 dias donde se presentan 10s 



TABLA 17. ANALISIS DEL CRECIMIENTO EN LOS PRIMEROS 
34 DIAS DESPUES DEL CORTE DEL ANO 1990. 

TRATAMIENTO SF 
FECHA D D C AREA PESO F 

18/10/90 1 0.0690 3.96 
20/10/90 3 0.0542 2.61 
25/10/90 8 0.1159 5.72 
02/11/90 16 0.4130 15.71 
20/11/90 34 1.4498 68.64 
AFE pronedio ...................... > 
TAN (0 - 16)----------------------- > 
TAN (0 - 34)-----------------------  > 
TAN (16 - 34)----------------------> 
F (0 - 16)------------------------- > 
F (0 - 34)------------------------- > 
F (16 - 34)------------------------  > 

TRATAMIENTO NIT 
FECHA D D C  AREA PESO F' 

18/10/90 1 0.0514 4.15 
20/10/90 3 0.0536 d.58 
25/10/90 8 0.1028 5.27 
02/11/90 16 0.5134 17.38 
20/11/90 34 1.3192 62.41 
AFE promedio ...................... > 
TAN (0 - 16)-----------------------> 
TAN (0 - 34)-----------------------  > 
TAN (16 - 34)----------------------  > 
F (0 - 16)------------------------- > 
F (0 - 34)-------------------------  > 
F (16 - 34)------------------------  > 

AFE I3 
0.017 - 
0.021 - 
0.020 - 
0.026 20.18 
0.021 141.23 
0.021 
25.43 
27.45 
8.15 

73.86 
53.04 

132.71 

AFE B 
O.Oi2 - 
0.021 - 
0.020 - 
0.030 39.43 
0.021 225.79 
0.021 
41.01 - 

47.76 
12.13 
56.00 
33.38 
79.95 



CONTINUACION TABLA 1 7  

TRATAMIENTO NPK 
FECHA D D C AREA PESO F 

1 8 / 1 0 / 9 0  1 0 . 0 2 2 2  2.69 
20 /10 /90  3 0 . 0 6 6 0  3 . 5  
2 5 / 1 0 / 9 0  8 0 . 1 0 6 7  4.86 
02 /11 /90  1 6  0 .3665 11 .13  
20 /11 /90  34  1 .5823  74.96 
AFE promedio ---------------------- > 
TAN ( 0  - 16)----------------------- > 
TAN ( 0  - 34)----------------------- > 
TAN ( 1 6  - 34)---------------------- > 
F ( 0  - 16)------------------------- > 
F ( 0  - 34)------------------------- > 
F ( 1 6  - 34)------------------------ > .  

TRATAMIENTO NPK2 
FECHA D D C AREA PESO F 

1 8 / 1 0 / 9 0  1 0 . 0 8 8 1  3.66 
2 0 / 1 0 / 9 0  3  0 .0892 4.74 
25 /10 /90  8  0 . 1 0 3 1  5 .26  
02 /11 /90  1 6  0 .4959 1 6 . 3 5  
20 /11 /90  34 1 . 5 6 1 5  73 .97  
AFE promedio ---------------------- > 
TAN ( 0  - 16)----------------------- > 
TAN ( 0  - 34)----------------------> 
TAN ( 1 6  - 34)---------------------- > 
F ( 0  - 16)------------------------- > 

AFE B 
0.008 - 
0 .019  - 
0 .022  - 
0.033 24 .96  
0 . 0 2 1  298 .39  
0 . 0 2 1  
34.93 
53.63 
1 8 . 2 7  
57.56 
31.25 
75 .43  

AFE B 
0.024 - 
0 . 0 1 9  - 
0 .020  - 
0.030 28.32 
0 . 0 2 1  297 .38  
0 .023 
30.37 
54 .09  -- 

1 6 . 0 9  
6 8 . 8 1  
30.97 
81.19 

La nomenclatura utilizada es igual a la descrita 
para el afio 1 9 8 9 .  



maximos valores, mientras que en el periodo de 16 a 34 dias la 

TAN es bastante mas baja que en 10s anteriores periodos. 

A1 observar cada tratamiento por separado encontramos que 

durante el periodo entre 0 a 16 dias, la TAN es mas baja en el 

tratamiento SF y mayor en el tratamiento NIT; mientras que 10s 

tratamientos con NPK tienen valores intermedios y similares 

entre si. En el period0 de 0 a 34 dias vemos que 10s 

tratamientos fertilizados con NPK observan valores de TAN mucho 

mas altos que el periodo anterior, mientras que el tratamiento 

con NIT es un poco menor y el tratamiento SF muestra valores de 

casi un 50% menos que el valor maximo. En el periodo de 

crecimiento entre 16 y 34 dias la TAN muestra una reduccidn en 

to,d9s 10s tratamlentos entre el 70 y 75% del valor observado en 

el perlodo anteriomente descrito. i 

Es importante seiialar que la TAN del periodo entre 0 y 16 

dias de 10s tratamientos del afio 1990, son similares a 10s 

obtenidos en el aiio 1989 durante el periodo de crecimiento 

similar (0 - 17 dias). 

En relacion a F durante el periodo de 0 a 16 dias (Tabla 

17) 10s valores oscilan entre 56 y 73 cm2 9-' d-l, 10s cuales 

son similares a 10s observados en el afio 1989 (66 - 74 cm2 9-' 

d-l) (Tabla 16). En el pariodo de 0 a 34 dias la F disminuye a 

valores alrededor de 31 cm2 9-' d-' en 10s tratamientos con 

fertilizantes, mientras que el tratamiento SF presenta un valor 

por encima de 53 cm2 9-l d-l. Cuando se considera el periodo de 

16 a 34 dias encontramos un significative aumento de F a 



valores por encima de 75 cm2 CJ-' d-I en 10s tratamientos con 

fertilizante y de 132 cm2 9-l d-' en el tratamiento SF. 

I 5.- Distribuci6n & Asimilados 

En la figura 63 observamos que en las plantas control con 

126 dias de crecimisnto despues del corte, casi la mitad de s,u 

biomasa esta destinada a organos de sosten (~Astagos), y luego 

de trascurrido 230 dias la biomasa foliar es reducida a menos 

del lo%, con una gran cantidad de necromasa en pie (37%). 

Si observamos ahora la figura 64, vemos que en las plantas 

sometidas a corte cada 30 dias aproximadamente, presentan una 

proporci6n de biomasa destinada a1 tejido foliar cercana a1 60 %. 

6.- Potencial hidrico foliar 

En la figura 65 podemos observar la variacibn del potencial 

hidrico foliar durante varias horas del dia, en tres fechas 

correspondientes a1 dia de corte, dos dias despues y 16 dias 
--- 

despues, sin mostrar diferencias entre las distintas fechas de 

medicion, mas si mostrando un patrbn de disminucibn del potencial 

en las horas de mayor intensidad de radiation y mayor 

temperatura, que no disminuye por debajo de -1.8 MPa. 



Fig. 63. Diatribuci6n de nuevoa aaimiladoa en doa diferentea 
fechaa despuha del oorte en plantaa control. afio 1990. 

VASTAGOS 
C I N  

HOJAS 
9% 

VAS TAGOS NECROMASA 
47% 37% 

06/07/90 17/10/90 
126 DlAS 230 DlAS 

Fig. 64. Diatribuci6n de nuevoa aaimiladoa en do6 diferentea 
fechaa en plantaa con 3 0  dlaa de cortadaa. 
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G.- NITROGEN0 FOLIAR 

En la tabla 1 8  se pueden ver las concentraciones de 

nitrogeno foliar para diferentes tipos de hojas en 10s distintos 

tratamientos de 10s anos 1989,1990 .  Para el afio 1989 se observa 

que las mas altas concentraciones de nitrogeno se encuentran en 

las hojas juveniles con 5 dias de cortadas, mientras que la menor 

concentracion se encuentra en hojas maduras con mas de 50 dias 

despues del corte; las hojas maduras de 10s tratamientos de corte 

despues de 5 dias, presentan valores de concentracion diferentes 

a 10s mencionados anteriormente. 

Para el ano 1990  se observa en primer lugar que las mayores 

concentraciones de nitrogeno foliar se encuentran en las hojas de 

10s tratamientos de corte, mientras que 10s menores valores 

corresponden a las hojas de plantas control. No se obse~van 

diferencias entre 10s distintos tratamientos de fertilizaci6n 

sometidos a corte, except0 a 10s 63 dias, cuando las hojas del 

tartamiento NPK2 presentan valores mas altos que 10s demas 

tratamientos de corte. 



TABLA 18. CONCENTRACION DE NITROGEN0 EN HOJAS MADURAS 
DE Panicum maximum, DE DISTINTOS TRATAMIENTOS DE CORTE 
Y FERTILIZACION, EN DIFERENTES FECHAS DE 1989 Y 1990 

FECHA DDC TRATAMIENTO T. HOJA [N] FOLIAR 
( mgN/g ) 

12/06/89 0 CONTROL MAD 18.39 
12/06/89 5 CONT,45/15,45/25 JUV 31.30 
07/11/89 53 TODOS MAD 16.64 
10/11/89 3 45/15,45/25 MAD 17.30 
12/11/89 5 15-30-45 MAD 24.39 

05/07/90 
05/07/90 
05/07/90 
13/09/90 
17/10/90 
17/10/90 
20/10/90 
25/10/90 
02/11/90 
20/11/90 
19/12/90 
19/12/90 
19/12/90 
19/12/90 
VARIAS 

SF 
N,NPK,NPK2 

C SF 
C SF,C N,C NPK2 
SF,N,NPK,NPK2 
C N,C NPK2 

SF,N,NPK,NPK2 
SF, N , NPK, NPK2 
SFlNlNPKlNPK2 
SF,N,NPK,NPK2 

N,SF 
NPK2 
NPK 

C SF,C N,C NPK2 
Media CONTROL 

MAD 
MAD 
MAD 
MAD 
MAD 
MAD 
MAD 
MAD 
MAD 
MAD 
MAD 
MAD 
MAP 
MAD 
MAD 

TODOS : Todos ' 10s tratamientos 
C, CONT: Control 
DDC: Dias despues del corte 
[N]: Concentrasion de nitrogen0 
T. HOJA: Tipo de hoja, rnadura (MAD) y juvenil (JUV) 



V, D I S C U S I O N E S  

A.- BIOMASA Y PRODUCCION 

1.- Tratamientos & Frecuencia y Altura & Corte, aiio 1989. 

