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RESUMEN

En el Jardin Botanico de la UNELLEZ-Barinas se llevaron a
cabo dos experiencias durante la época himeda de los afnos 89 y 90
con la finalidad de determinar los mecanismos y procesos de
crecimiento y produccidén de Panicum maximum como respuesta a la
intensidad y frecuencia de corte (crecimiento compensatorio), vy a
los efectos de la fertilizacidén guimica.

Durante el ano 89 se estudié 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 ano 90 se realizdé una experiencia con
diferentes tratamientos de fertilizacidén: sin fertilizante,
fertilizado con nitrégeno, fertilizado con NPK y fertilizado con
NPK en dos oportunidades; en este experimento se utilizdé una
altura de corte de 25 cm y una frecuencia de 30 dias para todos
los tratamientos de fertilizaciodn.

En estos dos experimentos se estimdé: la biomasa y produccién
aérea por el método de cosechas; la biomasa subterréanea
cualitativamente; la asimilacién de CO, utilizando analisis
infrarrojo de gases con un sistema abierto (para la hoja) y un
sistema cerrado (para toda la planta), junto con mediciones de 1la
temperatura foliar, RFA, transpiracién y humedad relativa; el
drea foliar y las tasas de crecimiento y crecimiento relativo;
también se realizé un anélisis de crecimient~ para los dias
siguientes al corte, y se cuantificd la concentracidédn de
‘nitrégeno foliar.

Se encontré gue las plantas control tuvieron una mayor
biomasa y produccidén aérea en relacidn a plantas cortadas, sin
embargo la distribucién de asimilados fué principalmente a
6rganos de sostén, lo cual repercute en un menor aprovechamiento
de la planta como forraje. Dentro de los tratamientos de corte,
las plantas cortadas cada 30 dias a 25 cm de altura vy
fertilizadas con NPK presentaron la mayor produccién y biomasa
aérea, con una distribucién de los asimilados ‘hacia el tejido
foliar, en beneficio de su uso como forraje. Las tasas de
asimilacién de CO, fueron mayores en hojas maduras de plantas
cortadas en relacién a las plantas control, con un maximo
fotosintético a los 9 dias después del corte. Los resultados de
asimilacién medidos con el sistema cerrado son similares vy
complementarios a los obtenidos con el sistema abierto, ademas se
encontraron tasas de asimilacidén neta negativas en plantas con
menos de 5 dias de cortadas. Se encontré un rapido crecimiento
del &area foliar, asi como un aumento de la tasa de crecimiento en
los primeros dias después del corte. La concentracién de
nitrégeno foliar es mucho mas alta para las plantas cortadas y el
patrén de variacién después del corte es similar al observado
para la tasa asimilatoria.



Para explicar los mecanismos y procesos implicados en el
aunento de la produccidén y crecimiento por: efecto del corte se
propone un modelo donde se describen los cambios en los
diferentes parametros de produccién y crecimiento, los cuales
determinan tres fases de crecimiento:recuperacién (entre los 0 y
9 dias después del corte), compensacién (entre los 10 y 30 dias
aproximadamente) y normalizacidén y/o reproduccién (entre 30 y mas
de 60 dias después del corte).
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I.— INTRODUCCTON

Uno de los aspectos mas interesantes en la ecologia, es el
estudio de las relaciones entre la plantas y los animales. Y
dentro de estas relaciones cabe .destacar la respuesta de las
plantas al ser con;umidas por los animales, es decir la respuesta
a la herbivoria. Dentro de 1la relécién de herbivoria podemos
encontrar diferentes interrelaciones Qque van a estar
diferenciadas por el tipo de elemento vegetal y/o animal dque
interviene en la relacién. Es asi como eXisten investigaciones
destinadas al estudio del efecto causado por paréasitos sobre las
plantas, o el efecto de la herbivoria de las hormigas sobre los
arboles y plantas de un determinado lugar, y por supuesto, ;os
estudios de la relacién entre dgrandes herbivoros como 1los
ungulados y las gramineas y ciperéceas (graminoides).

Este ultimo tipo de relacién entre consumidores primarios
(herbivoros) y los productores (graminoides), puede ser enfopado
ya sea, como un proceso hatural gue ha ocurrido durante todo el
proceso evolutivo de las especies implicadas en la relacidn, o
como un proceso antrépico donde el hombre desde sus inicios como
domesticador de plantas y animales, ha utilizado este tipo de
relacidén para su beneficio hasta él dia de hoy.

Con respecto a la relacién 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 través de prueba y error, las especies vegetales gue mayor



beneficio puedan ofrecer al hombre bara mantener una alta
Qroduccién de consumidores primarios, bajo las condiciones
ambientales dé’ un determinado lugar, y tomando en cuenta los
requerimientos alimenticios de 1la especié animal. A este tipo de
investigacién le denominaremos agronémica.

La segunda tendencia o tipo de investigacién estéd dirigida a
conocer los procesos, mecanismos y funcionamiento de las plantas
cuando son consumidas por 1los herbivoros, ya sea sin 1la
influencia del hombre como ente perturbador, es decir en
condiéiones naturales, o dentro de un sistema controlado y en
beneficio del hombre. Este tipo de investigaciones permite
conocer el <{por qué? de los resultados gque se obtienen a través
del anterior enfogque de 1investigacién. El1 planteamiento,
metodologia, desarrollo y anédlisis :que caracteriza estas
investigaciones es netamente ecoldgico. |

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’especial las gramineas desﬁiﬁadéé al
forraje y pastoreo tienen un rapido 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 gue mantiene el equilibrio entre 1la
produccién primaria y el consumo por los hefbivoros.

De las investigaciones desarrolladas con miras é conocer la
respuesta de las plantas a la herbivoria, se crea la hipétesis

del Crecimiento Compensatorio. Este podria definirse simplemente



Ccomo el proceso mediante el cual se iguéla-o compensa el efecto
negativo causado por algun factor externo (defoliacién).

Por otro lado tenemos que el propésito principal en 1los
pastizales como agroecosistemas, es la obtencién de un preducto
con un gran rendimiento. Este rendimiento se obtiene a través de
un buen manejo del pasto o forraje; sin embargo el buen manejo de
la especie forrajera implica el conocimiento de los factores gue
pueden estar afectando su produccién. |

Dos de los principales factores qgue modifican la produccién
y rendimiento d¢: las gramineas forrajeras en pastizales manejados
con fines de produccién animal son: a.- La frecuencia e
intensidad del pastoreo por los herbivoros y/o corte para
utilizar el material como forraje, y b.- La fertilizacién
quimica.

La principel interrogante planteada en este trabajo es
éCuales son los mecanismos de respuesta de P. maximum al ser
sometida a diferentes tratamientos de intensidad y frecuencia de
corte, y a diferentes condiciones de fertilizaci6n gquimica,
observados a través de diferentes parametros de produccién y

crecimiento?

A.~ HIPOTESIS

P. maximum es una graminea tropical muy utilizada como
forraje por sus altos rendimientos prbductivos. Es de esperar gque
esta especie presente un crecimiento compensatorio al ser
sometido a corte. Este crecimiento compensatorio se va a

manifestar a través de diversos mecanismos relacionados con su



produccién y crecimiento.
Los principales parametros productivos y de crecimiento

afectados por el corte y 1la fertilizacién son 1la Produccién

Primaria Neta (PPN), 1la distribucién de asimilados, 1la
acumulacioén de biomasa aérea (Ba), la tasa asimilatoria de CO,

(A), la Tasa de Crecimiento (R) y la acumulacién de nutrientes
entre otros. |

Distintos tratamientos de intensidad y frecuencia del corte
pueden determinar diferencias cualitativas y cuantitativas en los
mecanismos de respuesta, conduciendo a la obtencidédn de una
frecuencia e intensidad de manejo éptima para la obtencién de una
mayor productividad.

Un aporte adicional de fertilizante quimico puede aumentar y
‘promover una mayor respuesta productiva y de crecimiento frente
al corte. También la forma de distribucién del fertilizante en el
tiempo y en el espacio puede conducir a diferencias

significativas en la produccién.

B.- OBJETIVO

El objetivo principal de este trabajo es estudiar las
respuestas de Panicum maximum al corte y a la fertilizacién, en
términos de su produccién primaria y su intercambio gaseoso, asi
como de otros procesos fisiolégicos vinculados a la
productividad.

Para lograr estos objetivos, se plantean los siguientes

pPropésitos especificos:



1.- Medicién de la biomasa y PPN aérea por el método de cosechas
sucesivas. |

2.- Estimacién cualitativa de 1la bidmasa subterrénea.

3.- Estudio de 1la dinamica de vastagos y hojas en los dias
siguientes al corte.

4,- Determinacién de los valores de 4rea foliar en los dias
siguientes al corte.

5.- Cuantificacién de la distribucién de biomasa aérea.

6.- Medicién de la calidad dei material vegetal analizando
(contenido de nitrégeno foliar. | (

7.- Medicién del intercambio de gases en las hojas y plantas
completas, en los dias siguientes al corte.

8.- Andlisis del crecimiento en lo/sﬁ”dias siguientes al corte
tomando en consideracién los parametros de produccién asimilacién
y dinédmica de la biomasa aérea, en relacién a la frecuencia e

intensidad del corte, y al tipo de fertilizacién.



- IT'T .— ASPECTOS TEORICOS

A.-IMPORTANCIA DE LA HERBIVORIA

Una de las principales relaciones entre las plantas y 1los
animales es la herbivoria, que simplemente se puede definir como
el consumo de plantas por animales. Este consumo de plantas\por
parte de los animales, es en la mayoria de los casos para la
alimentacidén directa de los ultimos.

La herbivoria puede observarse desde muchos punto de vista{
cqnsiderandq niveles de organizacién. En un primer caso como
proceso trasformador de energia dentro de un ecosistema, al
evaluarse el flujo de materia y energia entre compartimientos del
sistema (Sarmiento, 1984). También puede ser visto como punto de
enlace en las cadenas tréficas de una comunidad, entre el nivel
de productores y el nivel de consumidores primarios (animales
vegetarianos o herbivoros) (Krebs 1985, Margalef 1981). Como
proceso de depredacién parcial al estudiar.la relacién a nivel
poblaciocnal (Pianka 1982 y Krebs 1985). Y a un nivel indiviadual
al estudiar las respuestas de uno u otro componente de la
relacién planta - herbivoro, como el efecto de las defensas
quimicas de las plantas sobre los aﬁimales (McNaughton 1983a).

También se puede estudiar 1la rélacién de la herbivoria,
basandose en la funcién 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 ciperéaceas por

tngulados.



La herbivoria puede también ser vista como un proceso dque
desencadena una serie de cambios a tres diferentes escalas de
tiempo: evolutiva, ecolégica y ontogénica.

La importancia de la herbivoria a esta escala puede ser vista
como el resultado de la interaccién de manera constante entre los
animales vegetarianos y las plantas. Esta interaccién constante
entre plantas y herbivoros a través del tiempo se trasforma en un
- proceso evolutivo donde 1la seleccidn natural‘ juega papel
fundamental.

Uno de los procesos evolutivos mas importantes en la relaciédn

planta - herbivoro es 1la induccién de una respuesta de las

plantas a la herbivoria. Esta respuesta puede tener varias
alternativas; en primer lugar no responder de ninguna manera al
dano causado por el herbivoro, o por el contrario inducir un
respuesta gue chcluya en una resistencia a la herbivoria © en
una defensa para evitarla (Karban and Myers 1989). El1 hecho de
que se produzca o no una respuesta va a depender de 1los
protagonistas implicados; es decir de la planta y del animal.

En vista de la diversidad de relaciones entre las plantas y
los animales, McNaughton (1983a) hace una clasificacién funcional
de la herbivoria, basandose principalmente en el tipo de planta
ivolucrada. Las plantas son divididas en dos importantes grupos
que difieren principalmente en los atributos boté&nicos, en 1la

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

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



primer grupo son plantas gue evaden fuertemente la herbivoria, ya
sea a través de una compleja morfologia o con una variedad de
compuestos quimicos de alta toxicidad y accién especifica. El
segundo grupo son plantas de reciente evolucién como las familias
Poaceae Y Cyperaceae, lés cuales tienen una morfologia de
unidades modulares repetitivas; la defensas son de tipo fisico
como la silificacidén, lignificacién y tricomas en el margen de
las hojas.

Dos lineas de coevolucidén en la relacién planta herbivoro son
{

\
sugeridas por McNaughton (1983a): la primera linea involucra

animales de la Clase Insecta y plantas no gramineas con alta
produccién de compuestos quimicos téxicos; la segunda linea de
coevoluciédn involucra a las gramineas y ciperaceas con los
'mamiferos y ortépteros.

Los procesos de respuesta de las plantas a la herbivoria vy
las caracteristicas de 1la herbivoria como 'depredacién, van a
conducir a cambios adaptativos, que actuando durante mucho
tiempo, y con la influencia de la seleccidén natural concluye en
un proceso de coevolucién. Definimos la coevolucidén en un
sentido amplio como la evolucién conjunta de dos o mas taxones
que tienen relaciones ecoldgicas estrechas sin intercambio de
genes, donde la presidén de la seleccidén natural actua para hacer
que la evolucién de cada uno de ellos dependa de la del otro
(Ehrlich y Raven 1964, citados por Pianka 1982).

El proceso de coevolucién en la relacién herbivéro - planta

Permite que las plantas evolucionen a mecanismos que le conducen



a compensar los ataques causados por los animales al romper las
barreras quimicas gque les protegen. También 1los animales
evolucionan "seleccionando a favor" mecanismos qué le permitan
penetrar las defensas de las vplantas (McNaughton 1983a, Pianka
1982). Es de\hacer notar que los animales han evolucionado a
formas de consumo o herbivoria, donde su ataque no produce un
efecto completamente deletereo sobre la planta, ya gque un
herbivoro destructivo no podria sobrevivir al destruir el recurso

de alimento.

/2.— Importancia de la Herbivoria a Escala Ecolégica

Dentro de esta escala estarian los principales procesos de la
interaccién entre plantas y animales que determinan el
funcionamiento del ecosistema, o que tienen que ver con 1los
procesos de cambio sucesional en un 4rea determinada. Por 1o
tanto la herbivoria puede ser vista entonces como el proceso de
enlace entre dos importantes compartimientos del ecosistema:mel
productor primario (plantas) y el cosumidor primario o productor
secundario (herbivoro). Ademds el mantenimiento de este flujo de
energia y materia entre productores y consumidores primarios
permite a su vez que haya energia disponible para niveles
tréficos superiores.

También la herbivoria puede ser vista como un proceso due
permite una amplia gamma de relaciones entre las plantas y 1los
animales. Como mencionamos anteriormente pueden haber diferentes
formas dé explotacién de las plantas por parte de los animales, y

este mayor numero de relaciones va a conducir a una mayor



diversidad, la cual genera una mayor estabilidad del ecosistema o
comunidad (Pianka 1982, Sarmiénto 1984). La herbivoria
también puede conducir a cambios en la composicién floristica y
por ende a modificar el flujo de energia dentro de 1los
ecosistemas. Un ejemplo son los cambios a nivel floristico vy
productivio que ocurren en los ecosistemas de sabanas
neotropicales, cuyas especies vegetales evolucionaron sin 1la
presién de pastoreo por grandes herbivoros; este ecosistema al
ser sometido a corte que simula pastoreo de grandes mamiferos se
ve afectado en la composicidén floristica (Sarmiento et al. datos
no publicados)

3.- Importancia a Escala Ontogénica

Los efectos de la herbivoria durante el ciclo de vida de las
plantas va a depender de varios factores, pero sobre todo del
tipo de planta gque esta siendo objeto de herbivoria. También estéa
relacionada con 1la -intensidad del consumo y por la historia
evolutiva de plantas y animales implicados.

Algunos de los principales efectos de la relacién planta-
herbivoro son: primero la eliminacién o consumo de todo o alguna
parte de la planta; este consumo puede traer como consecuencia
que se 1lescionen O6rganos gue son fundamentales para su
reproduccién o supervivencia, con lo cual se modifica su ciclo de
vida.

Un segundo aspecto se refiere a las respuestas fisioldgicas y
morfolégicas de las plantas como individuos (Jameson 1963,

Coughenour 1985) como son la cantidad de materia aérea y
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subterrdnea disponible después del consumo por 1los animales;
cambios en la forma de crecimiento, al ;fectarse la presencia de
yemas terminales y/o laterales:; cambios en la fisiologia de los
procesos como captacién de luz, asimilacién de CO, y cantidad de
drea foliar; produccién de semillas; modificacién de la cantidad
y forma de crecimiento del sistema radical, asi como la
fisiologia de los procesos de absorcién. Muchos de estos procesos:

se relacionan directamente con la hipétesis del crecimiento

/compensatorio.

B.- CRECIMIENTO COMPENSATORIO
1.- Definicién

El término crecimiento compensatorio comienza a aparecer en
la literatura cientifica al ser utilizado por los agrdénomos,
forestales y botéanicos, quienes lo consideraron como una simple

- respuesta o resultado de un pastoreo o corte moderado (McNaughton»

1979).

¢cComo y a través de que mecanismos respondé la planta ante
la defoliacién?. Para responder a esta interrogante McNaughton
(1979) propone dque las plantas responden al impacto de la
herbivoria al igual gque responden .a los demds factores
ambientales, y que la naturaleza de la respuesta va a estar
condicionada por la genética y desarrollo de la planta. También
propone varios mecanismos por los cuales es estimulada o
compensada la produccién de 1las plantas afectadas por 1la
herbivoria.

El crecimiento compensatorio podria ser definido simplemente

11



como el proceso mediante el cual se iguala el efecto negativo
causado por alguin factor externo. De forma mas amplia el
crecimiento compensatorio es un conjunto de "cualidades
adaptativas" de las plantas a moderados niveles de herbivoria, lo
que implica un mayor fitness, que permite a través de un conjunto
de respuestas de tipo fisioldégico controladas genéticamente, y de
procesos externos indirectos como resultado de la defoliacién, un
conmpleto desarrollo‘de la planta, y flujo de energia dentro del
?cosistema para el mantenimiento de su equilibric y estabilidad
(McNaughton 1979, 1983a, 1983b; Hilbert et al. 1981).

Vemos como en esta definicién estéd implicita la importancia
del crecimiento compensatorio como elemento de la relacidén planta
- herbivoro, que tiene influencia desde el punto de vista
-evolutivo como factor controlador de la coevolucién de plantas y
animales (McNaughton, 1979); desde el punto de vista ecolégico
como controlador del flujo de energia en el ecosistema, y como
proceso gue permite restaurar rapidamenté la biomasa perdida para
poder concluir su ciclo de vida.

Los efectos o resultados sobre el‘crecimiento y fitness de
las plantas al ser sometidas a herbivoria, pueden resﬁmirse en
tres posibles hipétesis (Fig. 1) (McNaughton 1979, 1983b; Hilbert
et al. 1981; Dyer 1975). La primera de ellas es que generalmente
los herbivoros causan dafo o efectos deletereos a las plantas,
por consiguiente estas disminuyen su produccién y crecimiento y
bPueden llegar a morir. La segunda hipétesis es que las plantas

Pueden compensar el crecimiento a bajas tasas de herbivoria sin
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ningin cambio en el fitness de las plantas. La tercera hipoétesis
es que a niveles moderados de herbivoria puede resuitar una
sobrecompensacién por la planta con consecuencias internas vy
externas de herbivoria, y también un increcmento en el fitness a
bajo niveles de herbivoria.

El conjunto de respuestas o0 mecanismos ecolégicos para el
crecimiento compensatorio de la planta ‘pueden ser divididos en
dos clases. Mecanismos externos, los cuales son modificaciohes
ambient~les, Yy mecanismos internos dque son respuestas

éisiolég;cas (McNaughton 1983a,b).

2.—- Mecanismos Externos de Crecimiento Compensatorio

a.- Incremento-en la Intensidad de Luz

Al ser removido parte del tejido foliar ya sea a través de

‘la herbivoria o por el corte, la cantidad de luz gue llega hasta

los tejidos foliares remanentes es mucho mayor, es decir 1la
intensidad de la radiaciéﬂwfotoéintéticamentetactiva'(RFA) por
unidad de A&4rea foliar es mas alta (Jameson 1963, McNaughton
1983a, Chacén et al. 1992). Este aumento en la cantidad de RFA
resulta en un inmediato aumento en la tasa fotosintética, la

cual también se debe a varios factores fisiolégicos y externos

desencadenados por el corte o defoliacién>(ﬁetling\et al. 1979,

Ludlow and wWilson 1971, Nowak and-Caldwell 1984, Wallace et al.
1984, Chacon et al. 1992). |
b.- Mejor Suministro de Agua

Al eliminar parte del tejiddyfoliér, la cantidad total de

dgua transpirada por la planta disminuye {McNaughton 1983a,

14




Chacdén et al. 1992), este hecho implica que el tejido remanente
Euede tener una mayor cantidad de agua disponible, con lo cual
disminuiria la resistencia estomatica, permitiendo un mayor
intercambioc gaseoso con la consecuéncia del incremento en la tasa
fotosintética (Chacdén et al. 1992). Otra dé las consecuencias en
el Dbalance hidrico de 1las plantas defoliadas, seria la
disminucién de 1la cantidad total de agua transpirada, lo cual
permite conservar una mayor cantidad de agua en el suelo que
Puede ser aprovechada mas adelante por la planta en su periodo de
crecimiento (McNaughton 1983a, Georgiadis et al. 1989). Otro
efecto a largo plazo es la promocién de la divisién y elongaciédn
celular, ya que estos procesos dependen de la expansioén celular y
la sintesis de proteinas sensibles al estres hidrico (Boyer 1976,
Brandle et al. 1977 citados por McNaughton 1983a)
Cc.- Mejor Suministro de Nutrientes

Este efecto de la herbivoria puede ocurrir inmediatamente a
través de un traslado de nutrientes almacenados en 6érganos de
reserva, o bién por una mayor cantidad o concentracién de
nutrientes en el tejido foliar remanente debido a la pérdida de
material foliar, al igual que en el balance hidrico (McNaughton
1983a,7 Chacdén y -Sarmiento 1992, Chacén et al. 1992). Taméién*

puede ocurrir un efecto en un periodo de tiempqﬂmaybf, al

acelerar los procesos de mineralizacidén en €l tejido que estaba
inmobilizado en 1la biomasa consumida por los herbivoros

(McNaughton 1983a).
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d.- Modificacién Directa del Metabolismo

Este efecto es el resultado principalmente de la produccién
de hormonas por las plantas, compuestos andlogos a estas y otros
factores de crecimiento producidos por los 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, también se ha
encontrado que la saliva de algunos ungulados estimula el
crecimiento de las plantas un 50% mas que en plantas control
(Qbkota et al. 1974, Engelbrecht 1971, Osborne 1973, Victoria and
Rendina 1960, Reardon et al. 1972, 1974 citados por McNaughton

1983a).

3.- Mecanismos Internos de Crecimiento Compensstorio

Son varios los cambios producidos para compensar los efectos
de la herbivoria a nivel interno. Estos dependen pfincipalmente
del control horménal,'entre los cuales'tenemos:'activaéién'de
meristemas, mejoramiento de las tasas de divisién y elongacién
celular, reduccidén de la tasa de senescencia, rejuvenecimiento de
tejidos residuales y modificacién de los patrones de distribucién
Yy localizacién de los nuevos asimilados producidos y 1los de
reserva (McNaughton 1983a).

Se ha encontrado que la tasa de senescencia declina cuando
los tejidos asimilatorios son mantenidos a la luz, evitando el
sombreado de los tejidos alrededor de estos (Woledge 1978 citado
por McNaughton 1983a). Por otro lado se ha observado que luego de

una defoliacién parcial el tejido remanente presenta un efecto de
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rejuvenecimientb al reétituirse la capacidad fotosintética a
valores cerca de los encohtrados para hojas recién formadas
(Wareing et al. 1968 y Hodgkinson 1974 citados por McNaughton
1983a); este hecho se debe a un incremento en 1las enzimas
carboxiladoras tanto en plantas C5 como en C, (Wafeing et al 1968
citado por McNaughton 1983b).

Los altos niveles de citoquininas estéan asociados con la
induccién de la maquinaria fotosintética y el principal sitio de
sintesis dé citoquininas es en las raices, por 1lo tanto la
éefoliacién del tejido aéreo conduce a un mejor flujo de estas
sustancias desde las raices hasta el tejido aéreo remanente
(Gunning and Barkley 1963, Kende 195 citados por McNaughton
1983ab). También estos altos niveles de citoquininas promueven la
divisién celular y la activacién de meristemas.

Una de las mas importantes respuestas internas a la
defoliacidén es el traslado vy rédistribucién de sustancias de
reserva Yy nuevos asimilados para la formacién de tejido, en
especial a la formacién de hojas (McNaughton 1983ab, Detling et

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

Chacén et al. 1992).

C.- MODELOS DE CRECIMIENTO COMPENSATORIO

como se planted 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 través de modelos sencillos o
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complejos que permitan tener una visién concreta de la respuesta
en conjunto de la planta al crecer bajo efecto de herbivoria.

Los modelos se basan principalmente en la respuesta de las
gramineas al pastoreo como un caso de herbivoria; aunque también
existen modelos explicativos de otros tipos de herbivoria.

McNaughton (1979), realizé un estudio del crecimiento vy
produccién de las gramineas en la sabana de Serengeti. En este
trabajo presenta un diseno experimental que le permite estimar la
produccidén cirea de la sabana bajo un gradiente de intensidad del
péstoreo. En este tipo de trabajo se observa que el crecimiento
de la planta estad sujeto a la intensidad del pastoreo, el cual
viene a ser una medida del disturbio al cual est4 sometida 1la
planta.

En un primer modelo, .basado en los resultados
éxperimentales, una sobrecompensacibédn en la produccién depende de
la intensidad del pastorec o herbivoria y esta intensidad es un
medida del consumo de la planta por el animal.

Un segundo modelo basado en los resultados del modelo
anterior y otros trabajos fué presentado por Hilbert et al.
(1981). Este modelo pretende explicar a través de sencillas
ecuaciones matematicas como varia la pfoduccién y crecimiento de
las plantas al ser sometidas a pastoreo.

Los autores parten de la hipdtesis de que se produce un
aumento en la produccién primaria neta aérea en presencia de luz
y con moderados niveles de defoliacién, por combinaciédn de

diversos mecanismos, y que el resultado es una curva Ooptima de
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pastoreo (Linea c de Fig.l).

Los principales parémetros 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 modeloyénterior, y el tiempo de duracién del
pastoreo el cual podria verse como la frecuencia del pastoreo.

Oesterheld and McNaughton (1991), hacen un anélisis del
modelo propuesto por Hilbert et al, (1981) y encuentran algunas
incongruencias en relacidén a la relacidén entre la R sin pastoreo
y la Rg bajo pastoreo. Consideran que-los cambios en la R no
deben ser en términos absolutos (Rg - R) como lo palntean Hilbert
et al. (1981), sino como la relacién Rg/R (Fig. 2) obteniendo
resultados diferentes. Es decir que las plantas con una R alta en
ausencia de pastoreo, necesitan pequefios incrementos en su R para
compensar el crecimiento al ser sometida a pastoreo. Una posible
respuesta para explicar estas diferencias entre los modelos, es
observar la relacién entre Rg y R (Fig. 3); en este caso la
relacidén se comporta como una ecuacién lineal

Rg = a + b.R (1)

en la cual si a<0 y b<l la R no se incrementa Yy no hay
compensacién; si a>0 y b<l el pastofeo estimula la R en alta
proporcién 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 compensacién. Por el contrario si a<0 y
b>1 la estimulacién en la R vendria dada por una proporcién de R,

Y Rg/R seria un estimador mas realista de la medida de cambio en
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una alta tasa fotosintética gue pueda soportmz la daw

continua del creciniento aéreo y subterrdnec y EepoOn=c
reservas.

Otro modelo en relacién al . crecimiento commnsatoria

o

presentado por Oesterheld y McNaughton (1988). Uno de 1os

aspectos mas importantes consideradoss en este modelm se relas =+

con el tiempo como variable importante en el proces. -.c
recuperacién del tejido foliar vy fodd%él aparato asimilado: -
los dias inmediatamente después del corte. En este modelir .=

¥

plantea que existe un periodo de tiempo después del corte =

cual muchas variables son afectzdas, este hecho es obserw -
Themeda triandra, y a este respecto sugieren un modelo Grai. .-
de la respuesta de varios parametros a la defaliacidon <7 =2
muestran como es su variaciéon a medida que trascere el t
(Fig. 4). Se observa como luego de un determinadio peris: - <&
tiempo, diferente para cada variable, se logra la compensZIi2n

Este periodo de tiempo que trascurre hasfa alcanznw ia
compensacién en la R, es denominado ﬁtiempo de recuwner. ..o

(Hilbert et al. 1981, Oesterheld and McNaughton 1988, 1991i;.

D.- CONTROVERSIA SOBRE EL CRECIMIENTO COMPENSATORIQ

Aunque la hipdtesis del Crecimiento Compensatoria ha % ido
gran aceptacion en el medio cientifico, se han presents s & g
trabajos en los cuales se cuestiona mucha de la inforuwai: - +. @
sustenta esta hipdtesis. |

Belsky (1986) en una revisién bibliograficz «o" > los

beneficios de la herbivoria en las plantas presenta un:
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cuales se
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cuestionamientos acerca de las investigacipopgsn&a 1a7
evidencia un beneficio de las plantas somggéggslgsla é;foliacién,
y concluye que esta evidencia no soporta la teoria ﬁe que las
plantas consumidas o pastoreadas por_ulog derbivoros son
beneficiadas por esta relacién. im o 105

Algunos de los principales cuestionamientgsn®lanteados por
Belsky (1986) en su trabajo se refieren entreg,otras cosas a la
ambigueaad en la definicién del :tgﬁm&nmn crecimiento
compensatorio, especificamente al referirse,azunqaumento en la
productividad de la planta o a un aumento enﬁehnfknness. También
objeta que la mayoria de los estudios..gltaéms presentan
resultados referentes a el ensayo u observacidén enied campo sobre
una especie en particular, sin considerar otros ¢fageores como la
competencia; a tal respecto la autora hace . refwerencia a su
trabajo donde compara la produccién primariacdetaleen términos
absolutos-deespecies pastoreadas y no pastoreadas::en asociacién
con otra especie para observar el efecto,opmpefiEtivo en el

crecimiento de las especies. Los resultadosu%%@%Lcdéqﬁe en solo 3

de 44 combinaciones hubo crecimient@y. compensatorio

(sobrecompensacién significativa) de acuerdo a su definicién.

En relacién al efecto de 1la competencia interespecifica
Piea tenid:

sobre el crecimiento de plantas sometidas a defoliacién, Raventos
. ado zlgunos

(1991) encontrdé gque el corte estimuldé el <crecimiento de
-mpacibn qw

Lectocoryphium lanatum creciendo en competencia con otras

gramineas. Banyikwa (1988) también encuentra que para Digitaria
. a sobre 19°

macroblephara vy Sporobolus ioclados los efectos negativos de 1la
snha sel“ie c

25



competencia dependiente de 1la densidad son atenuados vy
disminuidos por efecto de la defoliacién. Estos resultados
indican que puede haber crecimiento compensatorio cuando las
plantas estédn en competencia y que el corte o pastoreo puede
disminuir los efectos competitivos. Otro de las criticas se
refiere a no considerar los mecanismos fisioldédgicos expuestos en
parrafos anteriores acerca del crecimiento compensatorio, como el
resultado de la evolucidén de la respuestas de las plantas al
pastoreo o herbivoria, sino que igualmente pueden ser el
resultado de la adaptacidn ae las plartas a ciertas condiciones
ambientales. También Belsky objeta la evidencia de si 1la
herbivoria favorece el incremento del fitness de la planta, y si
la relacién planta-herbivoro es una coevolucion mutualistica.

En estas dos observaciones se presen:= el dilema de si las
gramineas poseen caracteristicas morfolédgicas y fisiolééicas Ccomo
una adapatcién a las condiciones ambientales o a la presidén de
los herbivoros. Este probiéma ééﬁéémentado por Coughenour (1985),
quien sugiere en base a los registros fésiles de gramineas vy
herbivoros, y a la evidencia sobre la tolerancia de las plantas a
la herbivoria, que las adaptaciones de estos es el resultado de
coevolucidén. Las cualidades adaptativas de las gramineas a la
herbivoria pueden ser adapataciones evolutivas que surgen por
efecto de la presidén del pastoreo; o adaptaciones evolutivas que
surgen como respuesta a presiones que no incluyen la herbivoria,
pero que sin embargo benefician la resistencia a la herbivoria;

tal es el caso de las cualidades adaptativas que evolucionan como
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respuesta al estrés hidrico de ambientes semiédridos, o las
adaptaciones a la competencia, como la plasticidad para modificar
la distribucidén de asimilados, los cuales también benefician 1la
tolerancia de las gramineas al pastoreo (Coughenour 1985), ademas
muchas de estas cualidades adaptativas son amplificadas,
seleccionadas y combinadas por la coevolucién planta-herbivoro.

Es probable gue 1la evidenéia no sea lo suficientemente
fuerte para apoyar la hipétesis de que uno de los beneficios de
la herbivoria sea el aumentar la adaptabilidad de 1las plantas
frente a esta relacidén; ~in embargo el hecho de una coevolucién
entre plantas y animales consumidores deja ver la posibilidad de
que las plantas incrementaran su fitness (adaptabilidad) al
pastorec y que esto implicara una coevolucién mutualistica entre
productores y herbivoros. .La controversia se sigue planteando y
surgen nuevos trabajos y comentarios gque tratan de defender
posisciones a favor y en contra de la hipdétesis del crecimiento
compensatorio (McNaughton 1986, Belsky 1987)

Como vemos existe una fuerte controversia en relacién a los
efectos benéficos o no de la herbivoria sobre las plantas
defoliadas. Belsky en sus trabajos y comentarios presenta a el
crecimiento compensatorio como "una hipédtesis sin buena
fundamentacién y defiende con mucha fuerza la creencia de que la
remocién de hojas, tallos, inflorescencias o raices reduce la
superficie asimilatoria, 1la acumulacién de nutrientes Yy
carbohidratos, la produccién de semillas y la superficie de

absorcidén de agua y nutrientes, es decir gque todos los efectos
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son negativos. Sin embargo en base a esta misma evidencia
presentada por Belsky y a otras mas, la hipétesis del crecimiento
compensatorio parece tener sentido y permite explicar las
relaciones que existen entre los procesos de coevolucibébn entre
plantas y herbivoros con los procésos y efectos de esta relacién
a nivel de ecosistema y comunidad y mas éan con los mecanismos de
tipo fisiolégico que tiene el individuo para responder a los

efectos del pastoreo o defoliacidn.
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ITT.— MATERIALES Y METODOS
A.- CARACTERISTICAS GENERALES DEL AREA DE ESTUDIO

La experiencia se llevd a cabo en la Regién geografica de
Los LLanos Occidentales venezolanos, los cuales pertenecen a la
segunda gran extensién de sabanas en el continente Americano, los
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 al Norte y Oeste, con los

bordes del Escudo Guayanés y la Seiva Amazénica al Sur (Sarmiento
1983,1990).

Siguiendo la clasificacién utilizada por Sarmiento (1983)
basada en el material parental, geomorfologia, suelos y los
distintos tipos de ecosistemas de sabana presentes, el A&area de
estudio pertenece a la subregién de Sabanas de Piedemonte (Fig.
5), que se caracteriza por grandes abanicos aluviales y sistemas
de terrazas aluviales. Esta regién es parte de la cuenca
sedimentaria Barinas-Apure, donde un manto de sedimentos del
Cretaceo y Cenozoico cubren el basamento pre-Cretdceo 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 Botéanico 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 estacidn metereolédégica con las siguientes coordenadas Latitud

N 8°36’55’’, Longitud O 70°12/15’’ y 180 msnm. La parcela de
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estudio se encuentra dentro del &rea de "Plantas de cultivo
nativas e introducidas", cuya historia de cultivo es la de haber
sido utlizada para el cultivo de maiz durante los ultimos
cinco anos aproximadamente.

Nuestro sitio de experimentacidén 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 un
ecosistema de Sabana Tropical Estacional (STE) (Silva et al.
1971, Sarmiento 1983, Sarmiento 1990) el cual se caracteriza por
la alternancia de una estacién humeda con agua disponible en el
suelo y una estacidén 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 Barihas (Silva y -~

Sarmiento 1976), desarrollada sobre materialeé ricos en biotite

con una pendiente entre 0,4 y 0,15 %; el color es rojo de
granulometria uniforme y textura franco-arenosa hacia franco-
arcillosa-arenosa; su pH es acido y de baja fertiliééd natural;
tiene excelentes condiciones de permeabilidad y aereacién;
presenta buena infiltracién (Acevedo 1988).

En la STE podemos encontrar un continuo fisonémico que va
desde pastizales sin Arboles (sabana -abierta) hasta bosques muy
abiertos. Predominan las gramineas perennes en macolla, de
metabolismo fotosintético C, y de asimilacidén y crecimiento
continuo todo el ano con una fase de semireposo relativo durante

la estaciébn seca; mientras que el estrato lehoso se caracteriza

por &arboles bajos, perennifolios o brevideciduos, con hojas

32



escleromorfas y de renovacién en la estacién seca. La ocurrencia
del fuego es anual o casi anual (Sarmiento 1983, 1984b, 1990).

El clima de la zona es marcadamente biestacional, con una
estacidén de lluvias de 7 a 8 meses que se desarrolla entre abril
y octubre, siendo mayo y Jjunio 1los meses mas lluviosos. La
estacidén seca abarca tres meses (diciembre a febrero) donde se
presenta un 10% de la precipitacién total anual. Los mneses de
marzo y noviembre son considerados meses de transicién (Sarmiento
et al. 1971, Acevedo 1988). En 1la figura 7 se presenta la
precipitacién mensual para los anos de estudic 1989, 1990 y el
promedio para un periodo de 16 afios (1975 - 90). La temperatura
media diaria se mantiene constante durante todo el ano (promedio
anual de 26,6°C) con una diferencia entre el mes mas frio y el
mas calido de 3,1°C (Acevedo 1988). La radiacion también es

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

B.- MATERIAL DE ESTUDIO

Panicum maximum Jacq., cuyos nombres comunes son Gamelote,
Guinea, Paja de Guinea, Hierba de Guinea, Pajén, Gramalote,
Carrizo, Fataque, Alkali Zacate, Colonial entre otras, es de
origen tropical africano, y fué introducida en América a través
de Las Antillas en el ano 1774. Pertenece a la Tribu Paniceae (80
géneros y 1900 especies), Subfamilia Panicoideae, Familia
Poaceae, Orden Poales (Harvard-Duclos 1969, Rodriguez 1989).

P. maximum se distribuye vy cultiva en el trépico vy
subtropico humedo de todo el Mundo, es una especie muy utilizada

~

como forraje en alturas bajas, pero llega a alcanzar hasta los
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Fig. 7. Promedios de precipitacién mensual en la estacién
meteorolégica del aeropuerto de Barinas (8 Km del Jardin

Botanico - UNELLEZ).
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1300 m. Muestra una gran resistencia al fuego y la sequia, aungque
no soporta periodos muy largos sin agua; crece bién en suelos
dcidos o debilmente Acidos, bién drenados, pero no en 2zonas
sujetas a inundacién,

" Es una hierba perenne que crece en macolla y puede llegar a
alcanzar entre 2,5 y 3 m de altura (Fig. 9). Sus hojas son largas
y envainantes, con nervio medio pronunciado. Las inflorescencias
son. en paniculas abiertas terminales y axilares, mas © menos
cénicas. Las raices son largas y nudosas. Existen rizomas que le
confieren cicrta resistencia a la sequia. Tiene un réapido
crecimiento durante la época de 1lluvias. Su metabolismo
fotosintético es C, (Whyter et al. 1966, Checa 1978, Harvard-

Duclos 1966, Rodriguez 1989).

C.- DISENO EXPERIMENTAL

El trabajo se desarrolldé en una parcela de 342 mz, sembrada
con plantas de P. maximum, a una densidad de 1 n™2. Las plantas
fueron sembradas por medio de esquejes en junio de 1987. (Chacén
1989). El desarrollo de la experiencia fue durante la estacién
himeda y parte de la estacién seca.

Durante el ano 1989 se estudid la respuesta de P. maximum a
tres frecuencias de corte y dos alturas dé corte, para lo cual se
tiene un disefo experimental (Fig. 10), donde la parcela total se
dividié 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
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Fig. 10. Disefio experimental y ubicacién de los tratamientos
en la parcela para el afio 1989.
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b.- Corte cada 15 dias a una altura de 25 cm
c.- Corte cada 30 dias a una altura de 15 cn
d.- Corte cada 30 dias a una altura de 25 cm
e.- Corte cada 45 dias a una altura de 15 cm
f.- Corte cada 45 dias a una altura de 25 cm

g.- Parcela de 3 x 12 correspondiente al testigo. No fué cortado.

En el ano 1989 las plantas fueron fertilizadas el 11 de

mayo, tomando en consideracién la cantidad de material
exportado (producido) durante una experiencia previa (Chacdn
1989), y la concentracién aproximada de nutrientes (1,5%N,

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

15 gN/planta, 15 gK/planta y 2 gP/planta.

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

una frecuencia e intensidad de corte y 4 tratamientos de
fertilizacién (Fig. 11), utilizando las mismas plantas del ano
1989. La frecuencia de corte es de 30 dias y la altura de corte
es de 25 cm; la escogencia de esta frecuencia y altura de corte
se debid a los resultados obtenidos en el afo anterior.

Los tratamientos de fertilizacién utilizados son:
a.- Sin fertilizante (SF)
b.- Fertilizado solo con nitrégen& en forma de urea (32.34
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 al anterior
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Fig. 11 Disefio experimental y ubicacion de los tratamientos
en la parcela para el afio 1980.

SF: sin fertilizante  KPK: con N, P y K (una sola aplicacion)
N: con nitrégeno NPK(2): con N, P y K (dos aplicaciones)
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tratamiento, pero repartido en dos.aplicaciones durante el afio
(NPK2).

Ademés se tienen tres parcelas no sometidas al corte, pero
si sometidas a tratamientos de fertilizacidn:
a.- Testigo sin fertilizante (TSF)
b.- Testigo solo con nitrégeno (TN)

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

La cantidad de fertilizante utilizado estuvo en relacidén con

la cantidad de material exportado (cOsechado)/Eg~gﬁgg/w§nteriores

(1989) y a la concentracién ap;gximaaérde estos nutrientes en las

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

D.- METODOLOGIA. ANO 1989 o

En la figura 12 se presenta el cronograma-de 132 actividades

desarrolladas durante el ano 1989. ~

— _
L

1.- Biomasa y Produccién Primaria- Neta

cada 15, 30 o 45" dias, segin sea el caso, se tomd una .
muestra de la cosecha de 5 plantas del tratamiento o tratamientos
correspondientes para esa fecha (Método de cosechas, Sarmiento

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

una hozZ.—- N ~

El material de las 5 muestras de bi;;;;;\SETEuhos\emgggggghxfﬁﬁx

secado en 1la estufa hasta peso constante. En algunas

oportunidades el material es separado en 3 compa{E;m;entos de

3 ,,/“///’ .
biomasa: hojas, tallos e infloresecencias, para medir la

distribucién de biomasa aérea.

La biomasa subterranea fué medida tomando 1 muestra de suelo
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Fig. 12. Cronograma de actividades realizadas n:S:S el afo
1989. En la parte superior del nombre del mes se presenta el
dia y en la parte inferior el tiempo de oxuw:.:o:.mb_op
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a 20 cm de radio de la macolla, en tres plantas por tratamiento
en las fechas indicadas en el cronograma. Las muestras de biomasa
subterrdanea son secadas hasta peso constante, luego son lavadas y

el material vegetal es tamizado .y separado, después secado VY

1

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

2.—- Dindmica de Vastagos y Hojas

Se realizé un conteo del numero de vastagos promedio para
una muestra de 5 plantas por tratamiento, durante los 15 dias
siguientes al corte, en dos oportunidades durante el desarrollo
de la experiencia. Se realizdé un muestreo del area foliar de 3
plantas por tratamiento durante los primeros 15 dias después 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
indice de area foliar y el peso foliar especifico de cada

tratamiento.

3.— Nitrégeno Foliar

Del material de &rea foliar se tomaron muestras compuestas
de cada tratamiento en cada dia muestreado, para realizar
analisis del contenido de nitrdgeno. La determinacidén del
nitrégeno foliar se realizé a través de la destilacién utilizando

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

4.- Biomasa Subterréanea después del corte

Se realizaron muestreos de biomasa subterranea en 5 plantas

durante los primeros 15 dias después del corte, acompanando los
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muestreos de vastagos y &rea foliar. La extraccién de las
muestras sigue el procedimiento empleado para la biomasa

subterranea.

5.~ Intercambico de Gases

a.~- Sistema Abierto

Se realizaron dos ciclos de mediciones diarias (junio vy
noviembre) de la tasa fotosintética (A), tasa transpiratoria (E),
conductancia estomatica (G), radiacidén fotosintéticamente activa
(RFA), humedad relativa (HR), tesreratura foliar (Tf) vy
concentracién de CO, ([CO,]) en hojas de diferente edad
(juveniles, maduras y senescentes, Chacén 1989, Chacédn vy
Sarmiento 1992) de plantas de los distintos tratamientos de corte
Yy en plantas control. Cada ciclo de medic.in corresponde a cCursos
‘diarios en los dias siguientes al corte (1, 2, 3, 5, 9, 11, 14 y
17 dias después del corte). Para estas mediciones se utilizé un
sistema abierto portatil de analisis de gases infrafrojo (ADC:
Analytical Development Co, LTD., Inglatérra) (Fig. 13) (Long and

Halgreen 1987).

b.- Sistema Cerrado

Simultaneamente se realizaron dos ciclos de mediciones de 1la
tasa fotosintética (A), humedad relativa” (HR), radiaciédn
fotosintéticamente activa (RFA) y temperatura del aire® (T) de
plantas cortadas a 15 y 25 cm de altura. Se utilizé un sistema
cerrado portatil de andlisis de gases infrarrojo (ADC).

El sistema cerrado de medicién de intecambio de gases (Fig.
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Fig. 13. Diagrama que representa el funcuongm_uen_
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14) consiste de una camara impermeable al paso de gases Yy
completamente transparente, de volumen conocido (cémara mediana =
0,32027 m3, cadmara grande = 0,9404 m3). Esta camara se coloca por
encima de la planta y a través de un analizador de gases
infrarrojo se mide la disminucién o aumento del CC, dentro de la
camara cada determinado tiempo (1 min) durante varios minutos (5
min). La HR* Y T* son las del aire dentro de la camara.

Conociendo el area foliar de la planta y a través de una ecuacién

se calcula la asimilacidén de CO,5.

E.- METODOLOGIA. ANO 1990
En la figura 15 aparece el cronograma de las actividades
realizadas en el ano 1990.

l.- Biomasa y Produccién Primaria Neta (PPN)

Céda 30 dias se tomdé la biomasa cosechada de 3 plantas en
cada uno de los tratamientos de fertilizacidén sometidos a corte
(1 por parcela tomada al azar). También se cosechdé una planta de
cada parcela testigo cuatro veces durante el ano, cada 90 dias
aproximadamente después del corte inicial en marzo. Total de
muestras 12 cada 30 dias y 15 cada 90 dias.

Cada 90 dias se cosechd una planta por tfatamiento
incluyendo las raices en un cuadrado de 50 x 50 cm (0.25 m2) X
15 cm de profundidad (cuatro veces al ano).

El procesamientos de las muestras en el 1laboratorio fué

similar al realizado en el afio 1989.
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Fig. 16. Cronograma de aotividades realizadas durante el afio
1990. En la parte superior del nombre del mes se presenta el
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2.- Dinadmica de véastagos y hoijas

Cada 90 dias y en los dias después del corte Jjunto con la
medicién de la asimilacidén se hicieron mediciones del tamafo
(area de la macolla a través de su diametro) y se determiné el

numero de vastago¢ de cada una.

3.- Traslado de sustancias de reserva

Se cuantificaron los cambios en la biomasa subterrdnea

durante los primevos dias después del corte, en la misma
ocasién en que se mididé la asimilacién. La metodologia
utilizada fué la misma descrita anteriormente para la biomasa

subterranea.

4.- Asimilacién fotosintética

Se realizdé un solo ciclo de medicién para los dias
'siguientes al corte (3, 8, 16, 36, 42 y 50 dias después del
corte) durante los meses de octubre y noviembre, en hojas vy
plantas de los distintos tratamientos de corte-fertilizacién vy
testigos. La metodologia fué similar a la empleada en el anfo

1989.

5.- Potencial Hidrico Foliar

Se realizaron varios cursos diarios del potencial hidrico de
las hojas en los diferentes tratamientos en los dias siguientes
al corte, siguiendo el ciclo de medicién del intercambio de

gases.
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6.— Andlisis de Crecimiento y Asignacién de Biomasa

En los dias siguientes al corte, junto con las mediciones de
intercambio de gases y 30 dias después, se realizaron mediciones
del area foliar especifica, indice de &area foliar, y crecimiento
de vastagos y hojas después del corte. La metodologia vy
principales actividades fueron:
6.1.- Actividades realizadas junto con 1las mediciones de

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

a.—- Numero total de vastagos, discriminando entre vivos vy
muertos.
b.- Numero de hojas por véastago, discriminando los diferentes

Y,
\]

tipos de hojas, y marcando 10 vastagos en cada planta para este
seguimiento.
c.- Medicidén del tamano de los vastagos marcados en cada planta

d.- Conteo del numero de inflorescencias en cada planta

e.- Muestreo de la biomasa foliar y medicidén del area en el
laboratorio .
f.- Separaciéon de la parte foliar y no foliar del material

d.- Medir el didmetro de la macolla y calcular el Area que
cubre la planta.

Las plantas utilizadas para 1las tres Ultimas actividades
fueron las mismas que se utilizaron para la medicién de la tasa

asimilatoria con el sistema cerrado.

6.2.~ Actividades realizadas a los 30 dias después del corte
(19/11/90):
a.— Se tomaron 10 plantas por parcela (30 por tratamiento) y se
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calculd el diadmetro de la macolla, asi como su fisonomia.

b.- De las 10 plantas mencionadas anteriormente, en una de ellas
se contd el numero de vastagos total, discriminando entre vivos y
muertos.

c.- En ocho plantas (dos por tratamiento) marcadas con
anterioridad, se siguidé el crecimiento de los vastagos marcados,
midiendo el tamano de los vastagos, y contando el numero de
hojas, rebrotes e inflorescencias si las hay.

d.- Se tomaron tres submuestras representativas de cada muestra
de cosecha y se separd el material en hojas y resto.

e.- Se mididé el A4area foliar de las hojas de cada submuestra
utilizando un planimetro.

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

g.- De una planta testigo se cosechdé toda la parte aérea y de
élla se separd el tejido vivo y muerto; luego se separd la
biomasa de tallos, hojas e infloresnecias; de las hojas se midié
su area foliar; por ultimo se calculdé el peso de todo el material
separado.