Uno de 10s factores que modifican la PPN es la herbivoria, I 
de tal mod0 que disminuye la cantidad de biomasa producida por I 
la planta. Los resultados de biomasa y produccion indican en I 
primer termino que el corte no favorece un aumento en la I 
produccion, y que una alta frecuencia y baja altura de corte I 
(alta intensidad del corte) conducen a una menor producci6n de 

biomasa aerea. I 
Generalmente se ha expresado que 10s efectos de la 1 

herbivoria sobre las plantas son negativos (Belsky 1987, Jameson 

1963), y muchos trabajos p de manifiesto que las plantas I 
soletidas a defoliacibn pyoducen mucho menos que las plantas no 1 
defoliadas. Resultados similares a 10s presentados son 

eaoontrados por Jameson (1963) quien afirma que el corte reduce 

la produccion de biomasa en relacion a plantas no cortadas, y 

q u ~  esta reduccion en la produccion es mucho mayor a1 aumentar la 

f-secuencia e intensidad de la defoliation. 

Tambien Lacey and Van Poollen (1981) a1 comparar la 

produccion de hierba en las grandes praderas del oeste de 10s 

Estados Unidos bajo pastoreo moderado y sin pastoreo, encuentran 

que de veinte comparaciones solo una presenta una mayor 

producci6n (12%), en el pastizal moderadamente pastoreado en 

relacion a1 no pastoreado; por otro lado encuentran que existen 

diferencias importantes en el total de biomasa producida entre 



pastizales pastoreados y no pastoreados, muestran que la 

produccion anual es en promedio 68 +/- 46 % mas alta en 10s 

pastizales protegidos. 

A pesar de haberse obtenido en las plantas control la mayor 

biomasa y produccion, su calidad como forra je es pesima, ya que 

la mayor cantidad de biomasa se va en tejido de sosten y 

conduccion (tallos); mientras que las plantas sometidas a corte 

presentaron una mayor cantidad de tejido aprovechable desde el 

punto de vista forrajero (hojas). 

No solo es importante considerar el rendimiento y 

produccion, sino tambien su uso. En 10s trabajos antes sefialados 

no se menciona lo importante que es el uso del pastizal; es 

posible que muchas de estas pasturas aunque produzcan mayor 

biomasa, esta no sea utilizable como forraje o alimento, ya sea 

por una disminucion en la concentration de nutrientes en sus 

tejidos o por una distribucion de la biomasa en estructuras poco 

palatables. En una trabajo anterior se determino que en panicum 

maximum las plantas no defoliadas (control) tienen una mayor 

cantidad de biomasa y PPN en relacion con plantas sometidas a 

corte en diferentes frecuencias; sin embargo las plantas 

defoliadas distribuyen sus asimilados.en tejido foliar que es 

mas palatable y concentra mayor cantidad de nutrientes (Chac6n y 

Sarmiento 1992). 

Nosotros estimamos que la frecuencia de corte cada 30 dias a 

una altura de 25 cm (frecuencia e intensidad del corte moderada) 

es optima desde un punto de vista forrajero, ya que en 



comparacion con 10s tratamientos 15/15, 15/25 y 30/15 presenta 

mayor produccion, y tiene mayor cantidad de tejido asimilatorio 

que 10s tratamientos 45/15 y 45/25, 10s cuales empiezan a 

distribuir asimilados principalmente a organos de sosten. A este 

respecto Jamenson (1963) menciona que 'un pastoreo moderado es I 
mucho menos dafiino para las gramineas, y en algunas especies 

como gracilis, Buchloe dactvloides, &g pratensis, 

Aaro~vron cristatum, Pennisetum purpureum, panicum purDurascens, 

Diaitaria decumbens y Hvlaria belangeri se encontro un aumento en I 
la produccion luego del corte; en estas especies este aumento en I 
la produccion dependio de la altura (intensidad) y de la 1 
frecuencia de corte. 

I 

Tambien Kumar and Joshi (1972) encuentran que la produccibn 

de hierba en las regiones aridas y semiaridas de Rajasthan, 
I 

India, se ve favorecida por un pastoreo moderado; mientras que I 
un sobrepastoreo causa dafio a1 sistema pastoril. Hik and I 
Jefferies (1990) encuentran que la PPN a6rea de Puccinellia I 
phryganodes (graminea de marismas) se incrementa cuando es I 
moderadamente pastoreado y se observa la presencia de heces de I 
ganso. I 

McNaughton (1979, 1985) encuentra que la PPN aerea de la 

sabana de Serengeti sometida a pastoreo de grandes herbivoros es I 
en promedio 664 g m-2 a-I , mientras que la produccion en las 

parcelas control (sin pastoreo) fu6 de 357 g m-2 es decir 

que el pastoreo favorece el increment0 en la PPN. Ademas observa I 



intensidad de 0,25, definiendo la intensidad como 1 - g/ng 
donde g es la biomasa en areas pastoreadas y ng la biomasa de 

areas en exclusion de pastoreo. 

Podemos hacer una comparacion entre la altura de corte y la 

duraci6n del pastireo como medida de la intensidad. A este 

respecto Heitschmidt et el. (1982a) miden 10s 10s cambios en la 

PPN aerea de un pastizal sometido a un sistema de pastoreo de 

corta duracion, con una carga animal de 0,24 ha/UA y tres dias 

de pastoreo por 7 de descanso; encuentran que durante el primer 

afio de experlmentacion la PPN aerea fue de 330 g mm2 en el 

pastizal pastoreado y de 234 g m-2 en el no pastoreado; mientras 

que en el segundo afio fu6 de 268 y 352 g m-2 respectivamente; 10s 

autores sugieren en base a estos y otros resultados que bajo 

ciertas condiciones ambientales el pastoreo acelera el 

crecimiento vegetativo del pastizal. Vemos como en este trabajo 

bajo una fuerte presion de pastoreo ( 0 , 2 4  ha/UA mientras que 

0 , 5 4  ha/UA es considerada una densidad moderada de pastoreo 

(Heitschmidt et a].. 1982b) 3 .  La produccion primaria durante el 

primer afio es superior a1 control, lo cual implica un 

crecimiento compensatorio en terminos absolutos de productividad. 

Vickery (1972) observando 10s cambios en la tasa diaria de 

asimilaci6n de C 0 2  de una pastizal de tuberosa L. y 

Trifolium regens L. bajo el pastoreo de ovejas con diferente 

I densidad o carga animal por ha, encuentra que la PPN es mucho 

mayor a una densidad intermedia de 20 ovejas por ha en relacibn a 

otras dos diferentes densidades (10 y 30 ovejas/ha). En este caso 



vemos como una intensidad intermedia de pastoreo es la que 

conlleva una produccion maxima; caso similar a nuestros 

resultados, donde una frecuencia y altura de corte intermedia 

conlleva a una produccion 6ptima. . 

2.- Ensavo de fertilizacion con corte cada 30 dias a 25 cm, 1990 

El efecto del fertilizante sobre el crecimiento de las 

plantas y su produccion es indudablemente favorecedor; sin 

embargo en nuestro caso su efecto se fue diluyendo conforme 

trascurre el tiempo de experimentation, razon por la cual en 10s 

ultimas tres cosechas la biomasa cosechada disminuye, y no se 

observan diferencias significativas con el tratamiento SF. Es 

importante seiialar que la presencia de potasio y fosforo 

incrernenta la produccion en relacion a la solo utilizaci6n de 

nitr6geno como fertilizante. 

Cuando analizamos 10s resultados entre 10s tratamientos de 

fertilizacion con NPK en una y dos dosis, encontramos que no hub0 

mucha diferencia en cuanto la forma de distribuir el 

fertilizante, pues lo esperado era que el tratamiento fertilizado 

dos veces hubiese tenido una mayor biomasa y producci6n; sin 

embargo ocurri6 de manera diferente, pues el tratamiento NPK tuvo 

una mayor produccion. Una explicacion podria ser que la segunda 

fertilizacion ocurrio de manera tardia y no fue aprovechada a1 

maximo. Tambien pudo suceder que en el tratamiento con una sola 

fertilizacion se logro una mayor optimization del uso del mismo 

debido a que el sistema radicular estaha en mejores condiciones 

que en el momento en que se realiza la segunda fertilizaci6n, la 



cual puede estar asociada con otro ritmo fenologico que haya 

podido interferir en su asimilacion optima, aunque en 10s 

resultados se observa un pequeno aumento en la cantidad de 

biomasa cosechada. 

Los ritmos fenologicos de las especies y la estacionalidad 

climatica son factores que determinan momentos de mayor y menor 

productividad durante el afio (Sarmiento 1983); por lo tanto 10s 

cambios en la PPN de pastizales o pasturas va a depender, ademas 

de la intensidad y frecuencia del pastoreo, del momento en que 

se realice la defoliacion, y tambien del momento en que se 

realice la fertilization como factor que aumenta la prduccion. 

Bertiller and Defosse (1990) encuentran que la PPN aerea de 

Pestuca pallescens es compensada en relacion a plantas no 

defoliadas durante el periodo vegetativo de la planta; mientras 

que no se compensa la production durante el periodo reproductivo. 

En las sabanas que tienen presencia y evolueion de grandes 

herbivores, son tres 10s principales factores que controlan el 

crecimiento de las gramineas: defoliacion, nitrogen0 en el suelo 

Y disponibilidad de agua (Georgiadis et al. 1989). A este 

1 
I respecto Georgiadis et al. (1989) realizan una experiencia donde 

analizan estas tres caracteristicas en conjunto para determinar 

cuales son las condiciones ecologieas que estimulan la 

producci6n1 y encuentran que el total de biomasa aerea fue 

estimulado por la defoliacion, cuando esta ocurri6 bajo 

moderadas intensidades de defoliacion; largos periodos de 

crecimiento entre eventos de pastoreo, lo cual se relaciona 



con el tiempo de recuperacion; largos intervalos de tiempo 

entre 10s eventos de precipitacion, cuando las plantas 

pastoreadas presentan menos estres hidrico comparado con 

plantas no defoliadas y cortos periodos de crecimiento cuando 

hay una frecuencia fija de pastoreo. 

Este tipo de experiencia y analisis presenta cierta 

similitud con 10s resultados obtenidos, donde 10s principales 

factores que modifican la produccion de las plantas son la 

frecuencia e intensidad del corte y la disponibilidad de 

nutrientes, y se consigue una mayor productividad desde el punto 

de vista de su uso, cuando se utiliza una moderada intensidad de 

corte (25 cm de altura), un period0 o frecuencia de corte de 30 

dias, alta disponibilidad de nutrientes a traves de la 

fertilizaci61-1 con NPK, y continua disponibilidad de agua en el 

suelo (epoca humeda). 