7.- Nitrdégeno Foliar

Se tomaron muestras de los distintos tipos de hojas en los
diferentes tratamientos cada 60 dias durante el afio. También se
tomaron muestras de los distintos tipos de hojas de 1los
diferentes tratamientos en los dias siguientes al corte junto con
la medicién del intercambio de gases. La metodologia de

determinacién del nitrégeno fué la misma del afio 1989.
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F.~ CALCULOS Y METODOS ESTADISTICOS EMPLEADOS
] —

1.~ Biomasa y Produccién

wa—//, - ~
Las muestras (n)J de biomasa aérea (b)), expresada en

———

g/planta, de- cada cosecha son promediadas (B) y calculado el

error estaggar (ES) ,
' B =Y b/n (2)
ES =B(n_l)/\l(n_l) (3)

—

- La biomase_total cosechada (BC) es la suma de las biomasas

~—

de las diferentes cOsetrhas biémasa total (BT) es 1la

(CO

anterior mas la biomasa de 1la corona tejido remanente

después del corte). —
BT = BC + COR - () T

BC = },B ) (5)

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

bilomasa cosechada (BC) por dia (g/planta d); mientras que la
producciéon total (PT) esta en relacién con la biomasa  total
(BT).
PC = BC / t (6)
PT = BT / t (7)

siendo t la cantidad de dias de experimentacién.

Para determinar la significacién estadistica de las
diferencias de biomasa (b) entre los distintos tratamientos se
realizaron Analisis de Varianza (ANOVA) entre los datos de
biomasa para cada fecha de cosecha (Sokal and Rholf 1969). Se

utilizé el paquete estadistico STATGRAF. El nivel de
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significacién utilizado fué de 0,95.

2.- Intercambio de Gases

a.- Sistema Abjierto

Los datos de: velocidad del flujo de aire (cm3 min—l),

concentracién de CO, del ambiente (ppm), cantidad de CO,
asimilado por la hoja (ppm), el area de la hoja (cmz), la humedad
relativa del aire que entra y del que sale de la camara (%), la

temperatura de la camara (°C), la radiacién fotosintéticamente

activa (RFA) (umol m™2 sg71) suministrados por el analizador

I

portatil de gases infrarrojo, son introducidos en un programa de
andlisis de estos datos, donde son evaluvados y se calculan los
siguientes parametros siguiendo la metodologia empleada por

Caemmerer and Farquhar (1981): asimilacidén de CO, (A)(umol m™ 2

s™1y, RFa (umol m~? s~1), temperatura foliar (°C), tasa
traspiratoria (E) (mmol m™ 2 s™ 1y, conductanci. =2stomatica (G)
(Mol m” 2 s-l) Yy concentracién de CoO, externo y en las cavidades

subestomaticas (ubar).

Con 1los datos de radiacidén (RFA) y asimilacién (A)
encontrados para cada tipo de hoja y tratamiento en cada fecha de
medicidén se realizaron analisis de regresidén lineul

y =a + (b * Ln x) (8)
donde y = A, x = RFA, a = punto de intercepcidn con el eje y v b
= pendiente de la regresién. También se obtienen los errores de

estimacién de y y b y el coeficiente de regresidn o
determinacioén (r2).

Utilizando el curso diario maximo de RFA en cada ano y las
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ecuaciones de regresion lineal antes descritas se obtiene la tasa
asimilatoria diaria de CO, (AD)(gCO, m~2 d"1). Donde AD = area
bajo la curva determinada por la funcidén: f(x) = a + (b * Ln x),
donde x = RFA determinada para cada hora del dia entre las 6:00 y
las 18:00 horas.

AD = PM CO, *jf(x) (9)

Debido a lo dificil de resolver la integral para cada
ecuacidén de regresion lineal, se optd por calcular el &area bajo

la curva de la fu..2idon utilizando un planimetro.

b.- Sistema Cerrado

Los datos de RF2, temperatura de la cédmara y humedad
relativa de 1la cémara sorn promediados para €l periodo de tiempo
- de medicidén (5 min).
Los datos de asimilacidn de CO, (ubar) obtenidos para cada
‘minuto de medicién son analizados y se calcula la cantidad de Co,

que es asimilado durante todo el periodo de tiempo llevado a

segundos.
CO2(t) 7 1—
A CO,, asimifado
O, ((.) -T L
o €0 20 (80 940 300

Tiemep (5&eq)
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1
E

Esta diferencia de CO, se utiliza para calcular la tasa de

asimilacién en umol m % s~ 1, a través de la siguiente ecuacién;

A=V % CO2 (ubar) * 100.000 / S * R * T % t (10)
donde V = volumen de la céamara (m3), S = 4rea foliar (m2), R =
constante de 1los gases 1ideales = 88,3144 J mol_i‘ k1 T =
temperatura en 'K, y t = tiempo (seqg).

3.- Analisis del Crecimiento
Utilizando los datos biomasa aérea (B), area foiiar (8),
peso foliar (Wf), peso total de la planta (W = B + COR) se

calcularon los siguientes parametros del crecimiento:
a.—- Tasa de Crecimiento (R):

R =1Ln B, - Ln By/ t, = t; (11)

b.- Tar-=z de Crecimiento Relativa (TCR)
TCR = R/B, - B; (12)
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 Asimilacidn Neta por unidad de 4rea foliar (TAN):
TAN = (W, - W) (Ln S, = Ln S1)/(S, - S7) (t, = t1)  (15)
f.- Tasa de Asimilacién neta por unidad de peso (F):
F = (S, - S$;) (Ln W, - Ln Wy)/(Ln S, — Ln S;) (W, - W;) (16)
Para una mayor descripcién de la metodologia utilizada en 1la

medicién del intercambio de gases, y de 1los céalculos Yy

definiciones utilizadas para la biomasa, produccién, asimilacién

de CO, y el andlisis de crecimiento ver Coombs et al. (1987).
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TV .— RESUILLTADOS
A.- BIOMASA Y PRODUCCION AEREA. ANO 1989,

1.- Frecuencia de corte cada 15 dias

En las tres primeras fechas o periodos de corte no se
presentaron diferencias en la cantidad de biomasa cosechada entre
los dos tratamientos, sin embargé cuando las plantas no pudieron
ser cortadas en la fecha prevista, sino al cabo de 27 dias del
corte anterior, la biomasa de estas plantas aumento entre 8 y 10
veces en relacidén a los otros periodos de corte (Fig.16).

A partir de 1la cuarta cosecha se observan mayores
valores de biomasa cosechada en las plantas cortadas a 25 cm;
(06/07/89) (Fig.16). En los ultimos tres periodos de corte no se
observan diferencias entre los tratamientos, incluso en los dos
ultimos periodos, gue tienen intervalos de corte mayores (22-23
. dias), 1la 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
resulté 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 los tratamientos de
altura de corte son mayores, ya dgue la corona de plantas
cortadas a 25 cm de altura es un poco mas del doble de 1la
de las plantas cortadas a 15 cm de altura, lo cual equivale a una
diferencia del 23,8% del total de biomasa cosechada en plantas

cortadas a 15 cm de altura (Tabla 1).
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Tabla 1.- Biomasa aérea (g/planta) y Produccién aérea
(g/planta d) de Panicum maximum sometido a diferentes
frecuencias y alturas de corte durante el ano 1989.
COR: Biomasa de la corona

BC: Biomasa total cosechada

BT: Biomasa aérea total

PC: Produccién de biomasa cosechada

PT: Produccidén diaria total

TIEMPO: Periodo de tiempo considerado para produccidn

TRATAMIENTO TIEMPO COR BC BT pC
(dias)
15 dias, 15 cm 241 169.70 1301.32 1471.02 5.40
15 dias, 25 cm 241 359.10 1462.15 1821.25 6.07
30 dias, 15 cm 241 169.70 1851.75 2021.45 7.68
30 dias, 25 cm 241 359.10 2156.36 2515.46 8.95
45 dias, 15 cm 196 169.70 2157.10 2326.80 11.01
45 dias, 25 cm 196 359.10 2008.44 2367.54 10.25

Control 260 4258.00

PT

6.
7.
8.
10.
11.
12.
16.

10
56
39
44
87
oe
38



Fig. 18. Biomasa aérea cosechada en los tratamientos de
corte cada 156 dias en el afio- 1989. Se indica la duracién
del periodo de crecimiento (DIAS) y la fecha del corte.
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Fig. 17. Biomasa aérea cosechada en los tratamientos de
corte cada 30 dias en el afio 1989. Se indica la duracién
del periodo de crecimiento {DIAS) y la fecha del corte.
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La produccidén de biomasa cosechada (g m™2 d'l) es mayor en
plantas cortadas a 25 cm, en un equivalente al 12,4% de 1la
produccién en plantas cortadas a 15 cm; y con respecto a la
produccién total la diferencia es un poco mayor, edquivalente al

23,9% de 1la produccién total de plantas cortadas a 15 cm de

altura (Tabla 1).

2.- Frecuencia de corte cada 30 dias

Debido é que el primer corte no se pudo realizar, la primera
medicidn de cosecha se tiene a los 60 dias después del corte, con
una bilomasa 5 veces mayor que la obtenida en los demds cortes
(Fig 17): debemos mencionar aqui que la fertilizacidén se realizod
al inicio de este periodo de crecimiento. Se observa que la
biomasa en 1los periodos de corte de aproximadamente 34 dias,
~ presenta valores de 200 g para las pléntas cortadas a 25 cm;
mientras que las cortadas a 15 cm tienen un poco menos. La ultima
medicién 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 g ma&s de biomasa total que el tratamiento
30/15 (Tabla 1). La produccién en~ este tratamiento estd por
debajo de los tratamientos de 45 dias de corte; sin embargo la
diferencia con la mayor produccién de las plantas cortadas fué de

menos de 2 g planta™! 4”1 (Tabla 1).
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3.~ Frecuencia de corte cada 45 dias

En la figura 18 se observa que en las dos primeras
mediciones los valores estédn alrededor de 750 g para el corte a
25 cm, mientras que en el corte a 15 cm los valores oscilan entre
500 y 600 g. En dos muestreos siguientes la biomasa cosechada
disminuye un 40 (corte a 25 cm) y 50% (corte a 15 cm) en relacién
con las anteriores mediciones.

La biomasa cosechada y total para esta frecuencia de corte
es 200 g mas baja que la obtenida en el tratamiento 30/25; sin
embargo hay que considerar que la cantidad de dias fué menor. La
produccidén de estas parcelas fué la mas alta dentro de los
tratamientos de corte. Las diferencias en biomasa vy
produccidén entre las dos alturas de corte son muy . reguehas (Tabla

1).

4.,- Plantas Control

7 Las plantas ‘que no fueron cortadas presentaron la mayor
acumulacién de biomasa aérea y por ende la mayor produccidn
(Tabla 1). Estas plantas alcanzaron una altura de mas de 2 m, con
muy poco tejido foliar y mucho tejido de sostén, lo cual no las

hace Util desde el punto de vista forrajero.

En la tabla 2 se observa en primer lugar gque no hay
diferencias significativas entre las dos alturas de corte para
los tratamientos de corte cada 30 dias, excepto en la cuarta

fecha. Si comparamos los tratamientos de frecuencia de corte de
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Fig. 18. Biomasa aérea cosechada en los tratamientos de
corte cada 46 dias en el afio 1989. Se indica la duracién
del periodo de crecimiento {DIAS) y la fecha del corte.

BIOMASA (g/planta)

1000

800 - ' | i

600 - j T R R ——
4001 o - “X\ : s
000~ 1 N\
. » o \ & L
DIAS 43 4d 5215

(] Corte a 16 cm KX Corte a 26 cm

Fig. 19. Suma de |la biomasa aérea cosechada en los distintos
tratamientos de frecuencia y altura de corte, a través del
tiempo de experimentacién, para el afio 1889.
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TABLA 2. RESULTADOS DE LOS ANALISIS DE VARIANZA (ANOVA) REALIZADOS
PARA LOS DATOCS DE BIOMASA AEREA COSECHADOS EN LAS DIFERENTES FECHAS
DEL ANC 1989 E INICIOS DEL 90.

(-) Varianza homogenea, 95% de confianza

(*) Varianza homogenea, 90% de confianza

(@) Datos trasformados y evaluados usando raiz cuadrada, para homoge-
nizar la varianza, 95% confianza.

(+) Analisis usando test de Kruskal-Wallis por no homogenizacién de la
varianza, 95% de confianza. ‘

Los tratamientos con igual letra no presentan diferencias
significativas entre si.

F E C H A S
TRAT 11/05 07/06 22/06 07/07 25/07 25/07 10/08 27/08

(=) (=) (+) (*) (@) (%) (-)
15/15 a | a a a a a a a
15/25 a a a b ab ab a ab
30/15 b bc ‘ ab ab
30/25 o b c b b
45/15 a d C
45 /25 a e d

CONTROL

F E ¢ H A S
TRAT 15/09 04/10 20/10 07/11 29,11 22/12 05/04 03/05
(-) (@) (=) (@) (=) (=) (-) ()

15/15 a a a a a a a a
15/25 a a a a a a a - a
30/15 ab b ~ b a a
30/25 ' b be b a a
45 /15 ab cd a a
45/25 b d a a

CONTROL c c



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 15/2% en 5 de las fechas consideradas)'mientras que
30/15 es diferente de los tratamientos de 15 dias en solo 3 de
las 6 fechas consideradas.

El tratamiento 45/25 difiere significativamente de los de 15
dias en tres de las fechas consideradas, y 45/15 difiere en dos de
las 4 fechas. Si se comparan los tratamientos de 30 y 45 dias
vemos gque 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 los
tratamientos de corte cuando son comparados.

Es de hacer notar que las ultimas dos fechas donde no se
presentan diferencias significativas entre todos los
tratamientos corresponden al periodo de homogenizacién de las

parcelas en el ano 1990.

En la figura 19 se observa gque durante los primeros 50 dias
de experiencia los tratamientos de corte cada 15 dias tienen una
rapida acumulacién de biomasa, es decir una primera fase de
crecimiento realcionada posiblemente con la mayor disponibilidad
de fertilizante. A partir de los 50 dias se observa una segunda
fase de crecimiento mas lenta, que es mas notable en 1los
tratamientos con altura de corte de 15 cm. Los tratamientos de 30
dias acumulan biomasa de manera semejante hasta los 60 dias,

cuando el tratamiento 30/25 presenta una tasa de acumulacién
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mayor. El tratamiento 45/15 presenta una acumulacién constante
durante toda la experiencia, mientras gque el tratamiento 45/25
disminuye en su tasa de acumulacién a los 90 dias
aproximadamente. En esta figura se puede observar graficamente
la similitud entre las cﬁrvas de acumulacidén de biomasa de los
distintos tratamientos:; sin embargc son diferentes 1los

tratamientos 30/25 y 30/15.

B.- BIOMASA Y PRODUCCION AEREA. ANO 1990.

Las tres primeras mediciones de biomasa aérea del ano 1990
(92 dias) corresponden a un periodo'de tiempo previo a la
diferenciacién de los tratamientos por la fertilizacidén, en el
cual las plantas son sometidas al corte cada 30 dias a 25 cm, Yy
‘en el cual se logra la uniformidad de 1las plantas. En este
periodo se observa gque la biomasaw‘de las cosechas va
disminuyendo (Figs. 20, 21, 22 y 23). La biomasa cosechada en
este periodo fué de 575,1 g planta'l, y la produccién fué de

6,25 g planta_l a1 ({Tabla 3).

2.- Tratamientos de fertilizacidn y corte cada 30 dias g 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'l cuando el periodo
o frecuencia de corte estd alrededor de 34 dias, pero cuando
disminuye la frecuencia de corte (63 dias) la biomasa supera los

300 g planta'l, observandose una dran varianza entre 1las
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Tabla 3. Biomasa aérea (g/planta) y Produccién aérea

(g/planta d) de Panicum maximum sometido a corte cada
30 dias a 25 cm, con diferentes tratamientos de fer-

tilizacidén, en el ano 1990.

COR: Biomasa de la corona

BC: Biomasa total cosechada

BT: Biomasa aérea total

PC: Produccidén de biomasa cosechada

PT: Produccién diaria total

TIEMPO: Periodo de tiempo para estimar la produccidn

TRATAMIENTO TIEMPO COR BC BT PC PT
(dias)

SIN FERT. 293 460.3 1546.1 2006.4 5.28 6.85
NITROGENO 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. (*) 201 460.3 971.0 1431.3 4.83 7.12
NITROGENO (*) 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 6.25

ANTES DE FERT.

(*) Perypodo desde la primera fertilizaci<n



muestras, mientras que los anteriores muestreos presentan un
menor error de estimacién. El1 primer muestreo, 1luego del
periodo de homogenizacidén, es significativamente menor dque los
tratamientos NPK y NPK2, 1la tercera cosecha también es
significativamente menor que 1los otros tres tratamientos,
mientras gque no se presentan diferencias significativas en las
demas fechas (Tabla 4). En el segundo y 1los ultimos tres
muestreos de todos 1los tratamientos no hay diferencias
significativas entre ellos (Tabla 4).

La biomasa cosechada, a partir de la fecha de fertilizacién,
fué la menor de todas los tratamientos, con una produccidn igual
a la mitad de la encontrada para el tratamiento NPK2 (Tabla 2).
También se observa que la produccidén de este periodo fué menor
que la obtenida en el periodo previo de uniformidad de las

'plantas, en el cual no se fertilizé.

b.- Plantas fertilizadas con Nitrdgeno

Después de la fertilizacidn la biomasa cosechada aumenta en
el primer muestreo el doble de la anterior medicién, y para el
13/08/90, se observan los maximos valores de este tratamiento
(Fig. 21). Los dos siguientes muestreos tienen valores entre 200
Y 300 g, similares al del primér muestreo luego de 1la
fertilizacién. En el penultimo muestreo se observa una dgran
disminucién de la biomasa cosechada, y en la ultima cosecha se
tiene una biomasa de 248 g aunque la frecuencia de corte haya
sido menor (63 dias). El muestreo inmediato a la fertilizacién es

significativamente menor que los tratamientos de fertilizacién
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TABLA 4, RESULTADOS DE LOS ANALISIS DE VARIANZA (ANOVA) REALIZADOS
PARA LOS DATOS DE BIOMASA AEREA COSECHADOS EN LAS DIFERENTES FECHAS
DEL ANO 1990. EL NIVEL DE CONFIANZA ES DE 95%.

Los tratamientos con igual letra no presentan diferencias
significativas entre si.

F E C H A S
TRAT 05,07 13/08 13/09 17/10 20/11 19/12

SF a a a a a a
NIT a a b a a a
NPK b a b a a a
NPK2 b a b a a a



con NPK, en la tercera cosecha la biomasa es significativamente
mayor que el tratamiento sin fertilizante, aungue no difiere
significativamente de los otros dos tratamientos (Tabla 4).

La biomasa fué 500 g superior a la aportada por el
tratamiento sin fertilizante, mientras que la produccién fué casi

el doble de la encontrada en el tratamiento SF (Tabla 3).

c.- Plantas fertilizadas con Nitrégeno, Fdésforo y Potasio una

sola dosis (NPK)

Los mayores valores de biomasa se observaron en 1los dos
muestreos inmediatamente después de la fertilizacién, después fué
disminuyendo la biomasa en cada cosecha, y en la dltima, cuya
frecuencia de corte es menor,. la biomasa aumenta mas del doble de
la anterior (Fig. 22).

La biomasa de este tratamiento fué la mayor en relacién con

los tratamientos de corte, al igual que la produccién (Tabla 3).

d.- Plantas fertilizadas con Nitrégeno, Fésforo y Potasio en dos
ocasiones (NPK2).

Al igual que el tratamiento anterior, se observa una mayor
cosecha de biomasa en los dos siguientes muestreos a la lra.
fertilizacidén, para luego disminuir su biomasa en el tercer
muestreo (Fig. 23). Después de la 2da. fertilizacidén ocurre un
nuevo aumento de'la biomasa en relacién al anterior muestreo,
para después empezar a disminuir en igual forma gue el
tratamiento NPK.

La biomasa fué solo 150 g menor dque la obtenida en el
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. Fig. 20. Biomasa aérea cosechada en el tratamiento sin fer-
tilizante (SF) durante el afio 1990. Se indica la duracién
del periodo de crecimiento (DIAS) y la fecha del corte.
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Fig. 21. Biomasa aérea cosechada en el tratamiento fertili-
zado con nitrogeno (NIT) del afio 1990. Se indica la duracién
del periodo de crecimiento (DIAS)} y la fecha del corte.

BIOMASA (g/planta)

0 v D\ O
200 \ ‘\ ....... N D\ ........ i
\ \ \ \ s\ WA A

0
DURACION
JURACION 35 28 29 34 39 31 34 63
FECHA A 06 M 03 J o J 08 A 13 8 13 0o 17 N 20 D 18




Fig. 22. Biomasa aérea cosechada en el tratamiento fertili-
zado con N,P y K en una sola dosis, del afio 1990 (NPK). Se

indica el perfodo de crecimiento y la fecha del corte.
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Fig. £3. Biomasa aérea cosechada en el tratamiento fertili-

zado con N,P y K en dos aplicaciones, afio 1990 (NPK). Se
indica el periodo de crecimiento y la fecha del corte.
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tratamiento NPK, y la produccién fué 0,90 g planta'l d™!l menor

que este mismo tratamiento (Tabla 3).

3.- Tratamientos de fertilizacién, sin corte (Testigos)

En la tabla 3 se presentan los datos de biomasa y produccidn
de estos tratamientos. Las plantas sin fertilizante presentaron
la menor cantidad de biomasa total y la menor produccién de estos
tratamientos, incluso fué menor su produccién gque la del
tratamiento de corte NPK. La mayor produccién y biomasa fué del
tratamiento con NPK2, con una diferencia de mas de 1000 g con

respecto al tratamiento TN y 2000 g con el tratamiento TSF.

4.- Suma de las cosechas de biomasa aérea

En la figura 24 se puede ver como a partir de la fecha de
fertilizacién se diferencian tres patrones de acumulacién de
biomasa. En primer término tenemos gque el tratamiento SF no
observa cambios en la acumulacién de biomasa, es decir que no
presenta cambios en la linealidad de la acumulacién. Por otro
lado 1las plantas fertilizadas con NPK muestran cambios en la
acumulacidén de biomasa semejantes, sin muchas diferencias
notables. El tratamiento con N muestra una acumulacién de biomasa
intermedia. Se puede ver como en l§s tratamientos fertilizados
decae el ritmo de acumulacién de biomasa en los dos uUltimos
periodos, y también se ve en el tratamiento NPK2 ocurre un
pequeno aumento en la acumulacién de biomasa luego de la segunda

fertilizacién.
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Fig. 24. S8uma de la biomasa aérea cosechada en los trata-
mientos del afio 1990. Se indican las fechas de fertilizacion

BIOMASA (g/planta)

2500 -
2000 |
1800 - /
e
1000 4 I
500 - '
F

T | 1 7 T

0 60 100 160 200 260
TIEMPO DE EXPERIMENTACION (dias)

F:.fertilizaclon

300



Tabla 5.- Seguimiento de la biomasa subterranea de
Panicum maximum en los dias siguientes al corte.
Se presentan dos ciclos de medicién del ano 1989.

ler. Ciclo de medicidn

TRATAM FECHA DDC BIOMASA
mg/g suelo

45/15 09/06 2 - 1.57

12/06 5 1.39

16/06 9 1,05

45/25 09/06 2 1.73

12/06 5 1.22

16/06 9 1.09

CONTROL 09/06 0 1.56
2do. Ciclo de medicidn

TRATAM FECHA DDC BIOMASA

ng/g suelo

45/15 08/11 0 1.05

10/11 2 "1.07

12/11 4 1.71

18/11 10 1.8

29/11 21 1.17

45/25 08/11 0] 0.96

10/11 2 1.56

12/11 4 2.09

18/11 10 2.54

29/11 21 0.83

Tabla 6.- Biomasa subterranea para los diferentes
tratamientos de altura y frecuencia de corte.
Dos mediciones, ano 1989 (mg/g suelo)

TRATAM 25/07 22/12
15/15 2.83 £ 0.15 -0.73 * 0.11
15/25 1.14 £ 0.13 0.64 * 0.17
30/15 1.14 £ 0.21 1.43 t 0.46
30/25 1.71 * 0.29 1.27 * 0.28
45/15 1.87 £ 0.25
45/25 1.69 £ 0.12



relacién a los demas tratamientos, mientras que los tratamientos
15/25 y 30/15 son semejantes y tienen los meﬁores valores, y los
tratamientos 30/25, 45/15 y 45/25 tienen valores intermedios y
similares. En la segunda fecha se observa una gran disminucién en
la biomasa de los tratamientos de corte cada 15 dias en relaciédn
a la primera fecha, mientras que los tratamientos de corte cada

30 dias presentan valores similares a la primera fecha.

3.~ Biomasa subterranea del arno 1990

Lamentablemente debido a errores cometidos en e' manejo de
las muestras de biomasa subterrdnea en el laboratorio, 1los
datos de las dos ultimas mediciones no se presentan.

En la tabla 7 se puede ver que en el muestreo reaiizado
cuando aun no se habia iniciado el experimenﬁo de fertil_zacidn,
‘el tratamiento 30/25 presenta la mayor cantidad de biomasa por
unidad de superficie en los primeros 15'cm, Y este valor es mas
del doble del obtenido en los:tratamientos testigo y 45/25. Por
otro lado se observa que después de iniciado el experimento con
los tratamientos de fertilizacién, las plantas testigo acumulan
mucha mas biomasa gque los tratamientos de corte. Dentro de los
tratamientos de corte las plantas SF tienen una mayor biomasa que
los tratamientos con fertilizacién, 1los cuales son similares

entre ellos.
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Tabla 7.- Biomasa subterranea (g/m2) de Panicum
maximum en los primeros 15 cm de suelo. Se pre-
sentan dos fechas de medicidén en el ano 1990:
antes y después de la primera fertilizacién

FECHA  15/25 30/25 45/25 CONTROL
05/04  368.32 543.04 162.04 255.12
error 21.96 45,04 . 50.08 25.84

FECHA SF NIT NPK NPK2 CONTROL SF
06/07 489.56 307.64 313.96 276.08 762.80
error 42,00 74.04 26.56 . 55.40 53.36



D.- INTERCAMBIO DE GASES. SISTEMA ABIERTO

1- ciclos de medicidén, ano 1989

a.- Tasa de Asimilacidén en funcidn de la temperatura.

En condiciones de campo es dificil obtener curvas de
respuesta de la tasa fotosintética en funcidén de la temperatura;
sin embargo se pueden hacer ciertaé consideraciones al observar
los cambios de la tasa fotosintética de las hojas de plantas
sometidas a corte y plantas control en funcién de la temperatura,
para los diferent:.s tratamientos de intensidad y frecuencia de
corte y diferentes rangos de radiacién en conjunto.

En la figura 25a se puede ver que,- en las hojas de plantas
con menos de 5 dias de cortadas, los maximos valores de
asimilacién se encuentr#n en un rango de temperatura entre los 32
y 37°C, con un éptimo fotosintético alrededor de 35°C. También es
importante sefialar que cuando la temperatura es mayor de 37°, la
tasa fotosintética no sobrepasa los 5 umol m 2 s~1.

Si observamos ahora la figura 25b, la cual corresponde a
hojas de plantas con mas de 9 dias luego del corte, encontramos
altas tasas fotosintéticas en un rango de temperatura similar al
de las plantas con 5 y menos dias después del corte, hacia el
extremo izquierdo (bajas temperaturés); sin embargo el rango de
temperatura por el extremo derecho (altas temperaturas) se
extiende, en estas plantas, hasta casi los 40°C, encontrando
tasas fotosintéticas cercanas a los 10 umol m~ 2 s~! a 40°c. El

rango entonces de temperatura para la fotosintesis se encuentra

entre los 32 y 39,5°C con un éptimo a los 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 los 30 y 39°C,
similar al observado en las plantas con mas de nueve dias de
cortadas, y un poco mas amplio por el extremo de las bajas

temperaturas. .

b.~- Respuesta asimilatoria a los cambios de radiacién.

Los resultados de ajustes de regresién entre la RFA y 1la
tasa asimilatoria de CO, (Apd. 1) permiteh una mejor comparacidén
entre los distintos tipos de hojas'y tratamientos de 1los
distintos dias después del corte: uno, dos, tres, cinco, nueve,
once, catorce y diecisiete. Ademds se pueden comparar los dos
ciclos de medicién (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
umol m™2 s”1 a altos valores de RFA (2000 umol m~? s~1l). para el
segundo dia después 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
fotosintéticas mayores a altas intensidades de radiacién que
hojas de plantas con menor intensidad y frecuencia de corte
(tratamientos 30/25 y 45/15). Similar 6bservacién se encuentra al
cabo de tres dias después del corte (Fi§.29), solo que las tasas
fotosintéticas son mayores en relacién al segundo y primer dia.

Al cabo de 5 dias después del corte no se observa diferencia
entre los distintos tratamientos (Fig. 30); sin embargo la tasa

fotosintética a altas radiaciones son un poco menores dque las
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mayores encontradas en plantas a los tres dias y mayores en
comparacién con las de dos dias después del corte.

Luego de nueve dias despues del corte se encontrdé una
diferenciacién visual entre las hojas maduras de los distintos
tratamientos de frecuencia y altura de corte: un dgrupo
corresponden a las hojas gque fueron cortadas y que prosiguieron
su crecimiento normal, y el otro grupo de hojas gque se
desarrollaron luego del corte. El primer grupo lo denominamos
como hojas maduras viejas (A), préximas a la senescencia, y el
segundo grupo lo denominamos hojas maduras —uevas (B). El grupo
B presentd las mayores tasas asimilatorias (28 umol m™2 s'l) a
altas intensidades de RFA (2000 umo; m- 2 s’l), registradas

durante la experiencia (Fig. 31); mientras que él/grupo A obtuvo

tasas fotosintéticas muy bajas (7,5 umol m™ 2 s"T) a altos valores
de RFA (2000 umol m~2 s_l), observando una casi saturacidén a
intensidades de RFA de 1000 umol m™ % s71,

A los 11 dias después del corte los tratamientos de corte
mas freéuente (15 dias) y con menor altura de corte (30/15 vy
45/15) presentan tasas de asimilacidén similares a las de hojas
viejas de plantas cortadas a los 11 dias (Fig.32); mientras que
las hojas de plantas cuyo tratamiento es de una frecuencia de
corte menor y la altura de 25 cm (30/25 y 45/25) presentan tasas
de asimilacién mas altas que las anteriores (Fig. 32).

A los 14 dias después del corte empiezan a aparecer las

primeras hojas senescentes y su tasa de asimilacién a altos

valores de RFA son semejantes incluso un poco mas bajos que los
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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 Jjuveniles presentan tasas asimilatorias
por encima de 15 umol m 2 s”! a valores de radiacién por encima
de los 1700 umol m~ 2 s™L.

Para los 17 dias después del borte encontramos gque no hay
diferencia entre las hojas de los distintos tratamientos, y las
hojas maduras presentan valores de asimilacién méxima gue no
sobrepasan los 15 umol m™¢ s™! a altos valores de RFA (2000 y
2500 umol m~¢ s 1) (Fig. 34).

En las plantas control (Fig. 35) encontramos que las hojas
jobvenes presentan las tasas asimilatorias mas altas, luego las
hojas maduras y por ultimo la hojas senescentes. Para los tres
tipos de hojas los valores estuvieron por debajo de las plantas
cortadas. En el caso de las hojas maduras, estas presentan

valores de asimilacién alrededor de los 10 umol m™2 s—l~cuando la

2 ~-1

radiéﬁiéh eémalrededor dé 2000 uﬁoi ﬁ" s™+.

En base a observacién directa y a las mediciones de 1la tasa
asimilatoria, se pueden distinguir tres generaciones de hojas
durante un periodo de 15 dias despues del corte (Fig. 36). La
primera generacién corresponde a las .hojas maduras gque después
del corte prosiguen su crecimiento normal,kestas hojas empiezan a
disminuir en su capacidad fotosintética alrededor de los 9 dias
después del corte, vy par% esta fecha son 1las hojas que

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

su proceso de senescencia alrededor de los 14 dias después del
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Fig. 36. Tasa Asimilatoria de CO2 (A) en funcién de la RFA,
en hojas juveniles {--), maduras (—) y senescentes (--) de
plantas control, afio 1989.
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Fig. 36. Diagrama que ilustra el desarrollo de tres dist_in-
tas generaciones de hojas que se presentan en los primeros
16 dias después del corte.
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corte.

Una segunda generacién corresponde a las hojas gue se
empiezan a desarrollar inmediatamente después del corte y que
alcanzan su madurez entre los 5 y 9 dias después del corte cuando
tienen su mayor respuesta fotosintética. La tercera generacioén de
hojas comienza a aparecer alrededor de los 12 dias después del
corte, y presentan tasas similares a las hojas de la segunda
generacién cuando algunas de estas hojas han completado su
madurez.

c.- Curso diario de radiaciédn

Tomando los datos de radiacién para los diferentes dias
después del corte en cada uno de los dos ciclos de medicidn, se
obtuvo la curva maxima de RFA del afno 1989 (Fig. 37). Se observa
un aumento rapido de la RFA a partir de las 7 de la manana y para.
2 g71, 4

las 9:30 am la radiacién obtiene valores de 2000 umol m < s

partir de esta hora y hasta las 4:30 pm la radiacién se mantiene
por encima de los 2000 umol m~ ¢ s~1, para luego comenzar a

disminuir rapidamente hasta las 6 pm cuando esta alrededor de 0

umol m~2 s~1,

d.- Cambios en la Tasa Traspiratoria

Los cambios en la tasa transpiratoria son directamente
proporcionales a los cambios en la tasa asimilatoria, es decir
que a medida gue aumenta la asimilacién de CO,, aumenta la
transpiracién; sin embargo los coeficientes de correlacién no son
superiores al 60% (Fig. 38). Esta misma tendencia es observada en

restantes mediciones del afo 1989 y 1990.
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Fig. 37. Curso méximo de radiacién fotosintéticamente activa
durante un dia despejado en el afio 1989. Datos obtenidos de
las mediciones de asimilacién fotosintética.
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Fig. 38. Relacién entre la tasa traspiratoria (E} y la tasa
fotosintética (A} en hojas maduras de plantas con dos dias
de cortadas, afio 1989. R< &0 %
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2.~ Ciclos de medicion ano 1990.
a.- Respuesta asimilatoria a los cambios de radiacién

En el apéndice 1 se presentan los resultados de regresién
logaritmica obtenidos para la tasa asimilatoria en funcién de la
RFA. Se encontraron diferencias significativas entre las
mediciones que corresponden é diferentes dias después del corte;
mientras que no hay diferencias entre las hojas de plantas de
distintos tratamientos de fertilizacién.

Tres dias después del corte no se encontraron diferencias en
la respuesta asimilatoria entre los distintos tratamientos de
fertilizacién, y los valores de asimilacién estan por encima de
los 15 umol m 2 s ! a 2000 umol m™2 s~! de RFA (Fig. 39).
Mientras que a los ocho dias la asimilacién es mayor, con valores
gue sobrepasan los 20 umol m~2 s”1 a altas radiaciones (2000 umol
m~2 s"l)(Fig. 40). A los 16 dias se observan valores similares a
los observados a los ocho dias, y tampoco se observan diferencias
entre los distintios tratamientos (Fig 41).

En relacién a las plantas control, se realizaron dos
mediciones durante el ciclo, una a los dos dias del corte y la
otra a los 16 dias, ambas con similares resultados (Apd. 2). En
la figura 42 se observa que la respuesta asimilatoria és alta con

2 2

valores mayores a 20 umol m~ s~! a radiaciones de 2000 umol m~

s~1.
En las hojas de plantas gque no fueron cortadas el 17 de
octubre, se observé que a los 36 dias después del corte las

tasas asimilatorias fueron bajas en comparacién con las deméas
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mediciones, no llegando a obtenerse valores por encima de 10
umol m~2 s”1 a radiaciones superiores a los 2000 umol m 2 71, es
de hacer notar gque para esta fecha las ‘plantas fertilizadas con
NPK una sola dosis presentaron tasa mucho mas bajas que para los
otros tres tartamientos en 'Conjunto (NPK en dos dosis, N y sin
fertilizante) (Fig. 43).

Al cabo de los 42 dias después del corte se encontré que no
hay diferencia entre los tratamientos de fertilizacién, y la tasa
asimilatoria aumentdé respecto a la anterior con valores
2 —

superiores a 15 umol m~2 s”! cuando la RFA es de 2000 umol m~ % s

1 (Fig. 44). A los 50 dias después del corte tampoco se observa
diferencia entre los tratamientos y los valores de asimilacién

son similares a los anteriores (Fig. 45).

b.- Curso maximo de radiacién

Usando el mismo procedimiento del afno 1989, se obtuvo la
curva de maxima radiacién fotosintéticamente activa diaria para
el afno 1990 (Fig. 46). Se observa que la radiacién aumenta
rapidamente a partir de las 7 am, y a las 9 de la mafiana ya esté

por encima de los 2000 umol m~2 s"l, manteniendose en valores

2

superiores a los 2500 umol m~ s™! 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~ ! a las 6 pm.

3.~ Asimilacién Diaria de co,
En la tabla 8 se resumen los resultados de 1los cursos

maximos de asimilacién diaria de CO, para cada tipo de hoja (edad
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TABLA 8. ASIMILACION DIARIA DE CO2 ANOS 89 Y 90

afio TRATAMIENTO TIPO DE HOJA  DIAS ASIMILACION

Y GENERACION D.C. (gCO2/m2 d)
1989 CORTE A 15 Y 25 cm Malra 1 24.5075
15/1%,15/25,30/15,45/25 Malra 2  18.3599
45/15,30/25 Malra 2  10.2915
15/15,15/25 Malra, Ju2da 3 38.9126
30/15,30/25,45/15,45/25 Malra, Ju2da 3 29.6344
TODOS Malra, Ju2da 5  29.1202
15/15,15/25 45/15,45/25 Ma2da 9  45.4686
15/15,15/25 45/15,45/25 MaVlra 9 12.0912
15/15,15/25,30/15,45/15 Ma2da 11  13.2406
45/25,30/25 Ma2da : 11  31.7819
15/15,15/25 Ma2da, Ju3ra 14  26.8970
TODOS Ma2da, Ma3ra 17  21.9139
CONTROL Ju 0 21.5382
CONTROL Ma 0 16.4316
CONTROL Se 0 7.4407
1990 NPK2,NPK,NIT,SF Ma 3 28.2012
NPK2 ,NPK,NIT,SF Ma 8 35.7853
NPK2,NPK,NIT,SF Ma 16  36.5137

NPK Ma 36 9.5307
NPK2,NIT,SF Ma . 36 19.5774
NPK2,NPK,NIT,SF Ma 42  27.5942
NPK2 ,NPK,NIT,SF Ma 50 25.5375
CONTROL Ma 0 28.5797
CONTROL Ma 0  34.8641
CONTROL Ma 0 31.6576

TRATAMIENTOS:

15 cm de altura
25 cm de altura
15 cm de altura
25 cm de altura

15/15: corte cada 15 dias
15/25: corte cada 15 dias
30/15: corte cada 30 dias
30/25: corte cada 30 dias
45/15: corte cada 45 dias 15 cm de altura

45/25: corte cada 45 dias 25 cm de altura

NPK2: fertilizado con nitrégeno, fésforo y potasio, dos ocasiones
NPK: fertilizado con nitrégeno, fésforo y potasio una sola vez
NIT: fertilizado con nitrégeno

SF: sin fertilizante

[ORRORRORR O RE I

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

GENERACION:

lra: primera generacién
2da: segunda generacién
3ra: tercera generacién



y generacién), si es el caso, y para cada tratamiento de corte y
fertilizacién, para los anos 1989, 96 (Apd. 2). Las principales

observaciones que llaman la atencién son:

a.- En forma general la tasa asimilatoria aumenta durante unos
dias después del corte, pero al cabo de 11 dias empieza a
disminuir.

b.- Para los 2 y 3 dias después del corte los tratamientos cuyo
corte es mas frecuente y a menor altura (15/15, 15/25, 30/15)
(mayor intensidad de manejo) tienen tasas asimilatorias mayores
que tratamientos con menor frecuencia y mayor altura de corte
(30/25, 45/15, 45/25).

c.- A los 3 y 5 dias después del corte las hojas maduras de la
lra. generacién y las hojas juveniles de la 2da. generacién
tienen tasas asimilatorias similares.

‘d.- A los 5, 9, 14 y 17 dias después del corte no hay diferencias
entre las hojas de la misma edad en los tratamientos medidos.

e.— A los 9 dias hay una clara diferenciacién en la asimilacién
de hojas maduras de la 1lra y segunda deneracién; y a partir de
esta fecha las hojas maduras de la segupda generacién son las de
mayor asimilacién.

f.- A los 11 dias, cuando la asimilacién diaria empieza a
disminuir, los tratamientos con mayor inténsidad y frecuencia de
corte tienen valores menores gue 1los tratamientos con menor
intensidad y frecuencia de corte.

g.- Para el ano 90 observamos que no hay diferencias en 1la

asimilacién diaria de los distintos tratamientos de

97
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fertilizacién, excepto a los 36 dias después del corte cuando la
~asimilacién diaria del tratamiento NPK es menor a los otros tres
tratamientos en conjunto.

h.- La asimilacién aumenta después del corte hasta alcanzar
valores alrededor de 36 gCO2 n 2 a1 a 1o0s 8 y 16 digs, para
luego disminuir a los 36 dias y aumentar nuevamente a los 42 y 50
dias después del corte.

i.- En las plantas control del ano 89 se presentan diferencias
entre los tres tipos de hojas, teniendo mayor asimilacién las
juveniles, seguidas de las maduras y por Ultimo las senescentes.
j.— En el ano 90, las hojas maduras de plantas control presentan
diferencias entre las dos fechas de medicién, correspondientes a
los 2 y 16 <ias después del corte, para lo cual se promediaron
ambas medi~iones y se obtuvo el Ultimo valor presentado en la

tabla.
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E.~ INTERCAMBIO DE GASES. SISTEMA CERRADO

l.- Ciclo de Medicidén del ano 1989.

a.- Cambios en la Tasa Asimilatoria en relacién al tiempo
transcurrido después del corte

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

progresivamente en los primeros tres -dias después del corte

‘(entre -10 y 10 umol m~2 s71), alcanzando valores maximos entre
los 5 y 9 dias (19,57 y 16,00 umol m™2 s'l, con valores
intermedios alrededor de 15 umol m~2 s~1 a valores de RFa

superiores a 1000 umol m~2 s71y, para empezar a disminuir
lentamente a partir de los 11 y 14 dias (entre 10 y 17 umol n~2
s™1 con maximos alrededor de 19 umol m™ 2 s 1) y caer a los 17

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

b.- Relacién entre la Tasa Asimilatoria y la Temperatura
VVSe observa que duréhte los tres dias siguientes al corte ia»
tasa asimilatoria disminuye y la tasa respiratoria aumenta cuando
la temperatura aumenta y pasa por encima de los 40°C (Fig. 48,
Apd. 3). También se observa que los cambios en la temperatura se
deben principalmente a aumentos y disminuciOnes en la RFA; por
ello encontramos tasas asimilatorias ﬁas altas a intensidades de
radiacién menores a 1000 umol m~2 s"l, mientras que para el mismo
dia (Fig. 48) a radiaciones alrededor de 1500 umol m~ 2 sl 1a
asimilacién pasa a ser negativa o se hace mas negativa.
En las mediciones hechas a los 5 y 9 dias después del corte

también se observa que al aumentar la temperatura disminuye la
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TABLA 9.- ASIMILACION DE CO02, SISTEMA CERRADO

ANO 1989, CORTE 07/11/89 Y 07/06/89

TRATAMIENTO 45/15

FECHA DDC HORA
9.
9.

10.

08,/06/89

09/11/89

10/11/89

12/06/89

12/11/89

16,/06/89

18/11/89

20/07/89

24/11/89

1

11

14

17

“10.

11.
11.
12.
12.
14.
15.

8.

8.
10.
10.
.00
13.
14,
.91

13

14
10
10

11.
11.
11.
1z2.
11.
11.
15.
.33
12,
10.
10.
11.
11.
12.
12.
13.
13.
10.
11.

15

15

.

11.
11.50
12.00
12.17

58
75
33
92
08
25
75
80
85
00
17
33
00
17

17
75

67
90
05
25
36
67
00
17
17

50
67
83
08
30
35
58
67
83
92
25
42
25

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

HR
88.70

'83.80

80.80
78.30
72.50
69.20
50.60
51.00
47.50
49.00
64.90
58.70
57.10
55.50

45.50

43.00
52.00
50.70
73.80
70.70
66.30
63.30
61.30
34.80
36.80
36.50
41.70
41.¢€0
33.30
76.20

72.00°

71.70
72.00
66 .70
73.50
66.00
75.30
74.00
73.80
73.00
86.30
88.20
85.00
83.30

RAD

R PR

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

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 HR RAD ASIMIL
08,/06/89 1 12.25 36.80 69.70 1625 -3.477
13.25 37.30 63.50 1045 -2.107

14.25 42.00 55.80 1106 -3.541

09/11/89 2 12.17 35.80 56.40 680 -12.128
12.33 37.70 52.30 710 -=14.021
15.17 35.70 47.50 265 -20.054

10/11/89 3 7.83 28.00 73.80 400 =5.145
8.00 30.80 71.60 580 -5.561

10.35 37.00 55.40 1250 ~-2.725

10.50 38.00 47.50 1040 -5.432

12.42 39.00 56.5 1670 -4.641

12.65 42.60 51.%0 1700 -6.500

15.17 42.50 43.40 300 -13.387

15.33 39.90 44.50° 570 -13.498

12/06/89 5 9.50 29.60 79.30 660 13.841
9.67 31.10 79.30 690 19.571

9.85 36.30 68.70 656 16.570

10.10 37.80 69,20 656 17.022

10.25 39.30 67.00 1300 17.646

12/11/89 5 10,42 38.90 48.00 1200 2.096
10.67 40.50 46.30 1400 1.825
12.92 44.60 38.60 1715 14.926
13.08 45.50 41.90 1690 5.560
14.50 38.60 42.60 650 5.770
14.75 39.10 46.70 650 2.182

16/06/89 9 9.50 32.30 76.20 857 17.559
9.70 35.20 70.50 890 12.321
9.83 37.50 67.00 952 12.709
10.17 38.90 65.30 1032 12.473
18/11,/89 11 11.92 35.70 75.80 1500 13.622
12.08 38.30 70.00 1500 16.349
14.08 36.40 63.00 600 10.139
14.25 36.%90 69.70 685 17.661
20/07/89 14 11.50 33.60 85.20 803 11.637

12.08 31.90 76.80 292 9.427
l14.67 36.60 67.30 798 16.486 .
24/11/89 17 10.60 29.50 91.20 440 5.430
10.87 29.80 91.00 350 4.919
12.42 31.90 83.70 430 4.183
12.60 31.70 86.70° 430 4.755

HR: Humedad Relativa (%)

TEMP: Temperatura °C

RAD: Radiacién Fotosintéticamente Activa (pmol/m2 s)
ASIMIL: Asimilacién de CO2 (pmol/m2 s)

DDC: Dias después del corte
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asimilacidén, sin embargo esta relacidén no es tan marcada como la
observada en los tres primeros dias (Figs 49 y 50:; Tabla 9; Apd.
3). En la Fig. 49 se presentan diferencias entre las dos fechas
de medicidén y esta diferencia parece estar dada por la
temperatura ya gue las mayores tasaé se observan cuendo 1la
temperatura esta por debajo de los 40°C, mientras que para la
otra fecha la temperatura llega a maximos de 45°C y la
asimilacién disminuye.

Para los 11, 14 y 17 dias después del corte se observa dque
la tasa =similatoria aumeﬁta o disminuye cuandé la temperatura
aumenta y disminuye, es decir que hay una réiacién positiva,
mientras la temperatura no pasa de 40°C (Figs. 51 y 52; Tabla 9;

Apd. 3), no se¢ tienen registros con temperaturas superiores a 40

°C).

c.- Relacidén entre la Tasa Asimilatoria y la Humedad Relativa

De manera general se observa que la tasa asimilatoria y 1la
humedad relativa amentan y disminuyen de iguél manera durante 1los
distintos cursos diarios obtenidos. Los valores de humedad
relativa estan por encima del 40% en la mayoria de los cursos,

sin embrago no se llega a observar una saturacién (100% HR)

(Tabla 9).

2.- Ciclo de Medicidn del ano 1990.

a.- Cambios en la Tasa Asimilatoria en relacidén al tiempo

transcurrido después del corte

Una observacién inicial es que no se distinguen
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diferencias entre los tratamientos de fertilizacidén. Si se
comparan puntos con iguales condiciones de RFA, temperatura y
HR entre los distintos tratamientos para un mismo dia (Ejemplo:
8 dias después del corte, Fig. 55), los valores de asimilacién
son semejantes, incluso se observan mas diferencias dentro del
mismo tratamiento (Tabla 10).

De manera general los cambios en la asimilacién de CO,
siguen un patrén similar a las plantas del ano 1989. Luego de 2
dias después del corte las tasas asimilatorias son negativas con
valores absolutos mayores a ZO:Qmol mn~2 s71; sin embargo cuando
la radiacidén fué bastante alta y la temperatura por debajo de
40°C, la tasa asimilatoria fué positiva (Fig. 53, Tabla 10). A
los tres dias del corte la tasa asimilatoria sigue siendo
negativa en la mayoria de las mediciones, pero los valores estan
‘mas cerca de la compensacién (0 umol m~ 2 s~1); también se
presentan algunos valores positivos, cuando la RFA es superior a
1000 umol m™ 2 s~1 y la temperatura es menor o iguél a 40°C (Fig.
54, Tabla 10).

Cuando han transcurrido 8 dias del corte, las tasas
asimilatorias son superiores a los 20 umol n~2 s”1 cuando la RFaA
es mayor a 1000 umol m ¢ s~1 (Tabla 10), 1llegando a.observarse
valores de mas de 40 umol m 2 s”! cuando la RFA es superior a
1500 umol m~2 s~1 (Fig. 55).

A los 16 dias las tasas asimilatorias disminuyen en relacién
a las observadas a los 8 dias, con valores dgue oscilan entre 15 y

2

~1l cuando la RFA tiene valores entre 900 y 1500 umol

20 umol m~ ¢ s
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TABLA 10.- ASIMILACION DE CO2, SISTEMA CERRADO
ANO 1990, CORTE 17/10/90

FECHA DDC TRATAM HORA TEMP HR RAD ASIMIL
19/10/90 2 NPK2 10.08 28.30 73.67 265 =3.,196
10.25 28.99 72.50 305 -23.385

SF 10.42 28.20 70.67 298 -19.183
10.58 28.52 70.33 378 -12.775

NPK 12.33 37.90 60.83 1713 7.227
12.42 39.87 58.50 1705 12.312

NIT 12.67 40.53 52.00 1428 =-3,071
12.90 41.06 51.08 1439 0.000
20/10/90 3 NIT 8.75 29.98 66.67 585 -3.163
9.00 33.33 64.14 830 1.955

9.17 35.76 58.83 848 -3.879

12.00 45.88 42.50 1727 -8.264

12.10 48.90 38.80 1315 -28.279

NPK 9.33 37.26 56.16 1065 8.152
9.42 39.35 53.33 1135 5.606

12.25 45.58 36.83 427 -4.,275

12.33 44.52 48.00 1348 2.553

NPK?2 9.67 40.70 53.00 1073 17.437
9.78 41.77 50.67 1137 20.121

12.58 41.92 44.67 592 2.743

12.75 39.43 52.33 402 -1.843

SF 10.00 41.30 40.C0 1098 -3.769
10.15 41.42 48.30 1142 -6.781

11.67 41.50 55.00 15i0 -5.022

11.82 43.41 48.00 1648 =7.487
25/10/90 8 NPK 10.00 37.98 57.57 1053 26.442
10.20 39.02 59.17 1248 29.697

13.67 36.88 61.50 643 14.368

13.82 36.70 61.80 387 3.108

13.93 36.20 61.00 313 =2.595

NIT 10.58 39.78 57.17 117% 37.138
10.75 40.10 57.33 1263 33.111

13.25 36.90 56.08 478 16.122

13.35 36.50 62.50 468 15.335

13.50 35.80 66.00 608 23.460

SF 10.92 40.54 55.43 1278 33.861
11.08 41.02 60.67 1267 44.452

12.75 38.61 66.17 1688 43.374

12.92 41.55 62.33 1692 43.673

13.08 40.23 58.50 47% 21.221

NPK?2 14.20 36.25 " 64.80 665 17.317
14.42 38.90 65.80 818 33.441

14.50 39.00 60.00 628 20.357



CONTINUACION TABLA 10

FECHA DDC TRATAM HORA

02/11/90 16 NPK2 10,
10.