- No solo la intensidad del pastoreo modifica o conduce a 

cambios en la PPN, tambien la historia de pastoreo influye en 

10s cambios en PPN. En varios estudios se ha encontrado que 

existen diferencias en la produccion de biomasa y absorci6n de N 

en especies sometidas a defoliation, per0 con diferente historia 

de pastoreo (Auro~vron smithii y B. sracilis)(Detling and Painter 

1983, Jaramillo and Detling 1988, Polley and Detling 1988). Uno 

de 10s resultados mas importantes es que las plantas que crecen 4 

bajo presion de pastoreo tienden a distribuir su biomasa en 

estructuras de mayor capacidad asimilatoria, e invierten menos 

en estructuras aereas las cuales son mas consumidas por 10s 



herbivoros (Jaramillo and Detling 1988, Chacon y Sarmiento 1992); 

1 este hecho permite una mayor probabilidad de supervivencia y 

persistencia de la planta bajo fuerte pastoreo (Jaramillo and 

Detling 1988). 
', 

3.- Biomasa Subterranea 

Cuando analizamos 10s resultados de biomasa subterranea en 

10s dias siguientes a1 corte vemos que 10s dos periodos de 

medicion presentan patrones diferentes. En uno de estos ciclos se 

puede obsarvar una disminucion de la biomasa, que puede estar 

I relacionado con un trasporte de nutrientes y systancias de 

reserva a1 tejido aereo en crecimiento; sin embargo la 

metodologia utilizada para la toma de muestras sin destruir la 

planta no p e ~ ~ i t e  una estimation mas precisa de la dinarnica de 
I 

I la biomasa subterranea. 

. I - - - En relacion a las Los distintos 
. - - 

tratamientos de altur orte, no hay mucha 

diferencia, y la metodologia de medici6n no permite captar 

dieferncias significativas. 

I En la primera medicion del afio 90 se puede ver como el I 
I tratamiento de corte tiene una mayor .biomass que el tratamiento I 
I 

testigo, sin embargo luego de varios cortes y de haberse 

fertilizado, las plantas control tienen una mayor cantidad de 

biomasa. Esto indica que a1 igual que para la biomasa akrea, las 

plantas no cortadas tiene una mayor cantidad de biomasa product0 

de una autopoda y/o un traslado de sustancias de reserva a1 



tejido aereo. 

Uno de 10s efectos de la defoliaci6n, ademas de la ;a- 

eliminacion del tejido foliar es la disminucion de biomasa 

radical (Jamenson 1963, Detling et' al. 1979, Gifford and 

Marshall 1973, Ruess et al. 1983, Polley and Detling 1988, 

Chacon y Sarmiento 1992), esta disminucion en la biomasa radical 

parece ser el resultado de la eliminacion del suministro de 

carbohidratos desde la parte aerea y tambien por efecto de un 

transporte de reservas y nutrientes hacia la pa~te aerea para 

reestablecer el aparato asimilador. 

Se ha encontrado que una mayor acumulacion de asimilados y 

sustancias de reserva para la produccion de nuevo tejido, 

es-p~~cificamente el foliar, es debido a1 traslado de recursos 

~rovenientes del tejido remanente y de las raices. Caldwell et 

al. (1981) encuentran que A. desertorum realiza un rapid0 

traslado de recursos y asimilados desde 10s 6rganos de sosten 
- -- - - renianentes', lo cual permite un rapid0 reestablecimiento del 

tejido foliar y el recrecimiento de nuevos vastagos. 



B.- INTERCAMBIO DE GASES 

1.- Asimilacio~ y Temweratura 

Los rangos de temperatura para la fotosintesis en muchas 

gramineas tropicales (plantas C4) se encuentra entre 10 y 5 0 ' ~ ~  

con un optimo que osciXs entre 36 y 39'~; mientras que la tasa 

respiratoria aumenta de manera logaritmica a medida que aumenta 

la temperatura, desde valores de 0 mgC02 dm-2 h-I para 10s 1 0 ' ~  

hasta llegar cerca de 30 mgC02 dm-2 h-' a 10s 4 0 ' ~  (Ludlow and 

Wilson 1971, Larcher 1976). Los resultados obtenidos son 

similares, aunque con un rango de temperatura mas estrecho, 

quizas por las condiciones de medicion en el campo. 

La disminucion brusca de la tasa asimilatoria a partir de 

10s 3 8 " ~  en las hojas de plantas entre 1 y 5 dias de cortadas 

implica una gran dependencia de 10s cambios en la temperatura 

foliar, debido posiblemente a un gran aumento de la respiracion 

el cual se observa claramente en las mediciones con el sistema 

cerrado. Se ha encontrado que la tasa respiratoria de plantas en 

formation o cuando hay un crecimiento nuevo de hojas, aumenta en 

de 3 a 10 veces mas a la respiracion en condiciones normales 

(Larcher 1976), esta situation aunada a una posible baja 

capacidad fotosintetica explican esta disminucion en la tasa 

asimilatoria a altas temperaturas. 

Para 10s siguientes dias despues del corte, esta 

sensibilidad fotosintetica a las altas temperaturas va 

disminuyendo, no encontrandose inhibition de la asimilacion a 

temperaturas superiores a 45°C; para este momento las hojas estan 



fisiolbgicamente maduras y su capacidad fotosintetica no se ve " 

af ectada . 
Nuestros resultados de medida puntual (Sist. abierto) 

muestran un optimo de temperatura entre 34 y 40°c, similares a 

10s enco~~trados en otro estudio con P. maximum Jacq. (Chacon 

et al. 1992) y en otras gramineas tropicales como Pennisetum 

purwureum Schum., Cenchrus ciliaris L. cv. Biloela, Panicum 

maximum Jacq. cv. Hamil, Melinis minutiflora Beauv. y B- ! 
1 

ruziziensis German & Evrard cv. Kennedy (Ludlow and Wilson 
1 

2.- C- la Tasq Asimilatoria como res~uesta d c0rte 

El aumento en la tasa asimilatoria en las hojas (Sist. 

abierto) de plantas sometidas a corte en relacion a hojas del 

mismo tipo en las plantas control, indica un mecanismo de 

respuesta especifico a1 corte o herbivoria: Fotosintesis 

- Compensatoria. Nowak and Caldwell (1984) definen" la fotosintesis 

compensatoria como el increment0 en las tasas fotosinteticas de 

hojas de plantas defoliadas en relacion a hojas de la misma 

edad de plantas no defoliadas. 

Tambien se encontro que las tasgs asimilatorias aumentaron 

de manera casi lineal en funcion de la radiacion, sin lograr la 

saturation, incluso a radiaciones superiores a 2200 umol m-* s". 

Una de las explicaciones a1 aumento en la tasa fotosintetica es 

por la elimination del sombreado en el te jido foliar remanente, 

de este mod0 la cantidad de luz recibida por unidad de area 

foliar es mayor (Jamenson 1963, McNaughton 1983a, Chac6n et 



al. 1992), y las gramineas, especialmente las C4, presentan altas 

tasas de asimilacion y un punto de saturation a altas 

intensidades de luz (Ludlow and Wilson 1971a), resultado tambien 

observado. 

Las diferencias en la tasa asimilatoria entre 10s distintos 

tratamientos de frecuencia y altura de corte (ano 1989) durante 

10s primeros 5 dias despues del corte nos indica que hay una 

respuesta diferenciada a1 corte; es decir que las plantas con una 

mayor intensidad de corte (cada 15 dias y a 15 cm) responden con 

mucha mas fuerza que plantas con menos intensidad. Una posible 

respuesta a esta observacion es que en las plantas de mayor 

intensidad de corte se promueve un desarrollo mas rapido de 

nuevo tejido, a1 eliminarse mayor cantidad de tejido de hojas 

maduras (Ira. generacion). 

Los resultados sobre la edad de la hoja y la generacion de 

nuevas hojas indican que en 10s primeros dias 5 dias despuks del 

corte son las hojas maduras de la primera generacion las que 

asimilan la mayor cantidad de C02, y posiblemente tambien las que 

por maltrato como resultado del corte presenten una alta tasa 

respiratoria y empiecen a envejecer justo en el momento en que la 

segunda generacion de hojas llega a su madurez. Estas hojas que 

alcanzan la madurez son las que mayor tasa de asimilacion 

presentan en el mismo instante en que se expanden completamente, 

es decir son hojas nuevas. 

Parsons et al. (1983a,b) encuentran que el 77% de la 



se realiza a traves de las hojas j6venes completamnente 

expandidas; mientras que la vaina solo contribuye con el 5% del 

total de asimilacion; tambien encontraron que el pastizal 

moderadamente pastoreado (IAF=3,0) present6 la mayor eficiencia 

fotosintetica por unidad de area foliar con respecto a la 

fuertemente pastoreada (IAF=1,0). 

Chacbn et al. (1992) observaron que 'las ho jas maduras de P. 

maximum de plantas cortadas tuvieron mayores tasas asimilatorias 

en relacion a hojas de la misma edad en plantas ccntrol (no 

cortadas), y tambien se observo una mayor eficacia en el uso de 

agua en 10s primeros dias despues del corte, es decir una alta 

tasa transpiratoria y un total de aqua transpirada bajo debido a 
, 

la poca superficie transpiratoria. Este hecho tambign se observa 

en nuestros resultados, pues las mas altas tasas de transpiracion 

ocurren cuando la tasa de asimilacion es mayor (9 dias) y el 

tejido foliar no es mayor a 1/4 m2, indicando una mayor "eficacia 

en el uso de aquavv, termino definido por Chacon et al. (1992) 

Las tasas asimilatorias de- las hojas de plantas de '10s 

tratamientos de fertilizacion del afio 90 que fueron cortadas a 25 

cm de altura cada 30 dias, presentan a1 cab0 de tres dias 

de~spues del corte curvas de regresion loqarimica (Tabla 7) 

exactamente iquales a las encontradas para el tratamiento de 

corte cada 30 dias a 25 cm del afio 89 en plantas con tres dias de 

cortadas; mientras que a1 cab0 de ocho dias la tasa es 

liqeramente mayor que la observada a 10s cinco dias en este 

mismo tratamiento en el ano 89. Esta observacidn nos indica en 

155  



primer lugar que las mediciones realizadas presentan poca 

variabilidad de afio en aiio, y que el patron de respuesta a1 

corte es similar en plantas sometidas a esta intensidad de corte. 