10.

15.

15.

NPK  10.

.75
.92
14.

15.

NIT 11.
.15

10
10

11

11.
.67
.78

14
14

SF 11.
.50
.65

11
11

14,
14.
14.
.84

19/10/90 2 SUELO 10

20/10/90 3 SUELO 10.
10.

DDC: Dias después del corte

TEMP: Temperatura °C

17
33
50
16
25
58

92
00
00

26

42

35
48
55

30
42

TEMP
28.80
31.17
32.83
38.45
38.61
36.31
36.94
38.13
40.07
39.73
38.97
39.11
41.17
39.83
40.39
41.04
41.50
41.51
35.53
37.04
38.60
30.43
41.17
43.43

HR
90.
78.
77.
62.
69.
67.
75.
69.
58.

" 60.

63.
70.
67.
62.
66.
62.
65.
65.
71.
65.
63.
70.
41.
38.

33
28
57
66
71
29
14
00
83
43
85
57
67
57
29
70
00
86
00
00
43
83
33
00

RAD
355
393
984
822
934

1031

1529

1216
779
803
336

. 979

1448

1093

1024

1504

1517

1599
997
990

1061
665

1312
144

ASIMIL
12.526
11.350
19.896
12.609
12.325
18.122
18.651
18.579
13.242
13.817

4.944
14.424
17.115
14.257
17.690
15.015
17.464
17.628
15.283
19.554
14.800
=-1.703
-5.804
-5.474

RAD: Radiacidén Fotosintéticamente activa (umol/m2 s)

HR: Humedad Relativa (%

)

ASIMIL: Asimilacién de CO2 (umol/m2 s)



m~ % s”1 (Fig. 56, Tabla 10).

b.- Relacidén entre la Tasa Asimilatoria y la Temperatura

Los resultados senalan un coportamiento similar al observado
en las plantas del ano 1989. En los primeros dias después del
corte laxtasa asimilatoria es muy suceptible a los aumentos en la
temperatura, y cuando esta sobrepasa los 40°C las tasas de
respiracidén aumentan bastante (Figs. 53 y 54).

A partir de los 8 dias después.del corte no se observaron
temperaturas superiores a los 41,5°C, y las tasas asimilatorias

correspondientes a estas temperaturas fueron altas, respondiendo

a los cambios en la RFA (Figs. 55 y 56).

c.- Relacién entre la Tasa Asimilatoria y la Humedad Relativa

Los valores de humedad relativa son superiores al 40% en
todas las mediciones y no sobrepasan el .80%. Para muchas de las
mediciones la HR aumenta y disminuye conforme aumenta y disminuye
la tasa asimiiatoria, de 1igual manera que lo observado en las

mediciones del ano 1989 (Figs. 53 a 56, Tabla 8).

d.- Mediciones sobre macollas cortadas al nivel del suelo

En la tabla 8 se observa que los valores de respiracién son
del orden de 5 umol m~2 s”! cuando la temperatura es superior a
los 40°C; mientras que al disminuir la temperatura (30,43°C) la

respiracién es menor (1,70 umol m™2 s"l).
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Figura 55

RELACION DE LA TASA ASIMILATORIA

CON TRES PARAMETROS AMBIENTALES
8 DIAS DESPUES DEL CORTE, SF. 90

a.- Temperatura
b.- Humedad Relativa

¢.- Radiacion fotosintéticamente
activa

Par&metros amb. (-0~} Asimilacién (¥}

46
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F.- DINAMICA FOLIAR Y ANALISIS DEL CRECIMIENTO

1.- Cambios en el area foliar después del corte

En la figura 57 se puede ver como aumenta el area foliar en
las plantas cortadas a 25 cm de altura en el ano 1989, a medida
gue trascurre el tiempo después del corte, obteniendose un méximo
de 1,5 m a los 14 dias, también se observa una ¢gran
diferencia con 1las plantas cortadas a 15 cm de altura donde el
area foliar no sobrepasa el m? cuando han trascurrido 15 dias.

Durante el ano 1990 también se observa como el &area foliar
aumenta a medida gue transcurre =1 tiempo después del corte
(Fig. 58). En este caso la cantidad de &rea foliar al cabo de 15
dias es mucho menor gque el observado en el ano 1989, y solo al

2

cabo de 34 dias conseguimos valores de 1;5 m“. Es de hacer notar

gue no se observan diferencias entre >7s distintos tratamientos

de fertilizacidn.

a.- Tasa de Crecimiento (R), ano 1989.

En la tabla 11 se observa la tasa de crecimiento para 1los
diferentes periodos de cosecha en los distintos tratamientos de
corte. Los tratamientos de corte cada 15 dias presentah mayores
tasas que los tratamientos de corte céda 30 dias, casi el doble;
mientras que los tratamientos de corte cada 45 dias presentan las
menores tasas de crecimiento, las cuales difieren poco de las de
corte cada 30 dias.

Si se comparan tratamientos de altura de corte, vemos que

las plantas de los tratamientos 15/15 y 45/15 presentan un ligero
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Fig. 57. Aumento de! 4rea foliar en los primeros 17 dias
después del corte en plantas cortadas a 16 ( )y 26 ( ) cm
de altura, del afio 1989.

AREA FOLIAR (m2)

.
%
152 , \\.\

1.25 ,

0.76 : ¢

0'5 N -~

0.25 -

A
o
L
5 10 16
DIAS DESPUES DEL CORTE

—=- CORTE A 15 cm ~&~ CORTE A 25 cm
Fig. 68. Aumento del area foli..- durante los 35 dias si-

guientes al corte en los cuatro tratamientos de corte y fer-
tilizacién del afio 1980.

AREA FOLIAR (m2)

1 S L 1 4
5 10 16 20 25 30 356
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Tabla 11. Tasa de Crecimiento promedio(R) _
(g/planta d) de Panicum maximum para los diferentes
periodos de crecimiento y diferentes tratamientos
de altura y frecuencia de corte, durante el ano 1989.
DIAS: Duracién del periodo de crecimiento
BIO: Biomasa cosechada (g/planta)
FRECUENCIA: 15 DIAS

ALTURAS DE CORTE

15 cm 25 cm
FECHA DIAS BIO R BIO R
11/05 16 36.20 0.2243 24.10 0.1989
07/06 27 615.70 0.2379 502.80 0.2304
22/06 15 85.50 0.2966 86.50 0.2973
06/07 14 68.40 0.3018 107.70 0.3342
25/07 19 55.12 0.2110 101.60 0.2432
10/08 16 43.50 0.2358 87.60 0.2795
27/08 17 52.48 0.2330 88.16 0.2635
15/09 19 30.58 0.1800 92.60 0.2383
04/10 19 56.86 0.2127 54.44 0.2104
20/10 16 35.86 0.2237 74.88 0.2697
07/11 18 51.14 0.2186 60.66 0.2281
29/11 22 113.97 0.2153 111.80 0.2144
22/12 23 ~ 56.01 0.1750 69.31 0.1843
FRECUENCIA: 30 DIAS .
- ALTURAS DE CORTE
15 ¢cm 25 ¢cm
FECHA DIAS BIO R BIO R
22/06 58 1149.40 0.1215 1079.00 0.1204
25/07 33 159.12 0.1536 233.10 0.1652
27/08 33 109.52 0.1423 176.78 0.1568
04/10 38 105.00 0.1225 217.08 0.1416
07/11 34 171.82 0.1514 248.28 0.1622
22/12 45 156.89 0.1123 202.12 0.1180
FRECUENCIA: 45 DIAS
ALTURAS DE CORTE
15 cm 25 ¢cm
FECHA DIAS BIO R BIO R
07/06 43 726.40 0.1532 . 607.80 0.1491
25/07 48 841.90 0.1403 501.00 0.1295
15/09 52 228.40 0.1044 347.76 0.1125
07/11 53 360.40 0.1111 551.88 0.1191

PLANTAS CONTROL, NO CORTADAS

FECHA DIAS BIO R
04/10 162 2250.00 0.0476
10/01 260 4258.00 0.0321



aumento en la tasa de crecimiento én comparacién con los
tratamientos 15/25 y 45/25; mientras que el tratamiento 30/25
tiene un ligero mayor aumento en la tasa de crecimiento en
relacién a las cortadas a 15 cm.

Las plantas control presentan tasa de crecimiento bastante
mas bajas que los tratamientos de corte, aproximadamente 6

veces menor que el los tratamientos de corte cada 15 dias.

b.- Dinamica de R y TCR, ano 1989.

En la tabla 12 y figura 59 se observa como la tasa de
~ Crecimiento va disminuyendo a medida que la frecuencia de
corte se hace menor, también la tasa de crecimiento relativo
disminuye cuando disminuye la frecuencia de corte pero de una
mane;a mas rapida de valores cercanos a 5 mg g‘l a™! cuando 1a
frecuencia es de 15 dias, a valores alrededor de 1 mg g"1 a-1
cuando han trascurrido 30 dias y 0,30 mg g~! @1 a los 45 dias.
En la figura 59 se ve éomo la disminucidén de R muestra un
comportamiento de funcién logaritmica negativa.

Si consideramos la tasa de creqimiento de las plantas
cortadas cada 30 dias, para el periodo entre 17 y 35 dias vemos
que los valores de R son bastante mas bajos que si se considera
el periodo de 0 a 17 dias. Igual observacién es valida para los
tratamientos de corte cada 45 dias y para las plantas control
en los periodos no siguientes inmediatamente al corte. En
relacién a la TCR durante estos mismos periodos de crecimiento
también se observa disminucién en relacién a 1los valores

obtenidos por el mismo tratamientos en el periodo de crecimiento
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TABLA 12. DINAMICA DESPUES DEL CORTE DE LA TASA DE CRECIMIENTO
(R) Y LA TASA DE CRECIMIENTO RELATIVO (TCR). ANO 1989.

TRATAM PER TIEM PER  B(1) B(2) R TCR
15/15 0 - 17 17 0.00 53.23  0.2338  4.3923
15/25 0 - 17 17 0.00 78.03  0.2563  3.,2846
30/15 0 -~ 35 35 0.00 131.50 0.1394 1.0601
30/25 0 - 35 35 °  0.00 239.25 0.1565 0.6541
45/15 0 - 48 48 0.00 390.10 0.1243 0.3186
45/25 0 -~ 48 48 0.00 415.22 0.1256 0.3025

CONTROL 0 -~ 162 162 0.00 2250.00 0.0476 0.0212

CONTROL 0 - 260 260 0.00 4258.00 0.0321 0.0075
30/15 17 - 35 18 53.23 131.50 0.0502 0.6419
30/25 17 - 35 18 78.03  239.25 0.0622 0.3861
45/15 17 - 48 31 53.23  390.10 0.0643  0.1907
45/25 17 - 48 31 78.03  415.22 0.0539  0.1599
45/15 35 =~ 48 13 131.50 390.10 0.0836 0.3235
45/25 35 - 48 13  239.25 415.22 0.0424  0.2410

CONTROL 48 - 162 114 390.10 2250.00 0.0154 0.0083
CONTROL 48 - 162 114 415.22 2250.00 0.0148 0.0081
CONTROL 162 - 260 98 2250.00 4258.00 0.0065 0.0032

Leyenda:

TRATAM: Tratamientos de frecuencia/altura de corte
PER TIEM: Pariodo de tiempo del crecimiento

PERIO: Duracién en dias del periodo

B(1l): Biomasa inicial (g/planta)

B(2): Biomasa final (g/planta)

R: Tasa de crecimiento (g/d planta)

TCR: Tasa de Crecimiento Relativo (mg/g d)



Fig. 58. DinAmica de la Tasa de Crecimiento (R} a partir
del corte, afio 1989.

R (g/planta d)

T

0.25

: LT

0 L 1 i 1 ] i 1 ] | 1
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DIAS DESPUES DEL CORTE '

~+-Corte a15cm -© Corte 2 26 cm

Fig. 60. Variacién de la Tasa de Crecimiento (R) para dife-
rentes periodos de crecimiento presentados después del cor-
te. Cada barra simboliza un periodo de crecimiento.
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inmediatamente después del corte.

En la figura 60 se obsérva de manera mas clara los valores
de la tasa de crecimiento en cada periodo de crecimiento, ademés
se puede ver que la caida de R se asemeja a una funcidn
exponencial negativa, con una gran caida de los valores a partir
del primer periodo, desde 0,24 g planta"l d~1 entre 0 y 17 dias,

a 0,05 g planta"1 d™! entre 17 y 35 dias, es decir una
disminucién 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), afo 1990.

Durante el periodo de homogenizacién, es decir antes de
realizarse la primera fertilizacidén, se observa gque existen
pocas diferencias en la primera fecha de medicién (Tabla 13), y
para la tercera fecha, fin del periodo de homogenizacién, las
tasas de crecimiento estan igualadas. También se observa un
pequeno aumento de R durante este periodo, aunque la biomasa
cosechada disminuye, debido a la disminucién del periodo de corte
de 35 a 28~29 dias. |

Si observamos la tasa de crecimiento luego de reaiizada la
fertilizacién, vemos de manera general que R disminuye hacia los
dos ultimos periodos de crecimiento (Tabla 13). El1 tratamiento
sin fertilizante presenta una R menor en los cuatro primeros
periodos de crecimiento, en relacién a los demas tratamientos con
corte; también se observa que los tratamientos fertilizados

con N, P y K, tienen tasas un poco mas elevadas gue el
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Tabla 13.- Tasa de Crecimiento promedio (R) (g/planta d) de Panicunm
maximum para los diferentes periodos de crecimiento y diferentes
tratamientos de altura y frecuencia de corte (a)(periodo de homoge-
nizacién), y tratamientos de fertilizacién (b), durante el ano 1999
DIAS: Duracién del periodo de crecimiento

BIO: Biomasa cosechada (g/planta)

a.- Tratamientos de altura y frecuencia de corte
15/15 15/25 30/15
FECHA DIAS BIO R BIO R BIO R

05/04/90 35 117.00 0.1361 137.70 0.1407 118.10 0.1363
03/05/90 28 161.10 0.1815 161.10 0.1815 200.60 0.1893
01/06/90 29 123.30 0.1660 123.30 0.1660 123.30 0.1660

_ 30/25 45/15 45/25

FECHA DIAS BIO R BIO R BIO R
05/04/90 35 251.20 0.1579 113.40 0.1352  238.40 0.1564
03/05/90 28 200.60 0.1893 159.00 0.1810 159.00 ©2.1810
01/06/90 29 123.30 0.1660 123.30 0.1660 123.30 0.1660

b.- Tratamientos de fertilizacidn
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

- NPK?2 NPK
FECHA DIAS BIO R BIO R
05/07/90 34 476.20 0.1813 530.10 0.1845
13/08/90 39 534.20 0.1610 585.30 0.1634
13/09/90 31 222.30 0.1743 283.10 0.1821
17/10/90 34 405.40 0.1766 275.60 0.1653
20/11/90 34 134.00 0.1441 127.20 0.1425
19/12/90 63 324.00 0.0918 438.40 0.0966

C SF ‘C NIT C NPK2
FECHA DIAS BIO R BIO ' R BIO R
05/07/90 126 829.60 .0533 1424.60 0.0576 1832.60 0.0596
17/10/90 230 2715.40 .0344 3472.70 0.0354 4415.80 0.0365
-19/12/90 293 3610.10 .0280 4472.30 0.0287 5722.50 0.0295

[N eoNe)




tratamiento con nitrégeno. Las plantas control presentan tasa de
crecimiento bastante mas bajas que las observadas en 1los
tratamientos de corte, y estas van disminuyendo a medida que

aumenta el tiempo de experimentaciédn.

d.- Dinamica de ﬁ'y TCR, aho 1990

En la tabla 14 y figura 61 se observa como disminuye R al
disminuir la frecuencia de corte, de igual forma que se observéd
en el ano 1989. Tanbién se puede apreciar.que los valores de
R al cabo de 34 dias son similares a los encontrados en el afo
1989 al cabo de 35 dias. Solamente a los 34 dias se observan
diferencias entre los tratamientos de fertilizacién; pero son muy
pequenas, con una mayor tasa en el tratamiento SF. No se observan
diferencias entre los tratamientos de fertilizacién (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 nitrégeno y menor en
los tratamientos con N, P y K. En relacién a estos 1ltimos el
tratamiento SF tiene una TCR de casi el doble. También se
observa que la TCR disminuye considerablemente cuando disminuye
la frecuencia de corte.

Cuando consideramos los pefiodos de crecimiento no
inmediatos al corte (Tabla 14 y Fig. 62) tomando como ejemplo el
periodo entre 34 y 63 dias, encontramos gue R tiene un valor de
0,0356 g planta~! d~1 frente a 0,0920 g planta-1 a~l, 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~! a1, 1gual
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Fig. 61. Dindmica de la Tasa de Crecimiento (R) a partir
del corte, afio 1990.

R (g/planta d)

0.1

0.05
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Los (ltimos tres punios corresponden
a las plantas testigo con igual trata-
miento de fertilizacién

Fig. 2. Variacién de la Tasa de Crecimiento (R) para dife-
rentes periodos de crecimiento presentados después del cor-
te. Cada barra simboliza un periodo de crecimiento. afio 90.
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TASA DE CRECIMIENTO

TABLA 14. DINAMICA DESPUES DEL CORTE DE LA
(R) Y LA TASA DE CRECIMIENTO RELATIVO (TCR). ANO 1990.
TRATAM PER TIEM PER B(1) B(2) R TCR
ANTERIOR 0 31 31 0.00 165.47 0.1648 0.9959
SF 0 34 34 0.00 141.23 0.1456 1.0309
NIT 0 34 34 0.00 225.79 0.1594 0.7060
NPK2 0 34 34 0.00 297.38 0.1675 0.5633
NPK o) 34 34 0.00 298.39 - 0.1676 0.5617
TODOS 0] 63 63 0.00 328.98 0.0920 0.2797
TODOS 34 63 29 117.05 328.98 0.0356 0.1681
TOD/C SF 63 126 63 328.98 829.60 0.0147 0.0293
TOD/C NIT 63 126 63 328.98 1424.60 0.0233 0.0212
TOD/CNPK2 63 126 63 328.98 1823.60 0.0272 0.0182
C SF 0 126 126 0.00 829.60 0.0533 0.0643
C SF 0] 230 230 0.00 2715.40 0.0344 0.0127
C SF 0 293 293 0.00 3610.10 0.0280 0.0077
C SF 126 230 104 829.60 2715.40 0.0114 0.0060
C SF 230 293 63 2715.40 3610.10 0.0045 0.0051
C NIT 0 126 126 0.00 1424.60 0.0576 0.0405
C NIT 0] 230 230 0.00 3472.70 0.0354 0.0102
C NIT 0 293 293 0.00 4472.30 0.0287 0.0064
C NIT 126 230 104 1424.60 3472.70 0.0086 0.0042
C NIT 230 293 63 3472.70 4472.30 0.0040 0.0040
C NPK2 0 126 126 0.00 1823.,60 0.0596 0.0327
C NPK2 0 230 230 0.00 4415.,80 0.0365 0.0083
C NPK2 0 293 293 0.00 5722.80 0.0295 0.0052
C NPK2 126 230 104 1823.60 4415.80 0.0085 0.0033
C NPK2 230 293 63 4415.80 5722.80 0.0041 0.0031
Leyenda:
TRATAM: Tratamientos de Fertilizacién (Corte y Testigos)

PER TIEM: Periodo de tiempo del crecimiento
PERI: Duracién en dias del periodo

B(1l): Biomasa inicial (g/planta)

B(2): Biomasa final (g/planta)

R: Tasa de crecimiento (g/d planta)

TCR: Tasa de Crecimiento Relativo (mg/g d)
TOD,TODOS: Todos los tratamientos de corte
C: Indica tratamiento control



observacién se encuentra para las plantas control donde los
ﬁltimos periodos de crecimiento presentan wuna R, y una TCR muy
bajas. Al igual que en la figura 60, la tasa de crecimiento para
los diferentes periodos muestra una curva con una caida de
funcidn exponencial negativa, con una diferencia entre el primer

y segundo periodo de crecimiento de alrededor de 80%.

3.~ Dindmica del crecimiento de vastagos y hojas

En la tabla 15a se presentan los resultados de un conteo de
védstagos y su clasificacién en vivos o muertos para una
poblacién de 30 macollas por tratamiento (10 por parcela). En
esta tabla se observa en primer lugar gque existe una gran
variabiliadad en el numero de vastagos totales en cada macolla,
debido a las diferencias en el tamafio de la planta; razdén por 1la
-~ cual se calculé el porcentaje de vastagos vivos y muertos por
cada muestra de 10 plantas. El1 porcentaje de vastagos realmente
vivos en cada macolla es de 66 %, es decir que un alto porcentaije
de los vastagos en cada planta estan muertos.

Por otro ladc se calculd el area de la macolla, con lo cual
se realizé una regresién 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 determiancién no es
muy bueno, sin embargo es aceptable.

Los resultados del seguimiento del crecimiento de vastagos
en los dias siguientes al corte, son presentados en la tabla 15b.
Se observa en primer lugar gue después de 1 dia del corte 1la

altura de 1la planta no es uniforme en todos los tratamientos,
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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
SF{1) 139 108 31 77.70 22.30 32.50 829.58
SF(2) 197 119 88 60.41 44 .67 66.50 3473.23
SF(3) 85 55 30 64.71 35.29 49,30 1908.90
NIT(1) 224 154 70 68.75 31.25 54.40 2324.28
NIT(2) 143 104 39 72.73 27 .27 56.77 2531.21
NIT(3) 177 113 64 63.84 36.16 64.00 3216.99
NPK(1) 176 124 52 70.45 29.55 55.40 2410.51
NPK(2) 157 108 49 653.79 31.21 56.10 2471.81
NPK(3) 251 164 87 45.34 34,66 54.00 2290.22
NPK2(1) 406 251 155 61.82 38.18 86.00 5808.80
NPK2(2) 242 150 92 61.98 38.02 45.00 1590.43
NPK2(3) 188 104 84 55.32 44 .68 59.70 2799.23
% PROMEDIO DE VASTAGOS=-==——=~- > 65.99 —34.44

REGRESION vy = a + b * x

X = area macolla a = 61.23319 error est. y = 37.72218
Yy = Nro. vastagos b = 0.025878 error b = 0.009336
vivos r2 = 0.434456 :



TABLA 15b. DINAMICA DEL CRECIMIENTO DE VASTAGOS DESPUES
DEL CORTE EN TRATAMIENTOS DE FERTILIZACION DEL ANO 1990.

LEYENDA:

DDC: Dias despues del corte

A
B:
C:
D:
E:
F:

FECHA DDC

18/10/90 1

1

1

1

20/10/90 3

3

3

3

02/11/90 16

16

16

16

20/11/90 34

34

34

TRATAM A

SF
NIT
NPK
NPK?2

SF
NIT
NPK
NPK2

SF
NIT
NP W
NPK2

SF
NIT
NPK
NPK2

WHB WU PR RPRER

S O

Numero de hojas por vastago
Altura de los vastagos
Namero de inflorescencias por cada 10 vastagos
Didmetro de la macolla
Vastagos vivos por cm2
Total de hojas por macolla

B

25.50
33.90
33.50

25.70
34.15
33.55
31.50

38.66
32.22
37.60
44,45

50.39
36.42
58.39
75.53

[oNeoNeNo o

WP ON

 Ho ™

49.15
57.30
54.63
60.21

49.15
57.30
54.63
60.21

49.15
57.30
54.63
60.21

49.15
57.30
54.63
60.21

E

110.33
127.96
121.89
134.91

110.33
127.96
121.89
134.91

110.33
127.96
121.89
134.91

110.33
127.96
121.89
134.91

110
128
122
135

221
128
244
135

552
384
488
405

772
768
731
540



sino que en alqunos sobrepasa los 30 cm. El‘diametro de macolla-
utilizado es el promedio encontrado para cada tratamiento,
utilizando 1los datos de la tabla anterior.

Utilizando la regresién obtenida en 1la tabla anterior, y el
numero de hojas por vastagos, se obtuvo el numero total de hpjas
que hay en cada tratamiento en los dias siguientes al corte.

La primera observacioéon es que él nimero de hojas por
vastagos no es mayor a 2 en los primeros 3 dias siguientes al
corte; pero al cabo de 16 dias se tienen entre 3 y 5 hojas por
vastago, hasta alcanzar un numero de 6 a 7 hojas a los 34 dias,
lo cual nos da una produccién de una hoja cada 6 dias; sin
embargo, si consideramos los primeros 16 dias, la hoja se produce
en menos tiempo, es decir que a medida que trascurre el tiempo,
la produccién de hojas disminuye, esto 'también’ es valido si
consideramos la produccién de hoja}'s por maéolla la cual
disminuye a medida que trascurre el tiempo después del corte.
Por otro‘lado las inflorescencias empiezan é aparecer a partir
de los 16 dias, en una proporcién de ~menos de 2 inflorescencias

por cada 10 vastagos, al cabo de 34 dias la proporcién es de 6

inflorescencias por cada 10 véastagos.