Es importante hacer notar que la respuesta fotosintetica de 

las plantas a1 corte es indiferente del tipo y cantidad de 

fertilizante, ya que no hub0 diferencias en la tasa asimilatoria 

en'tre 10s distintos tratamientos de fertilizacion. Una posible 

explication a la no observacion de diferencias es a1 tiempo 

trascurrido despues de fertilizaci~, ya que en el caso de las 

plantas fertilizadas con N y NPK una sola dosis, esta se aplico 

en el mes de junio, aproximadamente 5 meses antes; por otro lado 

en el tratamiento de NPK dos dosis, la -- ssgunda aplicacion fue en 

el mes de septiembre, es decir mas de 30 fiias de distancia. Es 

posible que para las fechas de medicion de la tasa asimilatoria 

el efecto del fer,tilizante sobre el crecimiento haya pasado o 

haya disminuido, sin tener efecto sobre la capacidad - 

fotosintetica. 

3.- patr6n & asimilacion diaria & a2 despues del corte - 

El patron de asimilacion maxima diaria de C02,  partiendo de 

las distintas ecuaciones de regresion logaritmica de asirnilacion 

en funcion de la RFA y de la RFA diaria maxima posible, es uno de 

10s principales resultados que permiten resumir la enorme 

cantidad de information en relacion a la tasa asimilatoria. 

En la curva de la figura 66 se puede apreciar el 

comportamiento de la tasa asimilatoria por efecto del corte. En 



Fig. 66. Comportamiento de la Asimilaci6n diaria de C 0 2  
para loa 60 diaa siguientes al corte. Se presenta una ourva 
ajuatada a 10s puntos. 
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primer lugar hay una etapa de transition o recuperacion de la 

capacidad asimilatoria, en la cual la tasa asimilatoria alcanza 

su maximo posible a1 cab0 de nueve dias para luego, en una 

segunda etapa, disminuir de manera mas lenta. La primera etapa 

es clave para la recuperacion rapida del tejido~asimilatorio, y 

es lo que podriamos definir como una fase de aceleraci6n 

asimilatoria como respuesta a1 corte, y donde hay un mejor 

aprovechamiento de la alta RFA por unidad de te jido foliar, y la 

segunda generacion de hojas llega a su etapa de nradurez y de 

+3tal potencial fotosintetico. 

Chacon et al. (1992) muestran como disminuye la tasa 

asimilatoria de P. maximum para 10s dias siguientes a1 corte, en 

donde a partir cle 15 dias el comportamiento de la tasa 

as~l~tilatoria es similar a1 observado por nosotros; mientras que 

en 10s primeros 15 dias debido a la falta de puntos realizan 

una proyeccion que enmascara la primera etapa en la cual la 

tasa asimilatoria aumenta desde 10s 0 hasta 10s nueve dias. 

Las hojas maduras de la Ira generacion no tienen la 

capacidad fotosintetica para maximizar la asimilacion de C 0 2 ,  

razon por la cual no encontramos maximas tasas de asimilacion a1 

dia siguiente del corte. Por otro lado el maximo asimilatorio 

encontrado coincide con la madurez de nuevas hojas que 

posiblemente hayan recibido un aporte de sustancias de reserva 

(enzimas) que permiten maximizar la asimilacion, definiendo este 

proceso como ttfotosintesis compensatoriaVt. Este aumento en la 

tasa asimilatoria puede ser debido a un aumento en la 



conductancia estomatica, ya que se encontr6 una relaci6n directa 

y positiva entre el aumento de la tasa asimilatoria y el aumento 

en la tasa transpiratoria, es decir que el mecanismo de aumento 

a1 intercambio de gases sea una mayor apertura estomatica. 

Gifford and Marshall ( 1 9 7 3 )  observan un aumento en la tasa 

asimilatoria de L. multiflorum cuando es defoliada en relaci6n a 

plantas control, y una de las explicaciones a este aumento se 

debe a una menor resistencia en el intercambio de gases 

observada en las plantas defoliadas, lo cual se relaciona con 

una rapida apertura estomatica, que puede ser el resultado de 

un aumento en la concentration de quinetina en el tejido 

remanente (Livne and Vaadia 1965, Meidner 1967, Cooper et al. 

1972 citados por Gifford and Marshall 1973). Ademas el aumento en 

la tasa asimilatoria puede atribuirsele tambien s 10s efectos 

de la mayor concentraci6n de citoquininas producidas en las 
v 

raices, que actuan aumentando la actividad de la carboxilasa 

(Neales et al. 1971 citado por Gifford and Marshall 1973; 

B. sracilis present6 un aumento en la tasa asimilatoria 

inmediatamente despues del corte en un 40% en relacion a plantas 

no defoliadas, y luego de tres dias . despues del corte las tasas 

asimilatorias estuvieron por encima de las de plantas control en 

un 21 % ,  este aumento a1 igual que para L. multiflorum puede ser 

debido a una disminuci6n en la resistencia del mes6filo a la 

difusion de C02 (Detling et al. 1979). 

Wallace et al. ( 1 9 8 4 )  observaron aumentos en la tasa 



asimilatoria y cambios en la conductancia estomatica, asi como 

I aumentd en las tasas asimilatorias de tres graminoides C4 de la 

I sabana de Serengeti (K. nervosa, T. triandra y Hyparrhenia 

I filipendula), a1 ser sometidas a diferentes alturas y frecuencias 

de corte en relacion a plantas no defoliadas; este aurnento se 

I debio a un increment0 en la apertura estoaAtica. Un defoliation 
I 

mas intensa sobre K. nervosa disminuyo su tasa fotosintktica en 

relacion a plantas no defoliadas y no modifico la tasa 

I fotosintetica en T. triandra (Wallace et al. 1985). 

En la segunda etapa la tasa asimilatoria disminuye 

I lentaroente hasta alcanzar la normalidad, a mediada que la 

I superf icie asimilatoria es restaurada , sin embargo 10s valores 

I durante esta etapa son superiores a 10s de plantas control. 

I El tiempo trascurrido hasta alcanzar el maximo fotosintetico 
I 

lo podriamos denominar como tiempo de recuperation, el cual es 

definido por Hilbert et al. (1981), Oesterheld and McNaughton 

(1988, 1991) como el periodo de tiempo necesario para alcanzar la 

1 compensaci6n en la tasa fotosintktica, y en el cual 10s 

I mecanismos fisiologicos de la planta aun no estan acoplados para 

I responder de manera maxima a1 efecto del corte. Nuestros 

resultados resumidos en la figura 66 son similares a 10s 

propuestos por Oesterheld and McNaughton (1988) en la figura 4; 

I en la cual se observa un periodo de tiempo siguiente a1 corte en 

I que la tasa fotosintetica aurnenta de valores negativos, hasta 

! alcanzar el maximo. 



4.- Sistema cerrado & asimilacion & a2 - 
I 

Los resultados obtenidos a traves de esta metodologia son 
$ 

muY similares a 10s obtenidos a traves de las mediciones 

puntuales con el sistema abierto. La principal diferencia es 

que a traves de este metodo podemos tener una vision mas real de 

lo que sucede en la totalidad de la planta y no solo el aparato 

asimilador. 

Esta metodologia nos ha permitido ver en primer lugar la 

alta tasa respiratoria que ocurre a n'ivel de toda la planta, 

sobre todo del tejido remanente, el cual es en su mayoria de 

sosten, en 10s primeros dias inmediatos a1 corte, y como el 

aumento en la temperatura de la camara conduce a un aumento en 

la respiration. Por otro lado 10s efectos de la temperatura sobre 

la tasa asimilatoria son confirmados, ademas se pueden 

diferenciar dos etapas, en la primera inmediata a1 corte la 

asirnilacion es inversamente proporcional a la temperatura; 

mientras que en la segunda etapa es directamente proporcional. En 

forma general 10s resultados siguen el mismo patron observado 

para la tasa maxima de asimilacion diaria de C 0 2  y confirman lo 

discutido y analizado anteriormente. 

Es importante sefialar que de 10s tres parametros ambientales 

medidos dentro de la camara, la temperatura responde 

principalmente a cambios en la radiacion; mientras que la humedad 

relativa responde a tres factores a tomar en cuenta que son el 

contenido de agua inicial dentro de la chmara, la temperatura, y 

principalmente a la tasa traspiratoria que depende entre otras 



cosas de la conductancia estomatica. Es por ello que 10s carnbios 

en la HR de la camara son en parte una estimation cualitativa de 

la tasa traspiratoria y de la conductancia estomatica. 



C.- DINAMICA DEL CRECIMIENTO 

1 .- Area Foliar . 

Estimar la produccion primaria neta no es suficiente para 

comprender 10s procesos y efectos de la defoliaci6n sobre las 

plantas. Se hace indispensable un analisis del crecimiento para 

poder comprender 10s mecanismos y factores que estan asociados 

con la defoliation. Dentro del analisis clasico de crecimiento 

10s principales componentes en donde se centra la atencion son 

la tasa de crecimiento relativo, 10s cakbios en el area foliar 

y sus comparaciones de crecimiento frente a sCros organos de 

la planta, y la distribution y acumulacion de asimilados 

(Beadle 1987). 

Como resultado de una alta tasa asimilatoria, una 

disponibilidad de nutrientes y una moderada l~itensidad y 

frecuencia de corte, el area foliar se restaura de manera 

rapida, este hecho permite a la planta una mayor captacion de 

asimilados para restituir 10s recursos empleados inmediatamente 

despues del corte. Tambien es importante hacer notar que el 

corte modifica el ritmo de acumulaci6n y distribuci6n de 

asimilados, ya que cada vez que ocurre el corte la planta 

invierte recursos en restituir sU biomasa foliar perdida; 

mientras que las plantas control continuan su crecimiento y a 

medida que aumentan de tamafio (volumen) y peso, acumulan y 

distribuyen menos asimilados en estructuras de asimilacion. 

Varios autores han sefialado que el corte o pastoreo promueve 

el desarrollo del sistema asimilador, es decir que el Area 
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foliar a1 cab0 de cierto tiempo es mayor en plantas defoliadas 

comparado con plantas no defoliadas, este aumento en el area 

foliar, sumado a otros factores de distribution de asimilados 

modifica la arquitectura de la planta observandose que las 

plantas pastoreadas frecuentemente presentan un bajo tamaho 

y una mayor area foliar (Jameson 1963, Wallace 1981, Ruess et 

al. 1983, Detling and Painter 1983, Wallace et al. 1984, Chac6n y 

Sarmiento 1992). 

2.- Tasas & Crecimientc y TCRI 

La mayoria de 10s modelos utilizados en el estudio de 10s 

mecanismos de crecimiento compensatorio utilizan la Tasa de 

Crecimiento (R) como parametro, estimador del crecimiento frente 

a la defoliation (Hilbert et al. 1981, Oesterheld and McNaughton 

1991). 

En nuestros resultados la tasa de crecimiento sigue un 

patr6n inverso a1 observado en 10s resultados de producci6n. Para 

este parametro las plantas con mayor intensidad y frecuencia de 

corte son las que presentan 10s mayores valores de R. Una 

explicaci6n a este hecho es que las plantas sometidas a una 

mayor intensidad y frecuencia de corte se ven afectadas de 

manera mas notable, por lo cual la respuesta es mayor, es decir 

que la respuesta en el crecimiento esta en funcion de la 

intensidad del estimulo. 

Cuando analizamos 10s resultados de dinamica de la tasa de 

crecimiento encontramos que en el period0 inmediato a1 corte la 

respuesta a1 estimulo es mucho mayor que si se considera un 



periodo siguiente. Para las plantas cortadas cada 30 dias la R es 

mucho mayor si se considera todo el periodo de 30 dias, en 

comparacion con el periodo de crecimiento entre 17 y 34 dias, es 

decir que hay una notable disminucion del crecimiento luego de 

que el area foliar es restituida y la tasa de asimilaci6n es 

maxima. La disminucion de la tasa de crecimiento de forma tan 

rapida parece estar en funcion de la tasa asimilatoria de COZ, la 

cual tambien comienza a disminuir a partir de 10s nueve dias del 

corte, y del area foliar que alcanza el metro cuadrado de 

superficie foliar alrededor de 25 dias del corte. 

En relaci6n a la TCR esta tiene un comportamiento similar a1 

de R, sin embargo debido a que esta tasa esta en funci6n de la - 

biomass inicial y final de cada periodo, las diferencias entre 

10s periodos de crecimiento son mas notables. 

Los resultados encontrados por otros autores en relacion a1 

comportamiento de la tasa de crecimiento despues del corte 

difieren de 10s encontrados por nosotros, ya que no detectamos 

una fase de recuperacion en 10s dias inmediatos a1 corte donde la 

tasa de crecimiento fuera menor a la obtenida en plantas control, 

por otro lado nuestros resultados son similares si se consideran 

10s cambios en la tasa de crecimiento luego del periodo de 

recuperacidn. 

Oesterheld and McNaughton (1988) encuentran que R de plantas 

defoliadas de Themeda triendra fueron bajas en las dos primeras 

semanas despues del corte en relacion a plantas control no 

defoliadas; per0 luego de estas dos semanas R en plantas 
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cortadas fue superior hasta el final de la experiencia (10 

semanas) . 
Chacon y Sarmiento (1992) encuentran que la produccibn 

relativa total de plantas de P. maximum sometidas a corte fue 

mayor que en plantas control (67,2 y 34,0 mg g d-I en plantas 

cortadas cada 30 y 60 dias respectivamente y 27,9 mg g-l d" en 

plantas control); y tambien observan que esta produccion relativa 

fue mucho mas alta en relacion a1 tejido f7liar (74,5 y 54,O mg 

g-l d-I en plantas cortadas cada 30 y 60 dias respectivamente y 

29,O mg g-l d-' en plantas control), indicando una mayor 

estimulacibn del crecimiento despues del corte en el tejido 

i_,, foliar o asimilatorio. 

3.- Crecimiento & Vastagos y Hoias 

El numero de vastagos por macolla y el tamafio de las 

rnacollas presentan una variabilidad dada por 10s tratamientos del 

I aiio anterior en cual se tenian 10s diferentes tratamientos de 

I frecuencia y altura de corte, ya que aunque las plantas crecieron 

1 durante un period0 de homogenizacion, no se logrb un tamaAo de 
I 
1 

macolla uniforme. 

Si consideramos un diametro promedio de las macollas de 56 

cm, el porcentaje de vastagos vivos en esa macolla es de .66% del 

total de vastagos en la macolla. Como vemos el porcentaje de 

vastagos vivos corresponde a las 2 terceras partes del total. 

A1 analizar 10s resultados del crecimiento de vastagos vemos 

que hay una disminucion de la produccion de hojas, tal vez por 



una mayor inversion de recursos en el desarrollo de las primeras 

hojas para captar mas asimilados. ~ambibn es importante seiialar 

que la cantidad total de hojas en cada tratamiento de 

fertilization es similar, sin embargo el tratamiento NPK2 observa 

una disminucion en la produccion debida posiblemente a una 

redistribucibn de asimilados para la formacibn de 

inflorescencias, las cuales en este tratamiento llegan a observar 

8 inflorescencias por 10 vastagos; sin embargo el tratamiento SF 

que tiene una alta producc~on de hojas en comparacion con 10s 

otros tratamientos, tambien tiene una produccibn de 

inflorescencias similar 8 1/10 V. 

Archer and Detling (1984) encuentran que la defoliacibn 

reduce el crecimiento del tejido foliar en tbrminos de peso mas 

no de area, sin embargo el numero de nuevas hojas de Andro~ogon 

aerardi y Carex filifolia luego de la defoliacion es mas alto 

en plantas defoliadas y en competencia reducida (9 y 6,3 

nuevas hojas respectivamente) que en plantas no dsfoliadas con 

fuerte competencia (6,2 y 5,4 nuevas hojas respectivamente). 

Otro de 10s efectos de la defoliacion sobre el crecimiento 

de las gramineas es en relacion a1 numero vastagos. Se ha 

observado que el numero de vastagos luego del corte o pastoreo se 

ve incrementado (Jamenson 1963, Parsons et al. 1983a, Oesterheld 

and McNaughton 1988, Hodgson et al. 1981), este increment0 en el 

numero de vastagos puede ser debido a la eliminacibn del 

meristema apical con lo cual se elimina la produccibn de hormanas 

del apice que inhibian el crecimiento de meristemas laterales y 



permite su recrecimiento, y tambikn puede promover el 

recrecimiento de vAstagos desde el rizoma. 

Olson and Richards (1988) encuentran que el pastoreo 

estimula la tasa de crecimiento de vastagos de A. desertorum a 

trivhs de un increment0 en el n6mero de vastagos axilares lo que 

apoya la hipdtesis planteada anteriormente. Otras hipotesis en 

relacion a1 crecimiento de meristemas apicales se relacionan con 

el trasporte de auxina (Jamenson 1963, McNaughton 1983ab). 

Tambien se ha encontrado que la defoliacion no conduce a 

cambios en el numero total de vastagos en relacion a plantas 

control no defoliadas, tal es el caso de A. smithii que no 

presenta diferencias significativas en el numero de vastagos, 

per0 si en la cantidad de biomasa entre plantas defoliadas y no 

defoliadas (Detling and Painter 1983, Polley and Detling 1988). 

Por otro lado se ha encontrado que, aunque no hay diferencias 

significativas en el numero de vastagos de plantas defoliadas 

y no defoliadas, existen diferencias en cuanto a1 tipo de nuevos 

v6stagos que recrecen despues de la defoliacion. Caldwell et al. 

(1981) encuentran que en A. desertorum y A. s~icatum luego del 

corte disminuyen el numero de vastagos en relacion a plantas 

control; per0 luego el numero es reestablecido por un rapido 

crecimiento de nuevos vastagos. Chacon y Sarmiento (1992) 

encuentran que el numero de vastagos en plantas de P, maximum 

defoliadas y no defoliadas es similar; sin embargo la proporci6n 

de vtastagos juveniles y adultos vegetativos es mucho mas alta 

en plantas cortadas cada 30 y 60 dias, mientras que en las 



plantas control predominan 10s vastagos reproductivos en un 

75%. En otros casos se ha encontrado que el nQmero de vastagos 

disminuye por efecto de la defoliacibn (Hartnett 1989). 

4 . -  Analisis del Crecimiento y Distribution de Asimilados. 

La relacion entre el peso foliar y el area foliar se 

mantiene relativamente constante para el aiio 1989; mientras que 

en el aAo 1990 el AFE en la primera fecha de medicion despues del 

corte es mucho menor, lo que indica que para esta fecha la 

cantidad de area foliar producida por unidad de peso es menor, es 

decir que por cada gramo de peso foliar se tiene un area menor 

que en las demas mediciones. 

La tasa de asimilaci6n neta (TAN) y la tasa de asimilacion 

por unidad de peso foliar (F) son 10s dos componentes que definen 

la tasa de crecimiento (R). La TAN explica el crecimiento a 

traves de la superficie asimilatoria, mientras que F explica el 

crecimiento a traves del peso. El product0 de ambas tasas es la 

tasa de crecimiento (TAN x F = R)(Beadle 1987). 

Para el aAo 1989 no hay mucha diferencia en la TAN de 10s 

tratamientos de corte a 15 y 25 cm, sin embargo la diferencia en 

el crecimiento de estas dos intensidades de corte es dada por F, 

que es mayor en el tratamiento a 25 cm; es decir que la 

diferencia en el crecimiento esta dado por la velociadd con que 

crece la biomasa foliar y no el area foliar. 

En 10s tratamientos del aiio 1990 el comportamiento de la TAN 

en 10s cuatro tratamientos indica que hay una fase inicial, 

correspondiente a1 periodo de crecimiento entre 0 y 17 dias ,  en 



el cual la tasa es un poco mas baja que a1 considerar el periodo 

de 0 a 34  dias, y luego la tasa disminuye en el periodo entre 17 

y 34 dias. Este comportamiento de ir en aumento, alcanzar un 

maximo y despues disminuir, es similar a1 observado para la tasa 

asimilatoria, mas no asi para la tasa de crecimiento (R); es 

decir que podria estar ocurriendo una fase o tiempo de 

recuperacion para el tejido foliar; mientras que no ocurriria asi 

para F, donde se observa un patron completamente opuesto, donde 

el periodo entre 17 y 34  dias tiene valores bastante altos. 

Es importante seiialar que el tratamiento SF tiene 10s 

menores valores de TAN y 10s mayores valores de F, de manera 

opuesta a 10s observado en 10s tratamientos con fertilizante. 