4.- Andlisis del Crecimiento después ggi corte
a.- Area Foliar Especifica (AFE)

En la tabla 16 observamos en primer lugar que no hay mucha
diferencia entre los diferentes valores de AFE calculados 'para
las diferentes fechas de medicién del afio 1989, tanto en las

plantas cortadas a 15 cm como las cortadas a 25 cm; solo hay un
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mayor aumento en las mediciones correspondientes a los 5 dias
“después del corte para las dos alturas de corte. El promedio de
estos valores de AFE son similares en los dos tratamientos de
altura de corte (0,0176 m? g~1 hoja). .

En los tratamientos del ano 1990 (Tabla 17) encontramos en
primer término gue los Qalores de AFE son en general un poco
mayores gue los oObservados para el ano 89, en segundo término
observamos también que existen mayores diferencias entre las
distintas mediciones realizadas, siendo mucho menor el valor
en la primera fecha en todos los cuatro tratamientos; mientras
gue el maximo valor de AFE se encuentra a 1los 16 dias del corte
en todos los tratamientos. Si observamés el promedio de todas
las mediciones vemos que es igual para los tratamientos SF, NIT,
y NPK (0,021 m? g~! hoja), mientras que es un‘~poco superior en

el tratamiento NPK2 (0,023 m? g~! hoja).

b.- Tasas de Asimilacidén Neta y por unidad de peso (TAN y F)

Para el anho 1989 (Tabla 16) la TAN durante el periodo de
crecimiento de 0 a 17 dias, es similar entre 1los dos
tratamientos de altura de corte (alrededor de 35 g m~ 2 d'l),
mientras'que F  es un poco mayor en el tratamiento de corte a 25
cm de altura, 8 cm? g_l d~1 sobre el tratamiento a 15 cm.

En relacidén a la TAN para los tratamientos del ano 1990
(Tabla 17) vemos gue en general para los cuatro tratamientos de
fertilizacién, se presenta el mismo patrén: en el periodo de
crecimiento de 0 a 16 dias los valores son un pPocoO menores en

relacidén al periodo entre 0 y 34 dias donde se presentan los
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TABLA 17, ANALISIS DEL CRECIMIENTO EN LOS PRIMEROS
34 DIAS DESPUES DEL CORTE DEL ANO 1990.

TRATAMIENTO SF
FECHA DD C
18/10/90 1
20/10/90 3
25/10/90 8
02/11/90 16
20/11/90 34

AREA

0.0690
0.0542
0.1159
0.4130

PESO

3.
2'

F
96
61

AFE promedio -—-=------—-c-o—-—ec——--
TAN (0 - 16)==—=—=—m—————m e
TAN (0 - 34)-———mm—mmmmmm e m e
TAN (16 = 34)=—=m—mcmem— e e
F (0 = 16)=——mm—memmemm e e

TRATAMIENTO NIT
FECHA DDC
18/10/90 1
20/10/90 3
25/10/90 8
02/11/90 16
20/11/90 34

AFE promedio -------- e ——— e —————

TAN (0 = 16)==———cm—mommmmmlde o

TAN (0 - 34)=m=—-—mmm—m oo
TAN (16 = 34)—==-—cmommmmmmmmmm oo
F (0 = 16)——=——= e
1 G U R T ——

AFE

0.012
0.021
0.020
0.030
0.021
0.021
41.01
47.76
12.13
56.00
33.38
79.95

B

20.18
141.23



CONTINUACION TABLaA 17

TRATAMIENTO NPK
FECHA DDC
18/10/90 1
20/10/90 3
25/10/90 8
02/11/90 .16
20/11/90 34

AREA

0.0222
0.0660
0.1067
0.3665
1.5823

PESO F
2.69
3.5
4.86

AFE promedio -=—=-=-—---=--o-sse———o
TAN (0 - 16)——=—=—————m—mmo—————mee
TAN (0 - 34)--—mcmmmemm e e e e
TAN (16 = 34)=—=—mm—cemmmm—m————— e
F (0 = 16)==m=—————mmmmm—mm e e o
F (0 = 34)=mmme—cmmm e e m e mmm e m e
F (16 = 34)————m—=———mmmmmmm e e

TRATAMIENTO NPK2
FECHA DDC
18/10/90 -~ 1
20/10/90 3
25/10/90 . 8
02/11/90 16
20/11/90 34

AREA

0.0881
0.0892
0.1031

AFE promedio ---—--—-=--—------——-—--
TAN (0 = 16)==——-—————mm—memmmm e
TAN (0 = 34)--——mor——mmmme e
TAN (16 - 34)--—-—-—--o—omoomm
F (0 = 16)==——=———mmmmmmemmmceeee o
F (0 = 34)=----mmommmmmm o
F (16 = 34)=—=—m—mmmmmmmmm e

AFE

0.008
0.019
0.022
0.033
0.021
0.021
34.93
53.63
18.27
57.56
31.25
75.43

AFE

0.024
0.019
0.020
0.030
0.021
0.023
30.37
54.09

16.09

68.81
30.97
81.19

24.96
298.39

™

28.32
297.38

La nomenclatura utilizada es igual a la descrita

para el ano 1989.



maximos valores, mientras que en el periodo de 16 a 34 dias la

TAN es bastante mas baja gue en los anteriores periodos.
Al observar cada tratamiento por separado encontramos due

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 los
tratamientos con NPK tienen valores intermedios y similares
entre si. En el periodo de 0 a 34 dias vemos dgque 1los

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 gue el valor maximo. En el periodo de
crecimiento entre 16 y 34 dias la TAN nuestra una reduccibén en
todzss los tratamientos entre el 70 y 75% del valor observado en
él periodo anteriomente descrito. |

Es importante senalar que la TAN del periodo entre 0 y 16
dias de los tratamientos del afo 1990, son similares a lo§
obtenidos en el afo 1989 dﬁfante el éeriodo de crecimiento
similar (0 - 17 . dias).

En relacién a F durante el periodo de 0 a 16 dias (Tabla
17) los valores oscilan entre 56 y 73 cm? g_l d'l, los cuales
son similares a los observados en el afo 1989 (66 - 74 cm? g"1
d"l) (Tabla 16). En el pariodo de 0 a 34 dias la F disminuye a

valores alrededor de 31 cm? g'l q~1

en los tratamientos con
fertilizantes, mientras que el tratamiento SF presenta un valor
por encima de 53 cm? g"l a~l. cuando se considera el periodo de

16 a 34 dias encontramos un significativo aumento de F a
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valores por encima de 75 cm? g~ ! ‘@™l en los tratamientos con

fertilizante y de 132 cm? g~1 @71 en el tratamiento SF.

5.- Distribucién de Asimilados

En la figura 63 observamos gue en las plantas control con

126 dias de crecimianto después del corte, casi la mitad de su
biomasa esta destinada a 6rganos de sostén (véétagos), y luego
de trascurrido 230 dias la biomasa foliar es reducida a menos
del 10%, 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

proporcién de biomasa destinada al tejido foliar cercana al 60 %.

6.~ Potencial hidrico foliar

En la figura 65 podemos observar la variacién del potencial
‘hidrico foliar durante varias horas del dia, en tres fechas
correspondientes al dia de corte, dos dias después y 16 dias
después,fsin mo;ZLaf diferencias enfre las distintas fechas dé'”
mediciébn, mas si mostrando un patrén de disminucién del potenéial

en las horas de mayor intensidad de radiacién y mayor

temperatura, que no disminuye por debajo de -1.8 MPa.
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Fig. 66. Ciclo diurno del potencial hidrico foliar de los

distintos tratamientos del afio 1990. Se presentan tres fe-
chas que corresponden a 0, 2 y 16 dias después del corte.

POTENCIAL HIDRICO FOLIAR (MPa)
0

8
o ]
-0k -~ B g® .55
o ¥
_1’0 e O WI O . ... ¢ 08
A & i & § 0@0%
- ° ubey By >
-5 — o e . @3 i -
f = ©
-2,06 8 10 12 14 16

TIEMPO (horas)

= 17/10/90 © 19/10/90 ¢ 02/11/90
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G.- NITROGENO FOLIAR

En la tabla 18 se pueden ver 1as concentraciones de
nitrégeno foliar para diferentes tipos de hojas en los distintos
tratamientos de los anos 1989,1990. Para el afio 1989 se observa
que las m&s altas concentraciones de nitrégeno se encuentran en
las hojas juveniles con 5 dias de cortadas, mientras que la menor
concentracién se encuentra en hojas maduras con mas de 50 dias
después del corte; las hojas maduras de los tratamientos de corte
después de 5 dias, presentan valores de concentraciéon diferentes
a los mencionados anteriormente.

Para el ano 1990 se observa en primer lugar gue las mayores
concentraciones de nitrégeno foliar se encuentran en las hojas de
los tratamientos de corte, mientras que 1os menores valorég
corresponden a las hojas de plantas control. No se observan
- diferencias entre los distintos tratamientos de fertilizacién
sometidos a corte, excepto a los 63 dias, cuando las hojas del
tartamiento NPK2 presentan valores mas altos gque los demas

tratamientos de corte.
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TABLA 18. CONCENTRACION DE NITROGENC EN HOJAS MADURAS
DE Panicum maximum, DE DISTINTOS TRATAMIENTGS DE CORTE
Y FERTILIZACION, EN DIFERENTES FECHAS DE 1989 Y 1990

FECHA DDC TRATAMIENTO T. HOJA [N] FOLIAR
(mgN/q)
12/06/89 ) 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 35 SF MAD 17.07
05,/07/90 35 N, NPK,NPK2 MAD 22.07
05,/07/90 0 C SF MAD 11.60
13/09/90 0 C SF,C N,C NPK2 MAD 16.13
17/10/90 31  SF,N,NPK,NPK2 MAD 13.85
17,/10/90 0 C N,C NPK2 MAD 11.71
20/10/90 3  SF,N,NPK,NPK2 MAD 20.19
25/10/90 8 SF,N,NPK,NPK2 MAD 24.68
02/11/90 16  SF,N,NPK,NPK2 MAD 18.85
20/11/90 34  SF,N,NPK,NPK2 MAD 19.50
19/12/90 63 N,SF MAD 17.62
19/12/90 63 NPK2 MAD 33.05
19/12/90 63 NPK MAD 13.79
19/12/90 0 C SF,C N,C NPK2 MAD 18.46
VARIAS 0 Media CONTROL MAD 5.26 * 1.7

TODOS: Todos los tratamientos

C, CONT: Control

DDC: Dias después del corte

[N]: Concentracién de nitrédgeno

T. HOJA: Tipo de hoja, madura (MAD) y juvenil (JUV)



V. DISCUSIONES

A.- BIOMASA Y PRODUCCION

1.- Tratamientos de Frecuencia y Altura de Corte, ano 1989.

Uno de los factores que modifican la PPN es la herbivoria,
de tal modo gue disminuye la cantidad de biomasa producida por
la planta. Los resultados de biomasa y produccién indican en
primer término gque el corte no favorece un aumento en la
produccién, y que una alta frecuenciavy ‘baja altura de corte
(alta intensidad del corte) conducen a una menor produccién de
biomasa aérea.

Generalmente se ha expresado que los efectos de 1la
herbivoria sobre las plantas son negativos (Belsky 1987, Jameson
1963), y muchos trabajos poren de manifiesto que las plantas
sometidas a defoliacién producen mucho menos que las plantas no
defoliadas. Resultados similares a los presentados son
encontrados por Jameson (1963) quien afirma que el corte reduce
la produccién de biomasa en félacién é piantas no cortadas, y
gue esta reduccidén en la produccién es mucho mayor al aumentar la
frecuencia e intensidad de la defoliacién.

También Lacey and Van Poollen (1981) al comparar la
produccidén de hierba en las grandes praderas del oeste de 1los
Estados Unidos bajo pastoreo moderado y sin pastoreo, encuentran
que de veinte comparaciones solo una presenta una mayor
produccién (12%), en el pastizal moderadamente pastoreado en
relacién al no ‘pastoreado; por otro lado encuentran gque existen

diferencias importantes en el total de biomasa producida entre
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pastizales pastoreados y no pastoreados, muestran dJue la
produccién anual es en promedio 68 +/- 46 % mas alta en los
pastizales protegidos.

A pesar de haberse obtenido en las plantas control la mayor
biomasa y produccién, su calidad como forraje es pgsima, ya gue
la mayor cantidad de biomasa se va en tejido de sostén vy
conduccién (tallos); mientras gue 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 vy
-produccién, sino también su uso. En los trabajos antes seflalados
no se menciona lo importante gque es el uso del pastizal; es
posib}é/éue muchas de estas pasturas aunque produzcan mayor
biomasa, esta no sea utilizable como forraje 0 alimento, ya sea
por una disminucién en la concentracidn de nutrientes en sus
tejidqs © por una distribucién de la biomasa en estructuras poco
palatables. En una trabajo anterior se determiﬁé qﬁe énuggniggm
maximum las plantas no defoliadas (control) tienen una‘mayor
cantidad de biomasa y PPN en relacién con plantas sometidas a
corte en diferentes frecuencias; sin embargo las plantas
defoliadas distribuyen sus asimilados en tejido foliar gque es
mas palatable vy concentra mayor cantidad de nutrientes (Chacén 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
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comparacién con los tratamientos 15/15, 15/25 y 30/15 presenta
mayor produccién, y tiene mayor cantidad de tejido asimilatorio
gue los tratamientos 45/15 y 45/25, los cuales empiezan a
distribuir asimilados principalmente a 6rganos de sostén. A este
respecto Jamenson (1963) menciona que un pastoreo moderado es

mucho menos danino para las gramineas, y en algunas especies

como Bouteloua gracilis, Buchloe dactyloides, Poa pratensis,

Agropyron cristatum, Pennisetum purpureum, Panicum purpurascens,

Digitaria decumbens y Hylaria belangeri se‘encontré un aumento en
la produccién luego del corte:; en estas especies este aumento en
la produccién dependié de la altura (intensidad) y de 1la
frecuencia de corte.

También Kumar and Joshi (1972) encuentran que la produccién
de hierba en las regiones Aaridas y semidridas de Rajasthan,
India, se ve favorecida por un pastoreo moderado; mientras gque
un sobrepastoreo causa dano al sistema pastoril. Hik and

Jefferies (1990) encuentran que la PPN aérea de Puccinellia

phryganodes (graminea de marismas) se incrementa cuando es
moderadamente pastoreado y se observa la presencia de heces de
ganso.

McNaughton (1979, 1985) encuentra que la PPN aérea de la
sabana de Serengeti sometida a pastoreo de grandes herbivoros es
en promedio 664 g m~2 a_l, mientras que la produccién en las
parcelas control (sin pastoreo) fué dé 357 g m~2 a”l, es decir
que el pastoreo favorece el incremento en la PPN, Ademds observa

que el Optimo de produccién bajo pastoreo se encuentra a una
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intensidad de 0,25, definiendo la intensidad como 1 - g/ng
donde g es la biomasa en areas pastoreadas y ng la biomasa de
dreas en exclusién de pastoreo,

Podemos hacer una comparacidén entre la altura de corte y la
duracién del pastcreo como medida de la intensidad. A este
respecto Heitschmidt et el. (1982a) miden los los cambios en la
PPN aérea de un pastizal sometido a un sistema de pastoreo de
corta duracién, con una carga animal de 0,24 ha/UA y tres dias

de pastoreo por 7 de descanso; encuentran que durante el primer

ano de experimentacién la PPN aérea fué de 330 g m~? en el

pastizal pastoreado y de 234 g m~ 2 en el no pastoreado; mientras
que en el segundo ano fué de 268 y 352 g m™2 respectivamente; los
autores sugieren en base a estos y otros resultados gque bajo
ciertas condiciones ambientales el pasﬁoreo aéelera el
érecimiento vegetativo del pastizal. Vemos como en este trabajo
bajo una fuerte presién de pastoreo (0,24 ha/UA mientras que
0,54 ha/UA es considerada una densidad moderada de pastoreo
(Heitschmidt et al. 1982b)). La produccidén primaria durante el
primer afno es superior al control, lo cual implica wun
crecimiento compensatorio en términos absolutos de productividad.

Vickery (1972) observando los cambios en la tasa diaria de
asimilacién de CO, de una pastizal de Phalaris tuberosa L. y
Trifolium repens L. bajo el pastoreo de ovejas con diferente
densidad o carga animal por ha, encuentra que la PPN es mucho
mayor a una densidad intermedia de 20 ovejas por ha en relacién a

otras dos diferentes densidades (10 y 30 ovejas/ha). En este caso
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vemos como una intensidad intermedia de pastoreo es la Qque
conlleva una produccién maxima; caso similar a nuestros
resultados, donde una frecuencia y altura de corte intermedia

conlleva a una produccidén Optima.

Ky

El efecto del fertilizante sobre el crecimiento de las
plantas y su produccién es indudablemente favorecedor; sin
embargo . en nuestro-caso su efecto se fué diluyendo conforme
trascurre el tiempo de experimentacién, razén por la cual en los
ultimas tres cosechas la biomasa coéechada disminuye, y no se
observan diferencias significativas con el tratamiento SF. Es
importante sefalar que la presencia de potasio vy fésforof
incrementa la produccién en relacién a la solo utilizacidén de
nitrégeno como fertilizante.

Cuando analizamos los resultados entre los tratamientos de
fertilizacién con NPK en una y dos dosis, encontramos que no hubo
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 produccién; sin
embargo ocurrié de manera diferente, pués el tratamientd NPK tuvo
una mayor produccién. Una explicacién podria ser gue la segunda
fertilizacion ocurrié de manera tardia y no fué aprovechada al
maximo. También pudo suceder que en el tratamiento con una sola
fertilizacién se logr6 una mayor optimizacién del uso del mismo
debido a que el sistema radicular estaba en mejores condiciones

que en el momento en que se realiza la segunda fertilizaciébén, la
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cual puede estar asociada con otro ritmo fenoldégico que haya
podido interferir en su asimilacién o6éptima, aunque en los
resultados se observa un pequeno aumento en la cantidad de
biomasa cosechada. |

Los ritmos fenolégicos de las especies y la estacionalidad
climatica son factores que determinan momentos de mayor y menor
productividad durante el afo (Sarmiento 1983); por lo tanto los
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 defoliacién, y también del momento en due se
realice la fertilizacién. como factor que aumenta la prducciédn.
Bertiller and Defossé (1990) encuentran que la PPN aérea de
Festuca pallescens es compensada en relacién a plantas no
defoliadas durante el periodo vegetativo de la planta; mientras
que no se compensa la produccién durante el periodo reproductivo.

En las sabanas que tienen presencia y evolucidén de grandes
herbivoros, son tres los principales factores que. controlan- el
crecimiento de las gramineas: defoliacién, nitrégeno en el suelo
Y disponibilidad de agua (Georgiadis et al. 1989). A este
respecto Georgiadis et al. (1989) realizan una experiencia donde
analizan estas tres caracteristicas eﬂ conjunto para determinar
Ccuales son las condiciones ecoldégicas que estimulan 1la
produccién, vy encuentran que el total de biomasa aérea fué
estimulado por 1la defoliacién, cuando esta ocurrié bajo
moderadas intensidades de defoliacidén; largos periodos de

Crecimiento entre eventos de pastoreo, lo cual se relaciona
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con el tiempo de recuperacioén; largos intérvalos de tiempo
entre los eventos de precipitacién, cuando las plantas
pastoreadas presentan menos estrés hidrico comparado con
plantas no defoliadas y cortos périodos de crecimiento cuando
hay una frecuencia fija de pastoreo.

Este tipo de experiencia y analisis presenta cierta
similitud con los resultados obtenidos, donde los principales
factores que modifican la produccién de las plantas son 1la
frecuencia e intensidad del corte y 1la 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 periodo o frecuencia de C9rte de 30
dias, alta disponibilidad de nutrientes a través de 1la
fertilizacién con NPK, y continua disponibilidad de agua en el
suelo (época humeda).

No solo la: intensidad del pastoreo modifica o conduce a
cambios en la PPN, también la historia de pastoreo influye en
los cambios en PPN. En varios estudios se ha encontrado que
existen diferencias en la produccidén de biomasa y absorcién de N
en especies sometidas a defoliacidén, pero con diferenté historia
de pastoreo (Agropyron smithii y B. gracilis)(Detling and Painter
1983, Jaramillo and Detling 1988, Polley and Detling 1988). Uno
de los resultados mas importantes es que las plantas que crecen
bajo presién de pastoreo tienden a distribuir su biomasa en
estructuras de mayor capacidad asimilatoria, e invierten menos

en estructuras aéreas las cuales son mas consumidas por 1los
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herbivoros (Jaramillo and Detling 1988, Chacdédn y Sarmiento 1992);
este hecho permite una mayor probabilidad de supervivencia vy
persistencia de la planta bajo fuerte pastoreo (Jaramillo and

Detling 1988).

3.- Biomasa Subterranea

Cuando analizamos los resultados de biomasa subterranea en
los dias siguientes al corte vemos que los dos periodos de
medicién presentan patrones diferentes. En uno de estos ciclos se
puede obsarvar una disminucién de la biomasa, gue  puede estar

relacionado con un trasporte de nutrientes y sustancias de

reserva al tejido aéreo en crecimiento; sin embargo 1la

metodologia utilizada para la toma de muestras sin destruir 1la
planta no pe.mite una estimacién mas precisa de la dinamica de

la biomasa subterréanea.

~w . En relacién a  las diferencias__entre los distintos

Jtratéﬁientés de aigsraWQ’ffecdéﬁci;ﬂaéﬂzgfté;‘hdahéy ﬁ;éha
diferencia, y 1la metodologia de medicién no permite captaf
dieferncias significativas.

En la primera medicién del ano 90 se puede ver como el
tratamiento de corte tiene una mayor~biomasé gue el tratamiento
testigo, sin embargo 1luego de varios‘cortes y de haberse
fertilizado, las plantas control tienen una mayor cantidad de

biomasa. Esto indica que al igual que para la biomasa aérea, las

plantas no cortadas tiene una mayor cantidad de biomasa producto

de una autopoda y/0 un traslado de sustancias de reserva al
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tejido aéreo.

Uno‘de los efectos de la defoliacién, ademéas de 1la
eliminacién del tejido foliar es la disminucién de biomasa
radical (Jamenson 1963, Detling et’” al. 1979, Gifford and
Marshall 1973, Ruess et al. 1983, Polley . and Detling 1988,
Chacén y Sarmiento 1992), esta disminucién enAla biomasa radical
parece ser el resultado de la eliminacién del suministro de
carbohidratos desde la parte aérea y también por efecto de un
transporte de reservas y nutrientes hacia la parte aérea para
reestablecer el aparato asimilador.

Se ha encontrado que una mayor acﬁmulacién de asimilados y
sustancias de reserva para la produccién de nuevo tejido,
especificamente el foliar, es debido al traslado de recursos
vrovenientes del tejido remanente y de. las raices. Caldwell et
al. (1981) encuentran due A. desertorum realiza un réapido
traslado de recursos y asimilados desde los drganos de sostén
" remanentes, 1o cuél pefmitéxuiun ;épidd réeéfagiégiﬁienfb del

tejido foliar y el recrecimiento de nuevos véastagos.
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B.- INTERCAMBIO DE GASES
1.~ Asimilacién y Temperatura

Los rangos de temperatura para la fotosintesis en muchas
gramineas tropicales (plantas C,) se encuentra entre 10 y 50°C,
con un 6ptimo gque oscila entre 36 y 39°C; mientras que la tasa
respiratoria aumenta de manera logaritmica a medida que aumenta
la temperatura, desde valores de 0 mgCO, dn~?% n~! para los 10°C
hasta llegar cerca de 30 mgCO, dm~2 h™1 a los 40°c (Ludlow and
Wilson 1971, Larcher 1976). Los regultados obtenidos son
similares, aunque con un rango de temperatura mas estrecho,
guizds por las condiciones de medicidén en el campo.

La disminucién brusca de la tasa asimilatoria a partir de
los 38°C en las hojas de plantas entre 1 y 5 dias de cortadas
implica una gran dependencia de los cambioé en la temperatura-
foliar, debido posiblemente a un gran aumento.de la respiracién
el cual se observa claramente en las mediciones. con el sistema
cerrado. Se hé encontfado gue lé taéa resb&ratoria de plantas en
formacién o cuando hay un crecimiento nuevo de hbjas, aumenta en
de 3 a 10 veces mas a la respiracién en condiciones normales
(Larcher 1976), esta situacién aunéda a una posible baja
capacidad fotosintética explican esta disminucidén en 1la tasa
asimilatoria a altas temperaturas.

Para 1los siguientes dias después del corte, esta
sensibilidad fotosintética a las altas temperaturas va
disminuyéndo, no encontrandose inhibicién de la asimilacién a

temperaturas superiores a 45°C; para este momento las hojas estan
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fisiolégicamente maduras y su capacidad fotosintética no se ve
afectada.

Nuestros resultados de medida puntual (Sist. abierto)
muestran un dptimo de temperatura entre 34 y 40°C, similares a
los encontrados en otro estudio con P. maximum Jacqg. (Chacodn
et al. 1992) y en otras gramineas tropicales como Pennisetum
purpureum Schum., Cenchrus ciliaris L. cv. Biloela, Panicum
maximum Jacqg. cv. Hamil, Melinis minutiflora Beauv. y Brachiaria
ruziziensis iGerman & Evrard cv. Kennedy (Ludlow and Wilson

1971).

2.- Cambios en la Tasa A§;mllézg;lg como respuesta al corte

El aumento en la tasa asimilatoria en las hojas (Sist.
apierto) de plantas sometidas a corte en relacién a hojas del
. mismo tipo en las plantas control, indica un mecanismo de
respuesta especifico al corte o herbivoria: Fotosintesis
Compensatoria. Nowak and Caldwell (1984) defifien” 13 fotosintesis
compensatoria como el incremento en las tasas fotosintéticas de
hojas de plantas defoliadas en relécién a hojas de la misma
edad de plantas no defoliadas.