Esto indica que las plantas fertilizadas crecen a traves del 

aumento en el tejido foliar, mientras que en la plantas no 

fertilizadas el crecimiento es a traves de la biomasa. 

LEs posible que uno de 10s efectos -del fertilizante sea de 

promover el crecimiento del area foliar?. Un posible efecto de la 

disponibilidad de nutrientes es aumentar la capacidad enzimatica 

y 10s procesos fisiologicos que promueven el desarrollo del 

tejido foliar. Este hecho aunado a la necesidad de la planta de 

captar C02 implica un desarrollo del area foliar, lo que estaria 

reflejado en el rapido crecimiento del tejido foliar con ldminas 

mas delgadas y en las diferencias de la TAN entre-tratamientos de 

fertilizacibn y no fertilizados. 

Gold and Caldwell (1989) en un experiment0 sobre el 

crecimiento A. desertorum sometido a diferentes patrones de 



tejido foliar es mas alta en relacion a plantas no defoliadas, 

y esta tasa es maxima cuando las plantas son defoliadas a baja 

altura, antes de la elevacibn del meristema (0,07 cm2 ~ m ' ~  d-I 

en plantas defoliadas a baja altura y 0,02 cm2 cm-2 d-I en 

plantas control). Cuando la defoliacion ocurre luego de la 

elevacion del meristema y este es removido, la tasa de 

crecimiento especifica del tejido foliar es mas baja que en 

plantas control. Estos resultados eviclencian una vez mas. la 

importancia del patron o altura de la defoliacion en el 

crecimiento de estas plantas. Cuando A. desertorum es defoliado a 

un nivel bajo eliminando las hojas viejas y senescentes el 

recrecimiento es mucho mayor; per0 a1 remover el meristema el 

crecimiento es menor que en plantas no defoliadas (Gold and 

Caldwell 1989). 

En la distribution de asimilados encontramos que 

efectivamente las plantas no cortadas distribuyen buena parte de 

sus asimilados a organos de sosten, mientras que las plantas 

cortadas lo hacen de preferencia hacia la formacidn de tejido 

asimilatorio. Este es uno de 10s resultados mas interesantes 

porque determinan la diferencia en el aprovechamiento de la 

biomasa: mientras las plantas control estan produciendo mayor 

biomasa esta no es util para la alimentacion de ganado, y por el 

contrariose convierte en una maleza dificil de manejar, mientras 

que las plantas sometidas a un corte de frecuencia e intensidad 

moderado (30 dias a 25 cm) y con un suplemento nutritivo conduce 



a una eficiente produccion. 

Gifford and Marshall (1973) realizan un estudio sobre la 

asimilacion y distribution de asimilados en Lolium multiflorum 

cuando la planta es cortada, y encuentran que el 14c asimilado 

se distribuye principalmente en 10s nuevos rebrotes; mientras 

que en plantas control se distribuye hacia 10s vastagos 

principales y las raices. Este hecho implica que posiblemente uno 

de 10s factores de disminucion en la biomasa radical sea el no 

suministro de nuevos asimilados hacia estos organos. Tambibn en 

P. maximum se observo una mayor distribycion de asimilados hacia - 
6rganos de sosten en plantas control, mientras que las plantas 

cortadas distribuyen s u ~  nuevos asimilados a la produccion de 

tejido asimilatorio (Chac5n y Sarmiento, 1992). 

Detling et al. (1979) encuentran que B. gracilis destina mas 

de la mitad de nuevos asimilados en la producci6n de tejido 

foliar a1 cab0 de 10 dias de efectuado el corte, en relacion a 

plantas control las cuales acumulan solo el 33% de sus 

asimilados en hojas; mientras que el porcentaje destinado a la 

producci6n de raices y resto de biomasa aerea no foliar 

(organos de sosten) en plantas cortadas es de 18 y 8% 

respectivamente y de 29 y 13 respectivamente en plantas 

control. A1 comparar la respuesta a la defoliaci6n de dos 

colonias de plantas de B. gracilis con diferente historia de 

pastoreo, se encontro que las plantas que crecieron bajo presion 

de pastoreo tienen mas biomasa foliar y concentran mas nitrogen0 

en las hojas, en relacion a la vaina (Jaramillo and Detling 



1 9 8 8 ) .  En A. smithii se observo que las plantas defoliadas tienen 

una produccion mayor en hojas y menor en raices, tallos y 

vainas, en relacion a plantas no defoliadas (Polley and Detling 

1 9 8 8 ) .  

Similares resultados son observados en K. nervosa a1 ser 
-- 1 

sometida a corte, con una mayor acumulacidn de nuevos 

asimilados en las hojas verdes de plantas cortadas y muy pocos 

asimilados a la produccion de tallos y-raices; mientras que en 

planta~ control hub0 una gran distribuci6n de asimilados a la 

produccion de tallos (Ruess et al. 1983, Wallace et al. 1985). 

Los cambios en la distribuci6n de asimilados por efecto del 

corte, modifjca el contenido de nutrientes y fibra en las - 

gramineas. Esto hecho es observado en 10s resultados de 

concentraci6n de nitrogen0 foliar, donde las plantas recien 

cortadas presentan una mayor concentracion de nitrogen0 en las 

hojas. Tambien Georgiadis and McNaughton (1990) observan que 10s 

valores de fibra nutritional son mas elevados en las areas con 

una mayor intensidad de pastoreo; sugieren que a travbs del 

pastoreo 10s herbivoros regulan las propiedades nutricionales de 

las plantas con un increment0 en 10s niveles de nutrientes en el 

suelo y por cambios en la composition de las especies. 

5.- Potencial hidrico foliar 

Los resultados de potencial hidrico foliar observados tienen 

un patron diario similar a1 encontrado para especies C4 de 10s 

Llanos venezolanos (Goldstein et al. 1990); sin embargo 10s 



valores son un poco mas altos. Esto nos indica que aunque haya 

una disminuci6n del potencial hidrico foliar en las horas del 

mediodia, no existe un deficit hidrico que afecte 10s procesos de 

asimilacibn de C02, es decir que no hay un cierre estomiitico en 

estas horas. 

Por otro lado la no existencia de diferencias en el 

potencial de 10s diferentes dias medidos, nos indica en primer 

lugar que no hay limitaciones en la disponibilidad de agua en el 

suelo, y que el corte no modifica 10s procesos de conductancia de 

agua en el continuo suelo-planta-aire. 



D.- DISCUSION GENERAL 

Los tres principales procesos de production y crecimiento 

han sido analizados por separado, sin embargo $1 patron de 

funcionamiento de estos tre.s principales parametros estan 

estrechamente relacid-nados . No podemos desvincular 10s procesos 

de producci6n de biomasa aerea con 10s cambios en el tejido 

foliar y las tasas de intercambio gaseoso. 

En 10s aspectos teoricos consideramos y definimos a1 

crecimiento compensatorio como un conjunto de cualidades 

adaptativas que permiten a la planta un cornpleto desarrollo en 

equilibria con con el ecosistema. Este conjunto de cualidades 

esta formado por mecanismos de tipo fisiol6gico y procesos 

indirectos desencadenados por la defoliacion, cuyo patron de 

funcionamiento va estar determinado, ademas de la defoliacion 

(frecuencia e intensidad), por otros factores externos. Dentro 

de estos factores externos consideramos la cornpetencia, la 

historia evolutiva de la planta y las condiciones ambientales y 

disturbios a 10s cuales esta sujeta la especie en su ambiente 

(estres hidrico, fuego, radiaci6n, precipitation). 

P. maximum es una especie cuyo desarrollo evolutivo esta - 

ligado a la presi6n de pastoreo (especie paleotropical), a 

diferencia de las especies nativas (neotropicales), raz6n por la 

cual esta planta presenta un rapido crecimiento cuando-es 

sometida a1 corte. A este respecto se ha encontrado que las 

especies que han evolucionado bajo presi6n de pastoreo, presentan 

una mayor respuesta de crecimiento cuando son sometidas a la 



defoliacidn (corte o pastoreo) (Caldwell et al. 1981, Detling 

and Painter 1983, Nowak and Caldwell 1984). 

Las tasas fotosinteticas de A. desertorum y A. s~icatum 

sometidas a corte fueron mayores que sus respectivos controles 

(sin corte), sin embargo A. desertorum que es una graminea 

tolerante a1 pastoreo observo tasas asimilatorias mas altas que 

s~icatum, especie que evoluciono sin presion de pastoreo 

(Caldwell et a1 . 1981 ) . Este hecho indica que la evolucidn ba jo 
presi6n de pastoreo conlleva a una mejor capacidad fotosintktica 

de respuesta a la defoliaci6n; sin embargo A. desertorum 

present6 una mayor area foliar luego del corte con respecto a 

& s~icatum (Caldwell et al. 1981). 

Por otro lado cuando se compara la respuesta fotosintetica 

de una misma especie per0 con diierente historia de presidn de 

pastoreo las diferencias no son signif icativas, este es el caso 

de A. smithii que present0 tasas asimilatorias mucho mas altas en 

plantas defoliadas en relticion a plantas control; per0 no hub0 

diferencias entre las tasas asimilatorias de las dos poblaciones 

o colonias de plantas con y sin'historia de pastoreo (Detling 

and Painter 1983); sin embargo a1 observar 10s cambios en la tasa 

de crecimiento de esta especie, Polley and Detling (1988), 

encuentran que A. smithii del lugar con fuerte pastoreo presenta 

una R significativamente mas alta que en plantas colectadas en 

I Areas no pastoreadas. Vemos en esta experiencia como las plantas 

que tienen una historia de fuerte pastoreo tambiBn evidencian 

una mayor capacidad de respuesta a la defoliation. 



El comportamiento de P. maximum frente a la defoliation 

periodica sugiere una serie de mecanismos de respuesta acoplados 

que le permiten una rapida restauracion del tejido foliar 

asimilatorio y del crecimiento general de la planta, siguiendo I 
10s sefialamientos expresados en la hipotesis del crecimiento I 
compensatorio. 

El crecimiento de P. maximum despues del corte puede ser 

descrito a traves de un modelo grafico donde se presentan 10s 

principales mecanismos observados en 10s resultados y tomando en 

consideracion aspectos reseiiados en la literatura (Fig. 67). En 

este modelo se consideran dos factores importantes: la I 
competencia y la historia evolutiva de la especie, ambos factores 

determinan un tipo especial de respuesta. 

El modelo parte de la consideracion de P. maximum como una 

especie que ha evolucionado bajo la presion de pastoreo, y que 

ademas ha sido seleccionada para su uso como forraje. Tambien 

consideramos que la especie es favorecida competitivamente frente 

a otras especies por efecto del corte, ya que en experiencias 

llevadas a cab0 sobre el efecto del corte y la fertilization en 

la produccion primaria de una sabana manejada, hemos encontrado 

que P. maximum aumenta su cobertura en relacion a otras especies 

cuando han transcurrido varios cortes sucesivos a una determinada 1 
frecuencia (Sarmiento et al. en preparacion). I 

Se ha encontrado que la defoliaci611, asociada con una fuerte 

competencia reduce significativamente la biomasa foliar en 

pastizales con mezclas de gramineas (Archer and Detling 1984). 



Jaramillo and Detling (1988) sugieren que B. gracilis, una 

especie forrajera resistente a1 pastoreo, posee una estrategia 

I de tolerancia a1 pastoreo debido entre otras cosas a su bajo 

porte, lo cual la hace mas competitiva frente a otras especies 

en condiciones de pastoreo. 

En L. lanatum se encontro que el corte favoreci.6 su 

crecimiento en condiciones de competencia frente a otras dos 

gramineas (Raventos 1991), a1 igual que B. sracilis esta 

especie es de bajo porte o ubasalll (Sarmiento y Monasterio 

1983). Esto confirma 10s senalamientos hschos por McNaughton 

(1986) de que las gramineas bajas o basales se ven 

favorecidas competitivamente frente a las altas por efecto del 

pastoreo. x 

Tambien se ha encontrado que la defoliaci;? disminuye 10s 

efectos negativos de competencia; Banyikwa (1988) estudiando la 

respuesta en el crecimiento de dos gramineas de la sabana de 

Serengeti (D. macroble~hara y S. ioclados) bajo efecto de la 

defoliacion, competencia y fertilization con nitr6gen0, 

encuentra que la produccion de plantas defoliadas y en 

competencia dependiente de la densidad disminuye un 42% en 

relacion a plantas control (sin competencia y sin defoliacion); 

mientras que plantas no defoliadas y sometidas a competencia 

dependiente de la densidad, presentaron una reduccion en la 

produccion del 601% en relacion a plantas control. 

Descripci6n del modelo 

Se sefialan cuatro puntos -de referencia en el tiempo, gue 



determinan tres etapas o periodos de crecimiento diferentes en 

cuanto a la respuesta. El primer punto corresponde a1 momento en 

el cual se realiza el corte, cuando la planta pasa de una estado 

de crecimiento I1normalI1, a un estado en el cual su biomasa aerea 

ha desaparecido casi por completo. A  partir de este punto se 

sucede una etapa que denominamos de recuperacion o tiempo de 

recuperacion, en la cual la tasa asimilatoria de C 0 2  ( A ) ,  y la 

tasa de asimilacion neta (TAN) van en aumento hasta alcanzar el I 
1 1 

maximo en el punto dos. 

Durante este tiempo de reLuperacion se inicia el 

crecimiento de una nueva generacion de hojas que alcanza su 

madurez en el punto dos. Tambien es importante senalar que a1 
_-' 

graficar 10s puntos de concentracion de nitrogen0 foliar despues 

del corte (Fig. 6 8 )  encontramos que tiene un patron de I 
comportamiento similar a1 observado en la tasa asimilatoria de I 
CO.; este resultado indica que la tasa de asimilacirSn aumen'ea 

I I 
tambien por un aumento en la [N] foliar el cual estd ligado a 10s ~ 
procesos asimilatorios (Field and Mooney 1 9 8 6 ) .  

Durante la etapa de recuperacion, la produccion de hojas por 

vAstagos es maxima, hay una disminucion de la biomasa 

subterranea y un traslado de sustancias de reserva hacia el 

tejido aereo remanente. La distribution de nuevos asimilados esta 

destinada a la formacion de tejido foliar. La tasa de crecimiento I 

(R) es m6xima durante esta etapa. 

A partir del punto dos continua una segunda fase, denominada 

etapa de compensacidn, en la cual A y TAN disminuyen lentamente y 







1 .  

) el drea foliar aumenta rapidamente de de 0,25 m2 a mas de 1 m2 en 

el punto tres, fin de la etapa de compensacion. R tambi6n 

disminuye y la produccion de nuevas hojas decae en favor de un 

I aumento o crecimiento. La concentracibn de nitrogen0 foliar 

I i empieza a disminuir lentamente, lo que indica un suministro 

1 continuo de nutrientes a toda la planta, diluyendose a1 aumentar 

el tejido foliar. 

Llamamos a esta etapa de compensacion, porque se logra 

reestablecer la superficie asimilatoria de la planta y en el 

punto tres, a1 final de esta etapa, se consigue una producci6n 

maxima a la frecuencia de corte de 30 dias y la altura de corte 
I 
I de 25 cm (frecuencia e intensidad del corte moderados), en 
I 

/ relaci6n con 10s otros tratamientos de corte, y una producci6n 

/ eficiente, desde el punto de .vista de su uso como forraje, ' en 

comparaci6n con las plantas control no defoliadas. 

Durante esta segUnda fase la distrlbucion de -aaimilados es . 
I 
i 

I hacia en tejido foliar principalmente, y la biomasa subterranea 

1 empieza a recuperarse despues de trasladar sus reservas a1 tejido 

I I a6reo. La tasa de crecimiento R disminuye rapidamente, mas no 
! 

' decae a puntos extremadamente bajos como 10s observados en la 

siguiente fase. 

La liltima fase se denomina etapa de normalization y/o 

reproduccion, ya que durante ella 10s mecansimos fisiologicos de 

rapido crecimiento se atenuan a valores normales observados en 

plantas no defoliadas. La produccion de biomasa a6rea disminuye 

, un poco, R disminuye a valores muy bajos y la distribucibn de 



Fig. 68. Variaoi6n de la concentraci6n de nitr6geno foliar 
para 10s 60 dlaa siguientes al oorte. Se preaenta una curva 
ajustada a loe puntos. 
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nuevos asimilados esta destinada en gran proporcion a 6rganos de 

sosten. En el crecimiento de vastagos se .observa la 

diferenciacion de inflorescencias, cuya aparicion va a depender 

tambien del ritmo fenologico. Esta fase concluye en el punto 

cuatro, donde la planta ha recuperado la fisonomia y arquitectura 

de una planta control no sometida a1 corte, con una altura que 

puede sobrepasar 10s 3 m, y donde predominan vastagos gruesos y 

lignificados. 

Este modelo de crecimiento de P, maximum despues del corte 

se presenta bajo las condicionss naturales que prevalecieron 

durante la experiencia (disponibilidad de agua, luz y nutrientes 

a traves de la fertilization, sin cambios bruscos de 

ternperatura); por lo tanto cambios en - estos factores ambientales 

pueden modificar la respuesta. Uno de 10s posibles cambios en el 

1 patr6n de crecimiento es el alargamiento de la etapa de 

? recuperacion y cornpensacion por una disminucion en la 

I disponibilidad de agua, luz o nutrientes en el ambiente, que 

repercute en la tasa de crecimiento, el traslado de sustancias y 

la absorcion de C02. 

Los tres principales mecanismos observados son el aumento en 

la tasa de asimilacion de C02, aumento en la tasa de crecimiento 

a traves de diversos procesos fisiologicos, y el aumento en la 

concentracion de nitrogen0 foliar. 

Una hipotesis sugerida para explicar el aumento en la tasa 

de crecimiento, se basa en determinar la intensidad del estres 

creado por 10s factores ambientales ya mencionados, y por el 



estres autoimpuesto. ~l nivel de estres puede ser considerado 

en tres aspectos principales (Oesterheld and McNaughton 1991): 

primer0 R de plantas no defoliadas sera diferente a diferentes 

niveles de estres y por lo tanto la cantidad de cambio en R 

necesaria para la compensacion, tambien sera diferente; en 

segundo termino, el nivel de estres puede afectar la capacidad 

de respuesta de las plantas a1 pastoreo con un incremento en R 

de la magnitud necesaria para la compensacion, y tercero el 

pastoreo puede atenuar o aumentar el efecto del estres. 

El estres autoimpuesto (Oesterheld and McNaughton 1991) es 

el resultado del incremento de biomasa y en consecuencia un 

aumento de 10s requerimientos nutritivos en relacion a su 

disponibilidad; este efecto ec observado cuando las plantas han 

crecido durante varias semanas a una densidad constante y a un 

mismo nivel de disponibilidad de recursos, y R disminuye con el 

tiempo (Hunt 1982, Causton and Venus 1981 citados por 

Oesterheld and McNaughton 1991).  esterh held and McNaughton (1991) 
encuentran que la defoliacion elimina el estres autoimpuesto por 

la acumulacion de tejido viejo y muerto, y esta eliminaci6n 

contraresta el efecto negativo de la perdida de biomasa. 

Ademas de 10s mecanismos antes mencionados hay que 

considerar en el modelo la forma de disponibilidad de nutrientes, 

ya que 10s resultados en 10s tratamientos de fertilizacidn 

indican que la fertilizacion quimica con nitrogeno, fosforo y 

potasio conducen a una mayor produccion .y que esta fertilizacion 

debe realizarse en diferentes dosis, ya que el.efecto del 



fertilizante solo dura pocas semanas. 

En nuestra experiencia hemos analizado 10s procesos en un 

nivel ontogenico, sin embargo 10s cambios que se pueden producir 

por efecto de la defoliation a un nivel de analisis de ecosistema 

son tambibn de importancia y pueden conducir a modificaciones en 

la estructura y funcionamiento del mismo. Estas modificaciones 

son principalmente en la PPN del ecosistema, cambios en el flujo 

de materia y energia entre 10s distintos compartimientos, y 

moalficaci6n de la estructura de la vegetaci6n. 



VI - - 1 
A.- ASPECTOS TEORICOS 

La herbivoria es una de la principales relaciones entre las 

plantas y 10s animales, y puede ser vista como un proceso que 

desencadena una serie de cambios a'diferentes escalas de tiempo. 

La interaccion dinamica constante entre plantas y animales a 

traves del tiempo origina un proceso evolutivo que actua como 

factor colaborador en la regulacion de la distribuci6n y 

abundancia de las plantas y 10s herbivoros. 

La herbivoria es un proceso de coevolucion donde las 

adaptaciones de las plantas para evitar la depredacion o 

resistirla conlleva a cambios adaptativos en 10s animales, es 

decir, que la evolucion de 10s animales depende de la evolucion 

de las plantas y viceversa. 