También se encontré que las tasas asimilatorias aumentaron
de manera casi lineal en funcidén de la rédiacién, sin lograr 1la
2 g1

.

saturacidén, incluso a radiaciones superiores a 2200 umol m~
Una de las explicaciones al aumento en la tasa fotosintética es
por la eliminacién del sombreado en el tejido foliar remanente,
de este modo la cantidad de 1luz recibida por unidad de a&area

foliar es mayor (Jamenson 1963, McNaughton 1983a, Chacdn et
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al. 1992), y las gramineas, especialmente las C4, presentan altas
tasas de asimilacién y un punto de saturacidén a altas
intensidades de luz (Ludlow and Wilson 1971la), resultado también
observado. |

Las diferencias en la tasa asimilatoria entre los distintos
tratamientos de frecuencia y altura de corte (ano 1989) durante
los primeros 5 dias después del corte nos indica gue hay una
respuesta diferenciada al corte; es decir que las plantas con una
mayor intensidad de corte (cada 15 dias y a 15 cm) responden con
nucha mas fuerza que plantas con menos intensidad. Una posible -
respuesta a esta observacién es gue en las plantas de mayor
intensidad de corte se promueve un desarrollo ﬁaé rapido de
nuevo tejido, al eliminarse mayor cantidad de tejido de hojas
maduras (lra. generacién).

Los resultados sobre la edad de la hoja y la generacién de
nuevas hojas indican que en los primeroé dias 5 dias después del
corte son las hojas maduras de la primera generacién las- que
asimilan la mayor cantidad de CO,, y posiblemente también las que
por maltrato como resultado del corte presenten una alta tasa
respiratoria y empiecen a envejecer justo en el momento en gue la
segunda generacién de hojas llega a éu madurez. Estas hojas que
alcanzan la madurez son las que mayor tasa de asimilacién
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 1la

asimilacién de Lolium perenne sometida a un pastoreo de oveijas,
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se realiza a través de las hojas Jjoévenes completamnente
expandidas; mientras gue la vaina soloicontribuye con el 5% del
total de asimilacién; también encontraron que el pastizal
moderadamente.pastoreado (IAF=3;O) presentd la mayor eficiencia
fotosintética por unidad de &area foliar con respecto a 1la
fuertemente pastoreada (IAF=1,0).

Chacén et al. (1992) observaron quealas hojas maduras de P.
maximum de plantas cortadas tuvieron mayores tasas asimilatorias
en relacién a hojas de la misma edad en plantas cecntrol (no
cortadas), y también se observé una mayor eficacia en el uso de
agua en los primeros dias después del corte, es decir una alta

tasa transpiratoria y un total de agua transpirada bajo debido a

-

la poca superficie transpiratoria. Este hecho también se observa
en nuestros resultados, pues las mas altas tasas de transpiracién
ocurren cuando la tasa de asimilacién es mayor (9 dias) y el
tejido foliar no es mayor a 1/4‘m2, indicando una mayor "eficacia
en el uso de agua", término_definido por Chacédn et al. (1992)

Las tasas asimilatorias de las hojas de plantas de los
tratamientos de fertilizacién del ano 90 que fueron cortadas a 25
cm de altura cada 30 dias, presentan al cabo de tres dias
después del corte curvas de reéresién logarimica (Tabla 7)
exactamente iguales a las encontradas para el tratamiento de
corte cada 30 dias a 25 cm del afo 89 en plantas ¢con tres dias de
cortédas; mientras que al cabo de ocho dias la tasa es
ligeramente mayor gque la observada a los cinco dias en este

mismo tratamiento en el ano 89. Esta observacién nos indica en
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primer lugar gque las mediciones realizadas presentan poca
variabilidad de afo en ano, y que el patrén de respuesta al
corte es similar en plantas sometidas a esta intensidad de corte.

Es importante hacer notar que la respuesta fotosintética de
las plantas al corte es indiferente del tipo y cantidad de
fertilizante, ya que no hubo diferencias en la tasa asimilatoria
entre 1los distintos_tratamientos de fertilizacién. Una posible
explicacién a la no observaciéon de diferencias es al tiempo
trascurrido después de fertilizadb} va gque en el caso de las
plantas fertilizadas con N y NPK una sola dosis, esta se aplicéd
en el mes de junio, aproximadamente 5 meses antes; por otro lado
en el tratamiento de NPK dos dosis, la segunda aplicacién fué en
el mes de septiembre, es decir mas dg 30 dias de distancia. Es
‘posible que para las fechas de medicién de la tasa asimilatoria
el efecto del fertilizante sobre el crecimiento haya pasado o
vhayé”‘disminuido, sin tener efecto sobre la capacidad

fotosintética.

'3.— Patré4n de asimilacién diaria de ggg después del corte

El patrén de asimilaciédn maxima diaria de CO,, partiendo de
las distintas ecuacidénes de regresiédn logaritmica de asimilacién
en funcién de la RFA y de la RFA diaria méaxima posible, es uno de
los principales resultados que permiten resumir la enorme
cantidad de informacién en relaciébn 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
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Fig. 66. Comportamiento de la Asimilacion diaria de CO2
para los 60 dias siguientes al corte. Se presenta una curva
ajustada a los puntos.
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primer lugar hay una etapa de transicién o recuperacién de la
capacidad asimilatoria, en la cual la tasa asimilatoria alcanza
su maximo posible al cabo de nueve dias para luego, en una
segunda etapa, disminuir de manera mas lenta. La primera etapa
es clave para la recuperacidédn rapida del tejidozasimilatorio, Y
es lo que podriamos definir como una fase de aceleracién
asimilatoria como respuesta al corte, y donde hay un mejor
aprovechamiento de la alta RFA por unidad de tejido foliar, y la
segunda generacién de hojas llega a su etapa de mnadurez y de
*+ostal potencial fotosintético.

Chacdén et al. (1992) muestran como disminuye la tasa
asimilatoria de P. maximum para los dias siguientes al corte, en-
donde a partir de 15 dias el comportamiento de la tasa
asiiillatoria es similar al observado por noéotros; mientras que
‘en los primeros 15 dias debido a la falta de puntos realizan
una pyoyeccién que enmascara la primera etapa enlla cual la
tasa asimilatoria aumenta desde> los 0 hasta los nueve dias.

Las hojas maduras de la 1lra generacién no tienen la
capacidad fotosintética para maximizar la asimilacidén de CO,,
razdén por la cual no encontramos maximas tasas de asimilacién al
dia siguiente del corte. Por otro lado el maximo asimilatorio
encontrado coincide con 1la madurez - de nuevas hojas que
posiblemente hayan recibido un aporte de sustancias de reserva
‘(enzimas) que permiten maximizar la asimilacién, definiendo este
proceso como "fotosintesis compensatoria'". Este aumento en la.

tasa asimilatoria puede ser debido a un aumento en. 1la
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conductancia estomatica, ya que se encontré una relacién directa
y positiva entre el aumento de la tasa asimilatoria y él.aumento
en la tasa transpiratoria, es decir que elrmecanismo de aumento
al intercambio de gases sea una mayor apertura estomatica.
Gifford and Marshall (1973) ob§ervan un aumento en la tasa
asimilatoria de L. multiflorum cuandb es defoliada en relacién a
plantas control, y una de las explicaciones a este aumento se
debe a una menor re’sistencia en el intercambio de gases
observada en las plantas defoliadas, lo cual se relaciona con
una réapida apertura estomatica, gque puede ser el resultado de
un aumento en la concentracién 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 también a los efectos

de la mayor concentracién de citoquininas producidas en las
v’

raices, que actuan aumentando la actividad de la carboxilasa

(Neales et al. 1971 citado ﬁbr Gifford and Marshall 1973;
McNaughton 1983b). |

B. gracilis presentdé un auménto en la tasa asimilatoria
inmediatamente después del corte en un 40% en relacién a plantas
no defoliadas, y luego de tres dias.después del corte las tasas
asimilatorias estuvieron por encima de lés de plantas control en

un 21 %, este aumento al igual que para L. multiflorum puede ser

debido a una disminucién en la resistencia del meséfilo a la

difusién de CO, (Detling et al. 1979).

Wallace et al. (1984) observaron aumentos en la tasa
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asimilatoria y cambios en la conductancia estomatica, asi como

aumento en las tasas asimilatorias de tres graminoides C, de 1la

sabana de Serengeti (K. nervosa, T. triandra y Hyparrhenia
filipendula), al ser sometidas a diferentes alturas y frecuencias
de corte en relacién a plantas no defoliadas; este aumento se
debi® a un incremento en la apertura estomdtica. Un defoliacién
mas intensa sobre K. nervosa disminuydé su tasa fotosintética en
relacién a plantas no defoliadas y no modificdé la tasa
fotosintética en i; triandra (Wallace et al. 1985).

En la segunda etapa la tasa asimilatoria disminuye
lentamente hasta alcanzar la normalidad, a mediada gque la
superficie asimilatoria es restaurada, sin embargo los valores
durante esta etapa son superiores a los de plantas control.

El tiempo trascurrido hasta alcanzar el maximo fotosintético
1o podriamos denominar como tiempo de recuperacién, el cual es
definido por Hilbert et al. (1981), Oesterheld and McNaughton
(1988, 1991) como el periodo de tiempo necesario para alcanzar la
compensacién en la tasa fotosintética, y en el cual Vlos
mecanismos fisiolégicos de 1la planté aun no estan acoplados para
responder de manera maxima al efecto del corte. Nuestros
resultados resumidos en la figura. 66 son similares a 1los
propuestos por Oesterheld and McNaughton k1988) en la figura 4;
en la cual se observa un periodo de tiempo siguiente al corte en
que la tasa fotosintética aumenta de valores negativos, hasta

alcanzar el maximo.
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4.- Sistema cerrado de asimilacién de CO,

I.os resultados obtenidos a través de esta metodologia son
muy similares a 1los obfenidos' a través de las mediciones
puntuales con el sistema abierto. La principal diferencia es
‘,que a través de este método podemos tener una visidén 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 nivel de toda 1la planta,
sobre todo del tejido remanente, el cual es en sukmayoria de
sostén, en los primeros dias inmediatos al corte, y como el
aumento en la temperatura de la camara conduce a un aumento en
la respiracién. Por otro lado los efectos de la temperatura sobre
la tasa asimilatoria son confirmados, ademés se pueden
diferenciar dos etapas, en la primera inmediata al corte la
asimilacién es inversamente proporcional a la temperatura;
mientras gue en la segunda etapa es-directamente proporcional. En
forma general los resultédos siguen el mismo patrén observado
para la tasa maxima de asimilacidén diaria de Co, vy confirman 1lo
discutido y analizado anteriormente.

Es importante sefialar que de loé tres parametros ambientales
medidos dentro de la céamara, la temperatura responde
principalmente a cambios en la radiacién; mientras que la humedad
relativa responde a tres factores a tomar en cuenta que son el
contenido de agua inicial dentro de la céamara, la temperatura, y

principalmente a la tasa traspiratoria gque depende entre otras
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cosas de la conductancia estomdtica. Es por ello que los cambios
en la HR de la camara son en parte una estimacién cualitativa de

la tasa traspiratoria y de la conductancia estomatica.
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C.- DINAMICA DEL CRECIMIENTO
1.- Area Foliar

Estimar la produccién primaria neta no es suficiente para
comprender los procesos y efectos de la defoliacién sobre las
plantas. Se hace indispensable un andlisis del crecimiento para
poder comprender los mecanismos y factores que estan asociados
con la defoliacién. Dentro del andlisis clasico de crecimiento
los principales componentes en donde se centra la atencién son
la tasa de crecimiento relativo, los cambios en el 4area foliar
y sus comparaciones de crecimiento frente a c*tros Organos de
la planta, y la distribucién vy acumulacién de asimilados

(Beadle 1987).

Como resultado de wuna alta tasa asimilatoria, wuna

disponibilidad de nutrientes y una moderada .intensidad y
frecuencia de corte, el area foliar se restaura de manera
rapida, este hecho permite a la planta una mayor captacién de

~asimilados para restituir los recursos empleados inmediatamente
después del corte, También es importante hacer notar que el
corte modifica el ritmo de acumulacién y distribucién de
asimilados, ya que cada vez gque 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 tamano (volumen) y peso, acumﬁlan A%
distribuyen menos asimilados en estructuras de asimilacién.
Varios autores han sefialado que el corte o pastoreo promueve

el desarrollo del sistema asimilador, es decir gque el &rea
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foliar al cabo de cierto tiempo es mayor en plantas defoliadas
comparado con plantas no defoliadas, este aumento en el area

foliar, sumado a otros factores de distribucién de asimilados

modifica la arquitectura de la planta observandose que las
plantas pastoreadas frecuentemente presentan un bajo tamano
Yy una mayor A&rea foliar (Jameson 1963, Wallace 1981, Ruess et

al. 1983, Detling and Painter 1983, Wallace et al. 1984, Chacdén y

Sarmiento 1992).

2.- Tasas de Crecimiente¢ (R y TCR)

La mayoria de 1los ﬁodélos utilizados en el estudio de los
. mecanismos de crecimiento compensatorio utilizan la Tasa de
Crecimiento (R) como parémet;qJ estimador del crecimiento frente
a la defoliacién  (Hilbert et al. 1981, Oesterheld and McNaughton
©1991). ”

En nuestros resultados la tasa de crecimiento sigue un
patrén inverso al observado en los resultados de produccién. Pafa
este parametro las plantas con mayor intensidad y frecuencia de
corte son las que presentan los mayores valorés de R. Una
explicaci6n a este hecho es gue las plantas sometidas zi una
mayor intensidad y frecuencia de corte se ven afectadas de
manera mas notable, por lo cual la respuesta es mayor, es decir
gque la respuesta en el crecimiento esta en funcidén de 1la
intensidad del éstimulo.

Cuando analizamos los resultados de dinamica de la tasa de
crecimiento encontramos gue en el periodo inmediato al corte 1la

respuesta al estimulo es mucho mayor que si se considera un
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periqdo siguiente. Para las plantas cortadas cada 30 dias la R es
mucho mayor si se considera todo el periodo de 30 dias, en’
comparacién con el periodo de crecimiento entre 17 y 34 dias, es
decir gue hay una notable disminucién del crecimiénto luego de
que el area foliar es restituida y la tasa de asimilacién ' es
maxima. La disminucién de la tasa de crecimiento de forma tan
rdapida parece estar en funcién de la tasa asimilatoria de CO,, la
cual también comienza a disminuir a parﬁir de los nueve dias del.
corte, y del &rea foliar que alcanza el metro cuadrado de
superficie féliar alrededor de 25 dias del corte.

En relacién a la TCR esta tiene un comportamiento similar al
de R, sin embargowdebido a gque esta tasa estd en funcibébn de la
biomasa inicial y final de cada periodo, las diferencias entre
los periodos de éfecimiento son mas notables. |

Los resultados encontrados por otros autores en relacidn al
-comportamiento de la tasa de crecimiento_después del corte
difieren de los encontrados por nosotros, ya que no detectamos
una fase de recuperacién en los dias inmediatos al corte donde la
tasa de crecimiento fuera menor a la obtenida en plantas control,
por otro lado nuestros resultados son similares si se éonsideran
los cambios en la tasa de crecimiento 1luego del periodo de
recuperacién.

Oesterheld and McNaughton (1988) encuentran que R de pléntas
defoliadas de Themeda triendra fueron bajas en las dos primeras
semanasAdespuéé del corte en relacién a plantas control no

defoliadas; pero 1luego de estas dos semanas'Iz‘en plantas
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cortadas fué superior hasta el ‘final de la experiencia (10
semanhas). |

Chacén y Sarmiento (1992) encuentran gue la produccién
relativa total de plantas de P. maximgm sometidas a corte fué
mayor que en plantas control (67,2 y 34}0 mg g'l a~l en piantas
cortadas cada 30 y 60 dias respectivamente y 27,9 mg q"l da™1l en
plantas control);'y también observan que esta produccidn relativa
fué mucho mas alta en relacién al teijido foliar (74,5 y 54,0 mg
g'1 da™! en plantas cortadas cada 30 y 60 dias respectivamente vy
29,0 mg g'l a1 en plantas control), indicando una mayor
estimulacién del crecimiento después del corté en el tejido

foliar o asimilatorio.

3.- Crecimiento de Vastagos y Hojas
| El numero de vastagos por macolla y el tamano de las
macollas presentan una variabilidad dada por los tratamientos del
ano anterior en cual se tenian los diferentes tratamientos de
frecuencia y altura de corte, ya que aungue las plantas crecieron
durante un periodo de homogenizacién, no se logrdé un tamano dé
macolla uniforme. |

Si consideramos un diadmetro promedio de las macollas de 56
cm, el porcentaje de vastagos vivos en esa macolla es de 66% del
total de véastagos en la macolla. Como vemos el porcentaje de
vastagos vivos corresponde a las 2 terceras partes del total.

Al analizar los resultados del crecimiento de vastagos vemos

gue hay una disminucién de la produccién de hojas, tal vez por
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una mayor inversién de recursos en el desarrollo de las primeras ;
hojas para captar mas asimilados. También es importante sefalar
que la cantidad total de hojas en cada tratamiento de
fertilizacién es similar, sin embargo el tratamiento NPK2 observa
una disminucién en lakproduccién debida posiblemente a una
redistribucién de ésimilados para la formacién de
inflorescencias, las cuales en este tratamiento llegan a observar
8 inflorescencias por 10 vastagos; sin embargo el tratamiento SF
que tiene una alta produccién de hojas en comparacién con los
otros tratamientos, también tiene una produccién de
inflorescencias similar 8 I/10 V. |

Archer and Detling (1984) encuentran que la defoliacién
reduce el crecimiento del tejido foliar en términos de pesb mas
no de érea, sin embargo el nﬁmerovde nuevasAhojas de Andropogon

- gerardi vy Carex filifolia luego de la defoliacién es mas alto

\en plantas defoliadas y en competencia reducida (9 y 6,3
nuevas hojas respectivamente) que en plantas no defoliadas con
fuerte competencia (6,2 y 5,4 nuevas hojas respectivamente).
Otro de los efectos de la defoliacién sobre el crecimiento
de las Jgramineas es en relacién al numero vastagos. Se ha
observado que el numero de véstagos luego del corte o pastoreo se
ve incrementado (Jamenson 1963, Parsons eﬁ al. 1983a, Oesterheld
and McNaughton 1988, Hodgson et al. 1981), este %ncremento en el
numero de v&Astagos puede ser debido a la eliminacién del
meristema apical con lo cual se elimina la produccién de hormanas

del &pice gque inhibian el crecimiento de meristemas laterales Yy
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permite su recrecimiento, y también puede promover el
recrecimiento de vastagos desde el rizoma.

Olson and Richards (1988) encuentran dgue el pastoreo
estimula la tasa de crecimiento de vastagos de A. desertorum a
tr:vés de un incremento en el numero de vastagos axilares lo que
apoya la hip6tesis planteada anteriormente. Otras hipotesis en
relacién al crecimiento de meristemas apicales se relacionan con
el trasporte de éuxina (Jamenson 1963, McNaughton 1983ab).

'fambién se ha enconﬁrado que la defoliacién no conduce a
cambios en el numero total de vastagos en relacién a plantas
control no defoliadas, tal es el caso de A. smithii que no
presenta diferencias significativas en‘el numero de vastagos,
pero 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, aungue no hay diferencias
significativas en el numero de vastagos de plantas defoliadas
y no defoliadas, existen diferencias en cuanto al tipo de nuevos
vastagos que recrecen después de la defoliacidén. Caldwell et‘ al.
(1981) encuentran que en A. desertorum y A__._r spicatum luego del
corte disminuyen el numero de véastagos en relacién ‘a plantas
control; pero luego el numero es reestablecido por un réapido
crecimiento de nuevos vastagos. Chacén y Sarmiento (1992)
encuentran que el numero de vastagos en plantas de P. maximum
defoliadas y no defoliadas es similar; sin embargo la proporcidn
de véstaéos juveniles y adultos vegetativos es mucho mas alta

en plantas cortadas cada 30 y 60 dias, mientras que en las
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plantas control predominan los vastagos reproductivos en un
75%. En otros casos se ha encontrado que el numero de vastagos

disminuye por efecto de la defoliacibébn (Hartnett 1989).

4.- Analisis del Crecimiento y Distribucién de Asimilados.

La relacidén entre el peso foliar y el A&rea foliar se
mantiene relativamente constante para el afo 1989; mientras que
en el afo 1990 el AFE en la primera fecha de medicién después del
corte es mucho méhor, lo que indica que para esta fecha 1la
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 asimilacién neta (TAN) y la tasa de asimilacién
por unidad de peso foliar (F) son los dos componentes que definen
~la tasa de crecimiento (R). La TAN explica el crecimiento a
través de la superficie asimilatoria, mientras que F explica el
crecimiento a través del peso. El producto de ambas tasas es la
tasa de crecimiento (TAN x F = R)(Beadle 1987).

Para el ano 1989 no hay mucha diferencia en la TAN de los
tratamientos de corte a 15 y 25 cm, sin embargo la diferencia en
el crecimiento de estés dos intensidades de corte es déda por F,
que es mayor en el tratamiento a 25 cm; es decir que 1la
diferencia en el crecimiento esta dado por la velociadd con que
crece la biomasa foliar y no el area foliar.

En los tratamientos del ano 1990 el comportamiento de la TAN
en los cuatro tratamientos indica que hay una fase iniCiél,

correspondiente al periodo de crecimiento entre 0 y 17 dias, en
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el cual la tasa es un poco mas baja que al 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 después disminuir, es similar al observado para la tasa
asimilatoria, mas no asi para ia tasa de crecimiento (R); es
decir que podria estar ocurriendo una fase o tiempo de
recuperacién para elvtejido foliar; mientras que no ocurriria asi
para F, donde se observa un patrdén completamente opuesto, donde
el periodo entre 17 y 34 dias tiene valoreg bastante altos.

Es importante sefnalar gue el tratamiento SF tiene 1los
menores valores de TAN y los mayores valores de F, de manera
opuesta ‘a los observado en los tratamientos con fertilizante.
Esto indica que las plantas fertilizadas crecen a través del
aumento en el tejido foliar, mientras. gque en la plantas no
fertilizadasrel crecimiento es a través de la biomasa. .
promover el crecimiento del &area foliar?. Un posible efecto de la
disponibilidad de nutrientes es aumentar la capacidad enzimatica
Y los procesos fisioldégicos gque promueven el desarrollo dél
tejido foliar. Este hecho aunado a la necesidad de 1la ﬁlanta de
captar CO, implica un desarrollo del area foliar, lo que estaria
reflejado en el rapido crecimiento del tejido foliar con laminas
mas delgadas y en las diferencias de la TAN entre tratamientos de
fertilizacién y no fertilizados.

Gold and Caldwell (1989) en un experimento sobre el

crecimiento A. desertorum sometido a diferentes patrones de
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corte encuentran gue la tasa de crecimiento especifico del
tejido foliar es mas alta en relacidén a plantas no defoliadas,
y esta tasa es maxima cuando las plantas son defoliadas a baja
altura, antes de la elevacién del meristema (0,07 cm? cm™? g1
en plantas defoliadas a baja altura y 0,02 cm? cm™? 471 en
plantas control). Cuando la defoliacién ocurre luego de la
elevacién del meristema y este es. removido, la tasa de
crecimiento especifica del tejido foliar es mas baja que en
plantas control. Estos resultados eviéencian una vez mas  la
importancia del patrén o altura de la defoliacién 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; pero al remover el meristema el
- crecimiento es menor gque en plantas no defoliadas (Gold and
Caldwell 1989).

"En la distribucién de asimilados encontramos que
efectivamente las plantas no cortadas distribuyen buena parte de
sus asimilados a oérganos de sostén, mientras que las plantas
cortadas lo hacen de preferencia hacia la formacién de tejido
asimilatorio. Este es uno de los resultados mas interesantes
pofque determinan la diferencia en el-aprovechamiento de la
biomasa: mientras las plantas control estan produciendo mayor
biomasa esta no es util para la alimentacién de ganado, y por el
contrario se convierte en una maleza dificil de manejar, mientras
gue las plantas sometidas a un corte de frecuencia e intensidad

moderado (30 dias a 25 cm) y con un suplemento nutritivo conduce
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a una eficiente produccién.

Gifford and Marshall (1973) realizan un estudio sobre 1la
asimilacién y distribucién de asimilados en Lolium multiflorum
cuando la planta es cortada, y encuentran que el l4c asimilado
se distribuye principalmente en los nuevos rebrotes; mientras
gque en plantas control se distribuye hacia los véastagos
principales y las raices. Este hecho implica que posiblemente uno
de los factores de disminucién en la biomasa radical sea el no
suministro de nuevos asimilados hacia estos o6rganos. También en
P. maximum se obsérvé una mayor distribucidén de asimilados hacia
érganos de sostén en plantas control, mientras que las plantas
cortadas distribuyen sus nuevos asimilados a la produccién de
tejido asimilatorio (Chacdén y Sarmiento, 1992).

Detling et al. (1979) encuentran que B. gracilis destina mas
de la mitad de nuevos asimilados en la produccién de tejido
foliar al cabo de 10 dias de efectuado el corte, en relacién a
plantas control las cuales acumulan solo el 33% de sus
asimilados en hojas; mientras que el porcentaje destinado a 1la
produccién de raices y resto de biomasa aérea no foliar
(6rganos de sostén) en plantas gortadas es de .18 y 8%

respectivamente y de 29 y 13 respectivamente en plantas

control. Al comparar la respuesta a la defoliacién de dos
colonias de plantas de B. gracilis con diferente historia de

pastoreo, se encontré que las plantas que crecieron bajo presidn
de pastoreo tienen mas biomasa foliar y concentran mas nitrégeno

en las hojas, en relacién a la vaina (Jaramillo and Detling
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1988). En A. smithii se observd que las plantas defoliadas tienen
una produccién méyor en hojas y menor en raices, tallos y
vainas, en relacidn a plantas no defoliadas (Polley and Detling.
1988).