A nivel ecologico la herbivoria es un proceso que sirve de 

enlace dentro de 10s compartimientos del ecosistema, y genera un 

mayor numero de relaciones que originan una mayor y 

por lo tanto pudiera contribuir a la estabilidad del sistema. 

Una de las respuestas de las plantas a la herbivoria es el 

crecimiento com~ensatorio, el cual se define como un conjunto de 

cualidades adaptativas de las plantas a .  moderados niveles de 

defoliacion, que implica un mayor fitness. Estas adaptaciones le 

permiten, atraves de una serie de respuestas de tipo fisiol6gico 

controladas genbticamente y de procesos externos indirectos como 

resultado de la defoliacion, un completo desarrollo de la planta. 

Tres de crecimiento compensatorio son sugeridas 



como respuestas a la defoliaci6n: la primera que 10s herbivoros 

causan dario y efectos deletereos en las plantas; la segunda que 

las plantas pueden compensar su crecimiento a bajas tasas de 

herbivoria sin ningun cambio en el fitness, y la tercera que a 

moderados niv?les de herbivoria puede ocurrir una 

en el crecimiento de la planta y un incremento 

en su fitness. 

Un conjunto de mecanismos externos g internos de crecimiento 

compensatorio son sugeridos como respuesta a la defoliacidn. Los 

principales mecansimos son: el aumento en la intensidad de luz, 

incremento en la tasa fotosintetica, mejor suministro de agua, 

mejor suministro de nutrientes, modificacidn directa del 

metabolismo, activation de meristemas, aumento en la tasa de 

elongation y division celular y modificaci6n de 10s patrones de 

distribution de asimilados. 

B.- RESULTADOS Y DISCUSIONES 

La biomasa y p- aerea fue mayor en las plantas - 

control, no cortadas, y dentro de estas. plantas fue mucho mayor 

la produccion en las plantas fertilizadas con NPK. 

En las plantas cortadas, la biomasa y produccion aerea fue 

mayor con una frecuencia de corte de 30 dias y una altura de 25 

cm. En la experiencia de fertilizaci6r1, la producci6n fue mayor 

en plantas fertilizadas con NPK. 

Se observ6 una disminucion en la piomasa subterranea en 10s 

dias siguientes a1 corte. En la experiencia con fertilizaci6n las 

plantas control acumularon mayor cantidad de biomasa subterrdnea; 



mientras que en 10s tratamientos de corte las plantas sin 

fertilizante presentaron mayores valores de biomasa subterrbnea. I 
La tasa asimil_ataria & m2 puntual fue mucho mayor en las - 

hojas maduras de plantas sometidas a corte en relacibn con 

plantas control. Se encuentran diferencias en la respuesta 

fotosintetica a la RFA, que varian de acuerdo con el tiempo 

transcurrido despues del corte. 

Las tasas asimilatorias de hojas de plantas con menos de 5 

dias despues del corte presentan una notable sensibilidad cuando 

la temperatura sobrepasa 10s 3 8 " ~ ;  per0 luego de 9 dias del corte 

no se observa esta sensibilidad. 

Los cursos diarios de RFA de 10s anos 89 y 90 muestran un 

comportamiento similar con maximos de radiacidn entre las 11 y 15 

horas, con valores entre 2200 y 2500 umol m-2 s'l. 

Existe una relacion directa y positiva entre la tasa i 

i 
transpiratoria y la tasa asimilatoria, lo cual indica que a mayor 1 

i 

transpiracibn, mayor es la asimilacibn. t 
Las tasas de asimilaci61-1 diaria & Q2 muestran una patron - 

de variabilidad despues del corte, con un rbpido aumento en 10s , 1 

primeros 9 dias cuando alcanza 10s m&ximos valores y luego una 3 
I 

disminucion lenta hasta alcanzar valores similares a las plantas 

control. I 
Las tasas @ asimilacion & m2 observadas' con sistema - 

cerrado de medicion muestran resultados similares a 10s obtenidos 

con el sistema abierto. Con este sistema se log-ra una vision mas I 
amplia del comportamiento de la planta en conjunto, donde se 1 

f 



observan las altas tasas de respiration en 10s primeros tres 

dias despues del corte. 

El area foliar aumenta de manera rapida luego del corte, 

per0 se observa un mayor crecimiento en las plantas cortadas cada 

30 dias a 25 cm. 

La tasa & crecimiento y tasa de crecimiento relativo 

/ T C R I  son muy altas en 10s primeros 15 dias despues del corte y 

disminuyen de forma exponencial a valores muy bajos para 10s 

siguientes periodos de crecimiento. 

La distribution & nuevos asimilados en las plantas control 

es hacia tejido de conduccion y sosten, mientras que las plantas 

cortadas a1 cab0 de 3 0  dias tiene casi un 60% de su biomasa en 
, 

-1 

tejido asimilatorio (laminas foliares). 

La concentraci6n nitroseno foliar sigue un patron de 

variation despues del corte similar a1 observado para la tasa 

asimilatoria, con 10s valores mas bajos en las plantas control. 

El analisis de 10s resultados sugiere que P. maximuq tiene 

diferentes jnecanismos & crecimiento como respuesta 

a1 corte, sobre todo en el aumento de la tasa asimilatoria y la 

tasa ae crecimiento en relacion a plantas no cortadas. Esta serie 

de mecanismos podrian definirse como cualidades adaptativas a la 

defoliation. 

Aunque la produccion aerea fue menor en piantas cortadas, 

desde el punto de vista de su utilization como forraie, las 

plantas cortadas a una altura de 25 cm cada 30 dias y con un 

suministro de nutrientes por fertilization con NPK son las de 



mayor producci6n y eficiencia. 

A1 intearar 10s procesos y mecanismos desencadenados 

en la planta por efecto del corte en un modelo grafico, se 

pueden definir tres fases de crecimiento. La primera fase se 

denomina urecu~eracionM y en ella se presenta un aumento en las 

tasas de asimilacion de C02 y crecimiento, hasta alcanzar un 

maximo alrededor de 10s 9 dias, a partir de este punto se inicia 

la segunda fase llcom~ensacionll, con una aumento notable en el 

Area foliar; esta fase culmina alrededor dc 30 dias cuando se 

tiene la maxima produccion de biomasa y la mayor eficiencia de 

uso forra jero. La tercera f ase "normalizacion u/o re~roduccion~~ 

se caracteriza por una disminucion bastante signifi-cativa de la 

tasa de crecimiento, normalizacion de la tasa de asimilaci6n de 

C02 a valores de plantas no cortadas, distribution de asimilados 

a organos de conduccion y sosten, y cambios en la arquitectura 

del la planta hasta obtener una altura y porte similar a1 de 

plantas cortadas. 

Los resultados obtenidos en este trabajo, complementados con 

10s obtenidos en trabaios anteriores (Chacon y Sarmiento 1992, 

Chacbn et al. 1992) han permitido tener una vision mucho mas 

completa de 10s procesos y mecanismos que permiten a P. maximum 

responder a1 corte; sin embargo quedan aGn por investigar 10s 

procesos sue pcurreq bajo 1 0  ya que ' la informacibn 

obtenida a1 respecto es insuficiente, en este sentido quedan 

muchas interrogantes por responder. 

Otro aspect0 a estudiar bajo el tema del crecimiento 
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APENDICE 1.- REGRESIONES LINEALES OBTENIDAS PARA LAS DIFERENTES 
MEDICIONES DE LA TASA ASIMILATORIA DE C02 EN FUNCION DE LA RFA 
PARA DISTINTOS TRATAMIENTOS Y TIPOS DE HOJAS, EN DOS CICLOS DE 
MEDICION DESPUES DEL CORTE PARA EL ANO 1989, Y UN CICLO DE 
MEDICION PARA EL ANO 1990. 

Y = a + b Ln(X) 
donde Y = tasa de asimilacion y X = RFA 
e(Y) = error de estimacion de Y 
e(b) = error de estimacion de b 
r2 = coeficiente de regresion o determinacibn 
R = coeficiente de correlaci6n 

ANO 1989 1 DDC FECHA T. HOJA TMTAMIENTO a e(Y) b e ( b )  r2 R ( % )  

MAD CORTE 15 cm 
MAD-ZuY CORTE 25 cm 
MAD-JUV COR 15 Y 25 
MAD-JUV 45/15,45/25 
MAD 45/25 
MAD 30/25 
MAD 15/25 
MAD i~/15 
MAD 30/15 
MAD-JUV :5/15 

MAD-JUV 45/25 

TODOS 

TODOS 
MAD 
MAD 
MAD 
MAD 
MAD 
MAD 
MAD 
MAD 
MAD 
MAD 

MAD 
MAD 
TODOS 

TODOS 45/25 

TODOS 15/15 



DDC F E C H A  T.  H O J A  T R A T A M I E N T O  

29 5 N o  12 T O D O S  15/25 
J u  12 

30 5 N o  12 T O D O S  T O D O S  
J u  12 

31 9 J u  17 MAD nue  15/15,15/25 
32 9 J u  17 MAD v i e  15/15,15/25 
33 9 J u  17 MAD v i e  45/15,45/25 
34 9 J u  17 MAD nue 45/15,45/25 
35 9 J u  17 MAD nue  15/15,15/25 

45/15,45/25 
36 9 J u  17 MAD v i e  15/15,15/25 

45/15,45/25 
37 11 N o  19 MAD 45/25 
38 11 N o  19 MAD 30/25 
39 -11 ::a 19 MAD 15/25 
40 11 N o  19 MAD 15/15 
41 11 ruo 19 MAD 30/15 
42 11 No 19 MAD 15/25,15/15 

30/15,45/15 
43 11 N o  19 MAD 45/25,30/25 
44 14 JU 21 SEN-MAD 15/25 
45 14 Ju 23, S E N  15/15,15/25 
46 14 JU 21 M A D - J W  15/15,15/25 
47 17 NO 24 MAD 45/25 
48 1 7 N o 2 4  MAD 30/25 
49 17 No 24 MAD 15/25 
50 17 N o  24 I4AD 15/15 
51 17 N o  24 MAD 30/15 
52 17 -No 24 MAD 45/15 
53 17 No 24 MAD T O D O S  
54 0 Jut N o  MAD CONTROL 
55 0 Ju, N o  S E N  CONTROL 
56 0 Ju, N o  J W  CONTROL 
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APENDICE 2. ASIMILACION DE GO2 DIARIA 
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