Similares resultados son observados en K, ne;vggé al ser
sometida a corte, con una mayor acumulacidén de nuevos
asimilados en las hojas verdes de plantas cortadas y muy pocos
asimilados a la prdduccién de tallos vy raices; mientras ¢ue en
plantas control hubo una gran distribucién de asimilados a la
producdién de tallos (Ruess et al. 1983, Wallace et al. 1985).

Los cambios en la distribucién de asimilados por efecto del
corte, mod%fica el contenido de nutrientes y fibra en las
gramineas. Este hecho es observado en los resultados de
concentracién de nitrégeno foliar, donde las plantas recien
cortadas presentan una mayor concentracién de nitrégeno en las
hojas. También Georgiadis and McNaughton (1990) observan que los
valores de fibra nutricional son mas elevados en las &reas con
una mayor intensidad de pastoreo; sugieren que a través del
pastoreo los herbivoros regulan las propiedades nutricionales de
las plantas con un incremento en los niveles de nutrientes en el

suelo y por cambios en la composicién de las especies.

5.- Potencial hidrico foliar
Los resultados de potencial hidrico foliar observados tienen
un patrén diario similar al encontrado para especies C, de los

I.lanos venezolanos (Goidstein et al. 1990); sin embargo los
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valores son un poco mas altos. Esto nos indica que aungue haya
una disminucién del potencial hidrico foliar en las horas del
mediodia, no existe un déficit hidrico que afecte los procesos de
asimilacién de CO2, es decir que no hay un cierre estomatico en
estas horas.

Por otro lado la no existencia de diferencias en el
potencial de los diferentes dias medidos, nos indica en primer
lugar gque no hay limitaciones en la disponibilidad de agua en el
suelo, y gque el corte no modifica los procesos de conductancia de

agua en el continuo suelo-planta-aire.
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,D'— DISCUSION GENERAL

Los tres principales procesos de produccién y érecimiento
han sido analizados por separado, sin embargo el patrén de
funcionamiento de estos tres principales paréametros estén
estrechamente relacionados. No podemos desvincular los procesos
de produccién de biomasa aérea con los cambios en el tejido
foliar y las tasas de intercambio gaseoso.

En los aspectos teéricos consideramos y definimos al
~crecimiento compensatorio como un conjunto de cualidades
adaptativas que permiten a la planta un completo desarrollo en
equilibrio con con el ecosistéma. Este conjunto de cualidades.
esta formado por mecanismos de tipo fisiolégico y procesos
indirectos desencadenados por la defoliacidén, cuyo patrdédn de
funcionamiento va estar determinado, ademas de la defoliacién
-(frecuencia e intensidad), por otros factores externos. Dentro
de estos factores externos consideramos la competencia, ia
historia evolutiva de la planta y las condiciones ambientales y
disturbios a los cuales est& sujeta la especie en su ambiente
(estrés hidrico, fuego, radiaciébn, precipitacién).

P. maximum es una especie cuyo desarrollo evolutivo esta
ligado a la presién de pastoreo (éspecie paléotropical), a
diferencia de las especies nativas (neotropicales), razén por la
cual esta planta presenta un rapido crecimignto cuando ' es
sometida al corte. A este respecto se ha encontrado que las
especies que han evolucionado bajo presién de pastoreo, presentan

una mayor respuesta de crecimiento cuando son sometidas a la
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deféliacién (corte o pastoreo) (Caldwell et al. 1981, Detling
and Painter 1983, Nowak and Caldwell 1984),.

Las tasas fotosintéticas de A. desertorum y A. spicatum

sometidas a corte fueron mayores .que sus respectivos controles

;(sin corte), sin embargo A. desertorum gque es una graminea
tolerante al pastoreo observd tasas asiﬁilatorias mas altas que
A. spicatum, especie que evolucioné sin presidn de pastoreo
(Caldwell et al. 1981). Este hecho indica que la evolucién bajo
presién de pastoreo conlleva a una mejor capacidad fotosintética
de respuesta éi la defoliacién; sin embargo A. desertorum
presenté una mayor &area foliar luego del corte con respecto a
A. spicatum (Caldwell et al. 1981).

Por otro 1lado cﬁando se compara la respuesta fotosintética
de una misma especie pero con diferente hisforia de presién de
‘pastoreo las diférencias no son significativas, este es el caso
de A. smithii que presentd tasas asimilatorias mucho mas altas en
plantas defoliadas en‘relacién a plantas con£fol; pero'no hubo
diferencias entre las tasas asimilatorias de las dos poblacibnes
o colonias de plantas con vy sin‘histofia de pastoreo (Detling
and Painter 1983):; sin embargo al observar los cambios en la tasa
de crecimiento de esta especie, Polley and Detling (1988),
encuentran gque A. smithii del lugar con fﬁerte pastoreo presenta
una R significativamente mas alta que en plantas colectadas en-
4dreas no pastoreadas. Vemos en esta experiencia como las plantas
que tienén una historia de fuerte pastoreo también evidencian

una mayor capacidad de respuesta a la defoliacién.
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El comportamiento de P. maximum frehte a la defoliacién
peridédica sugiere una serie de mecanismos de respuesta acoplados
gue le permiten una rapida restauracién del tejido foliar
asimilatorio y del crecimiento general de la planta, siguiendo
los sehalamientos expresados en la hipétesis del crecimiento
compensatorio.

El crecimiento de P. maximum después del corte puede ser
descrito a través de un modelo grafico donde se presentan los
principales mecanismos observados en los resultados y tomando en
consideracién aspectos resenados en la literatura (Fig. 67). En
este modelo se cbnsideran dos factores importantes: 1la
competencia y la historia evolutiva de la especie, ambos factores
determinan un tipo especial de respuesta.

El modelo parte de la consideracién de'E; maximum como una
 especie gque ha evolucionado bajo la presién de pastoreo, y que
ademads ha sido seleccionada para su uso como forraje. También
‘consideramos gue la especie es favorecida compétifivamente frente
a otras especies por efecto del corte, ya que en experieﬁcias
llevadas a cabo sobre el efecto del corte y la fertilizacién en
la produccién primaria de una sabana manejada, hemos encontrado
que P. maximum aumenta su cobertura en relacién a otras especies
cuando han transcurrido varios cortes sucesivos a una determinada
frecuencia (Sarmiento et al. en preparacién).

Se ha encontrado que la defoliacién, asociada con una fuerte
competenéia reduce significativamente la biomasa foliar en

pastizales con mezclas de gramineas (Archer and Detling 1984).
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Jaramillo and Detling (1988) sugieren que B. gragcilis, una
éspecie forrajera resistente al pastoreo, posee una estrategia
de tolerancia al 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 encontrdé que el corte favorecié su
crecimiento en condiciones de competencia frente a otras dos

gramineas (Raventédés 1991), al igual gque B. gracilis esta

especie es de bajo porte o "basal" (Sarmiento y Monasterio
1983). Esto confirma los senalamientos hechios por McNaughton
(1986) de gue 1las gramineas baias 0 basales se ven

favorecidas competitivamente frente a las altas por efecto del

pastoreo.

También se ha encontrado que la défoliéciéz disminuye 1los
efectos negativos de competencia; Banyikwa (1988) estudiando la
respuesta en el crecimiento de dos gramineas de la sabana de
Serengeti (D. macroblephara y S. iocladdé) bajo efecto de 1la
defoliacidén, competencia y fertilizacién con nitrégeno,
encuentra gque 1la produccidén de plantas defoliadas y en
competencia dependiente de la densidad disminuye un 42% en
relacién a plantas control (sin competencia y sin defoliacién);
mientras gque plantas no defoliadas y sometidas a competencia
dependiente de la densidad, presentaron una reduccidén en la

produccién del 601% en relacién a plantas control.

Descripcién del modelo

Se senalan cuatro puntos .de referencia en el tiempo, gue
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determinan tres etapas o periodos de crecimiento diferentes en
cuanto a la respuesta. El primer punto corresponde al momento en
el cual se realiza el corte, cuando la planta pasa de una eStado
de crecimiento '"normal", a un estédo en el cual su biomasa aérea
ha desaparecido casi por completo. A partir de este punto se
sucede una etapa que denominamos de recuperacién o tiempo de
recuperacién, en la cual la tasa asimilatoria de CO, (&), y‘la
tasa de asimilacién neta (TAN) van en aumento hasta'alcanzar‘el
maximo en el punto dos.

Durante este tiempo de recuperacién se inicia el

crecimiento de una nueva generacién de hojas que alcanza su

madurez en el punto dos. También es importante sefhalar dque al

graficar los puntos de concentracién de nitfégeno foliar después
del corte (Fig. 68) encontramos que ktiene un patrén de
-comportamiento similar al observado en la tasa asimilatoria de
CO,; este resultado indica que la tasa de asimilacidén aumenta
también por un aumento en la [N] foliar el cual estd ligado a los
procesos asimilatorios (Field and Mooney 1986).

Durante la etapa de recuperacidén, la produccién de hojas por
vdstagos es méaxima, hay wuna disminucién de 1la biomasa
subterrdnea y un traslado de sustanbias. de reserva hacia el
tejido aéreo remanente. La distribucién de nuevos asimilados esta
destinada a la formacién de tejido foliar. La tasa de crecimiento
(R) es méxima durante esta etapa.

A partir del punto dos continda una segunda fase, denominada

etapa de compensacién, en la cual A y TAN disminuyen lentamente y
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el area foliar aumenta rapidamente de de 0,25 m? a mas de 1 m? en

el punto tres, fin de la etapa de compensacién. R también.
disminuye y la produccién de nuevas hojas decae en favor de un
aumento o crecimiento. La concentracién de nitrégeno foliar
empieza a disminuir lentamente, lo que indica un suministro
continuo de nutrientes a toda la planta, diluyendose al aumentar
el tejido foliar.

Llamamos a esta etapa de compensacién, porgue se logra
reestablecer la superficie asimilatoria de la planta y en el
puntd tres, al final de esta etapa, se consigue una produccién
maxima a la frecuencia de corte de 30 dias y la altura de corte
de 25 cm (frecuencia e infensidad del corte moderados), en
relacién con los otros tratamientos de corte[ y una produccién
eficiente, desde el punto de .vista de su uso como forraje,'en
cbmparacién con las plantas control no defoliadas.

_ Durante esta segunda fase lavdistribucién de .asimilados es'
"hacia en tejido foliar principalmente, y la biomasa subterréanea
empieza a recuperarse después de trasladar sus reservas al tejido
aéreo. La tasa de crecimiento R disminuye rapidamente, mas no
decae a puntos extremadamente bajos como los observados en la_
siguiente fase.

La tltima fase se denomina etapa de normalizacién y/o
reproduccién, ya que durante ella los mecansimos fisiolégicos de
rédpido crecimiento se atentan a valores normales observados en
plantas no defoliadas. La produccién de biomasa aérea disminuye

un poco, R disminuye a valores muy bajos y la distribucién de
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Fig. 68. Variacién de la concentracion de nitrégeno foliar
para los 60 dias siguientes al corte. Se presenta una curva
ajuastada a los puntos.
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nuevos asimilados esta destinada en gran proporcién a o6érganos de
sostén. En el <crecimiento de vastagos se .Observa 1la
diferenciacién de inflorescencias, cuya aparicidén va a depender
también del ritmo fenoldgico. Esta fase concluye en el punto
cuatro, donde la planta ha recuperado la fisonomia y arquitectura
de una planta control no sometida al corte, con una altura gque
puede sobrepasar los 3 m, y donde predominan vastagos gruesos y
lignificados.

Este modelo de crecimiento de P. maximum después del corte
se presenta Dbajo las condicioneé naturales que prevalecieron
durante la experiencia (disponibilidad de agua, luz y nutrientes
a través de la fertilizacién, sin cambios bruscos de
temperatura); por lo tanto cambios en estos factores ambientales
pueden modificar la respuesta. Uno de los posibles cambios en el
patrén de crecimiento es el alargamiento de la etapa de
recuperacién vy compensacién por una disminucién en 1la
disponibilidad de agua, luz o nutrientes en el ambiente, éue
repercute en la tasa de crecimiento, el traslado de sustancias y
la absorcién de CO,.

Los tres principales mecanismos observados son el aumento en
la tasa de asimilacidén de CO,, aumento en la tasa de crecimiento
a través de diversos procesos fisiolégicos, y el aumento en la
concentracién de nitrégeno foliar. |

Una hipétesis sugerida para explicar el aumento en la tasa
de crecimiento, se basa en determinar la intensidad del estrés

creado por los factores ambientales vya mencionados,r y por el
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estrés autoimpuesto. El nivel de estrés puede ser considerado
en tres aspectos principales (Oesterheld and McNaughton 1991):
primero R de plahtas no defoliadas sera diferente a diferentes
niveles de estrés y por lo tanto la cantidad de cambio en R
necesaria para la compensacién, también serd diferente; en
seguhdo término, el nivel de estrés puede afectar la capacidad
de respuesta de las plantas al pastored con un incremento en R
de la magnitud necesaria para la compensacidén, y tercero el
pastoreo puede atenﬁar o aumentar el efecto del estrés.

El estrés autoimpuesto (Oesterheld and McNaughton 1991) es
el resultado del incremento de biomasa y en consecuencia un.
aumento de los requerimientos nutritivos en relacidén a su
disponibilidad; este efecto es observado cuando las plantas han
crecido durante varias semapas 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). Oesterheld and McNaughton (1991)
encuentran que la defoliacién elimina el estrés autoimpuesto por
la acumulacién de tejido viejo y muerto, y esta eliminacién
contraresta el efecto negativo de la pérdida de biomasaﬂ

Ademds de 1los mecanismos antes mencionados hayA gue
considerar en el modelo la forma de disponibilidad de nutrientes,
ya que los resultados en los tratamientos de fertilizacién
indican que la fertilizaciébn quimica con nitrégeno, fésforo y
potasio conducen a una mayor produccidn 'y que esta fertilizacién

debe realizarse en diferentes dosis, ya gue el efecto del
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fertilizante solo dura pocas semanas.

En nuestra experiencia hemos analizado los procesos en un
nivel ontogénico, sin embargo los cambios gque se pueden pfoducir
por efecto de la defoliacidén a un nivel de andlisis de ecosistema
son también de importancia y pueden conducir a modigicaciones en
la estructura y funcionamiento del mismo. Estas médificaciones
son principalmente en la PPN del ecosistema, cambios en el flujo
de materia y energia entre los distintos compartimientos, y

modificacién de la estructura de la vegetacién.
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VI.— CONCI.UOUSTO S
A.- ASPECTOS TEORICOS

La herbivoria es una de la principales relaciones entre las

plantas y los animales, y puede ser vista como un proceso due
desencadena una serie de cambios a‘diferentes escalas de tiempo.
La interaccién dinadmica constante entre plantas y animales a
través del tiempo origina un proceso evolutivo que actda como
factor colaborador en la regulacidén de la distribucién ‘y
abundancia de las plantas y los herbivoros.

La herbivoria es un proceso de coevolucién donde las
adaptaciones de las plantas para evitar la depredacién o
resistirla conlleva a cambios adaptativos en los animales, es
decir, que la evolucidén de los animales depende de la evolucién
de las plantas y viceversa.

A nivel ecoldégico la herbivoria es un proceso que sirve de
enlace dentro de los compartimientos del ecosistema, y genera un
mayor numero de relaciones que originan una mayor diversidad y
por lo tanto pudiera contribuir a la estabilidad del sistema.

Una de las respuestas de las plantas a la herbivoria es-el
crecimiento compensatorio, el cual se define como un conjunto de
cualidades adaptétivas de las plantas a moderados niveles de
defoliacidén, que implica un mayor fitness. Estas adaptaciones le
permiten, a través de una serie de respuestas de tipo fisiolégico
controladas genéticamente y de procesos externos indirectos como
resultado de la defoliacién, un completo desarrollo de la planta.

Tres hipoétesis de crecimiento compensatorio son sugeridas
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como respuestas a la defoliacién: 1la pfimera que los herbivoros
causan dafo 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 nivales de herbivoria puede ocurrir una-
sobrecompensacién en el crecimiento de la planta y un incremento
en su fitness.

Un conjunto de_mecgnismos externos e internos de crecimiento
compensatorio son sugeridos como respuesta a la defoliacién. Los
principales mecansimos son: el aumento en la intensidad de 1lugz,
incremento en la tasa fotosintética, méjor suministro de agua,
mejor suministro de nutrientes, modificacién directa del
metabolismo, activacién de meristemas, auménto en la tasa de
elongacién y divisién celular y modificacién de los patrones de

distribucién de asimilados.

B.- RESULTADOS Y 7DISCUSIONES

La biomasa y produccién aérea fué mayor en las plantas
control, no cortadas, y dentro de estas‘plantas fué mucho mayor
la produccién en las plantas fertilizadas con NPK.

En las plantas cortadas, la biomgsa y produccién éérea_fué
mayor con una frecuencia de corte de 30 dias y una altura de 25
cm. En la experiencia de fertilizacién, la produccién fué mayor
en plantas fertilizadas con NPK.

Se observé una disminucién en 1la biomasa subterréanea en los
dias siguientes al corte. En la experiencia con fertilizacién las

plantas control acumularon mayor cantidad de biomasa subterrénea;
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mientras‘que envlos trétamientos de corte las plantas sin
fertilizante presentaron mayores valores de biomasa subterranea.

La tasa asimilatoria gg'ggg puntual fué mucho mayor en las
hojas maduras de plantas sometidas a corte en relacién con
blantas control. Se encuentran diferencias en la respuesta
fotosintética a 1la RFA, que varian de acuerdo con el tiempo
transcurrido después del corte. |

Las tasas asimilatorias de hojas de plantas con menos de 5
dias después del corte presentan una notable sensibilidad cuando
la temperatura sobrepasa los 38°C; pero luego de 9 dias del corte
no se observa esta sensibilidad.

Los cursos diarios de RFA de los anos 89 y 90 muestran un
conmportamiento similar con maximos de radiacién entre las 11 y 15
horas, con valores entre 2200 y 2500 umol m~2 s~1.

Existe una relacién directa y positiva entre la tasa
transpiratoria y la tasa asimilatoria, lo cual indica que a mayor
transpiracién, mayor es la asimilacién.

Las tasas de asimilacidén diaria de ggg muestran una patrén
de variabilidad después del corte, con un rapido aumento en los
primeros 9 dias cuando alcanza los maximos valores y luego una
disminucién lenta hasta alcanzar valores similares a las plantas
control. |

Las tasas de asimilacién de CO, observadas con el sistema

cerrado de medicidén muestran resultados similares a los obtenidos
con el sistema abierto. Con este sistema se logra una visién mas

amplia del comportamiento de 1la planta en conjunto, donde se
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observan las altas tasas de respiracidén en los primeros tres

dias después del corte.

El area foliar aumenta de manera rapida luego del corte,

pero se observa un mayor crecimiento en las plantas cortadas cada
30 dias a 25 cm.

La tasa de crecimiento (R) y tasa de crecimiento relativo
(TCR) son muy altas en los primeros 15 dias después delrcorte Y
disminuyen de forma exponencial a valores muy bajos para 1los
siguientes periodos de crecimiento. ' |

| La distribucién de nuevos asimilados en las plantas control
es hacia tejido de conduccién y sostén, mientras que las plahtas

cortadas al cabo de 30 dias tiene casi un 60% de su biomasa en

tejido asimilatorio (laminas foliares).

La concentracién de nitrégeno foliar sigue un patrén de
variacién después del corte similar al observado para la tasa
asimilatoria, con los valores mas bajos en las plantas control.

El andlisis de los resultados sugiere que P. maximum tiene
diferentes mecanismos de crecimiento compensatorio como respuesta
al corte, sobre todo en el aumento de la tasa asimilatoria y 1la
tasa de crecimiento en relacién a plantas no cortadas. Esta serie
de mecanismos podrian definirse como cualidades adaptativas a la
defoliacién.

Aungue la produccién aérea fué menor en plantas cortadas,

desde el punto de vista de su utilizacién como forraije, las

plantas cortadas a una altura de 25 cm cada 30 dias y con un

suministro de nutrientes por fertilizacidén con NPK son las de
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mayor produccién y eficiencia.

Al integrar todos los 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 "recuperacién" y en ella se presenta un aumento en las
tasas de asimilacién de CO, y crecimiento, hasta alcanzar un
méximo alrededor de los 9 dias, a partir de este punto se inicia
la segunda fase "cbm ensacién', con una aumento notable en el
drea foliar; esta fase culmina alrededor de 30 dias cuando se
tiene la maxima produccidén de biomasa y la ﬂayor eficiencia de
uso forrajero. La tercera fase "normaliéaciég y/0o reproduccioén™
se caracteriza por una disminucién bastante significativa de la
tasa de crecimiento, normalizacién de la tasa deMasimilacién de
CO, a valores de plantas no cortadas, distribucién de asimilados
a o6rganos de conduccién y sostén, y cambios en la arquitectura
del la planta hasta obtener una altura y porte similar al de
plantas cortadas.

Los resultados obtenidos en este trabajo, complementados con
los obtenidosren trabajos anteriores (Chacén y Sarmiento 1992,
Chacén et al. 1992) han permitido tener una visién mucho mas
completa de 1los procesos y mecanismos que permiten a P. maximum
responder al corte; sin embargo quedan aun por investigar los
procesos gQue ocurren bajo el suelo, va que la informacién
obtenida al respecto es inéuficiente, en este sentido dguedan
muchas interrogantes por responder.

Otro aspecto a estudiar bajo el tema del crecimiento
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compensatorio, se relaciona con las gramineas del neotrépico, las
cuales tienen una historia y evolutiva con bajas presiones de

herbivoria.

La discusién a la evidencia esta abierta.
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APENDICE 1.- REGRESIONES LINEALES OBTENIDAS PARA LAS DIFERENTES
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APENDICE 3. CURSOS DIARIOS DE ASIMILACION
DE CO,, SISTEMA CERRADO DE MEDICION

A.— 1989

RELACION DE LA TASA ASIMILATORIA

CON TRES PARAMETROS AMBIENTALES
1DIA DESPUES DEL CORTE, CORTE A 16 cm

a-~ Temperatura

b.- Humedad Relativa

c.- Radiaci6n fotosintéticamente
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RELACION DE LA TASA ASIMILATORIA

CON TRES PARAMETROS ,>§m_mz._.>_.mm
1 DIA DESPUES DEL. CORTE, CORTE A 26 cm

a.~ Temperatura
b.- Humedad Relativa
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APENDICE 3. CURSOS DIARIOS DE ASIMILACION
DE CO,, SISTEMA CERRADO DE MEDICION

A.— 1988

RELACION DE LA TASA ASIMILATORIA

CON TRES PARAMETROS AMBIENTALES
1 DIA DESPUES DEL CORTE, CORTE A 15 cm

a.- Temperatura
b.- Humedad Relativa
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RELACION DE LA TASA ASIMILATORIA

CON TRES PARAMETROS AMBIENTALES
1 DiA DESPUES DEL CORTE, CORTE A 25 cm

a.- Temperatura
b.- Humedad Relativa
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RELACION DE LA TASA ASIMILATORIA

CON TRES PARAMETROS AMBIENTALES
2 DIAS DESPUES DEL CORTE, CORTE A 156 cm
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ASIMILAGION (umol/m2 8) TEMPERATURA ()
RELACION DE LA TASA ASIMILATORIA 6 46
CON TRES PARAMETROS AMBIENTALES : \<
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RELACION DE LA TASA ASIMILATORIA

CON TRES PARAMETROS AMBIENTALES
5 DIAS DESPUES DEL CORTE, C/45 om, 12/06/89

a - Temperatura

b~ Humedad Relativa

¢.- Radiacién fotosintéticamente
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Parametros amp. (-0~) Asimitactén (%)
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RELACION DE LA TASA ASIMILATORIA

CON TRES PARAMETROS AMBIENTALES
6 DIAS DESPUES DEL CORTE, C/16 cm, 12/11/89

a_- Temperatura
b.- Humedad Relativa

c.- Radiacion fotosintéticamente
activa
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RELACION DE LA TASA ASIMILATORIA

CON TRES PARAMETROS AMBIENTALES
9 DIAS DESPUES DEL CORTE, G/15 cm

a.~ Temperatura
b.- Humedad Relativa

¢.- Radiacion fotosintéticamente
activa

-Paréametros amb. {(-0-) Asimiiacion (&)
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RELACION DE LA TASA ASIMILATORIA

CON TRES PARAMETROS AMBIENTALES
11 DIAS DESPUES DEL CORTE, C/256 cm

a.- Temperatura
b.- Humedad Relativa

¢.- Radiacion fotosintéticamente
activa

Parametros amb. (-0-) Asimilacion (-#-)
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RELACION DE LA TASA ASIMILATORIA

CON TRES PARAMETROS AMBIENTALES
_ 14 DIAS DESPUES DEL CORTE, C/156 cm

a.- Temperatura
b.- Humedad Relativa

¢.- Radiacion fotosintéticamente
activa

Parametros amb. (-0-) Asimilacién (-#)
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RELACION DE LA TASA ASIMILATORIA

CON TRES PARAMETROS AMBIENTALES
14 DIAS DESPUES DEL CORTE, G/25 cm

a.~ Temperatura
b.- Humedad Relativa

c.- Radiacién fotosintéticamente
activa

Perémetros ambp. (-0-) Asimilacion ()
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RELACION DE LA TASA ASIMILATORIA

CON TRES PARAMETROS AMBIENTALES
17 DIAS DESPUES DEL CORTE, C/25 om

a.- Temperatura
b.~ Humedad Relativa

c.- Radiacion fotosintéticamente
activa

Parametros amb. (-0~) Asimilacion (-8)
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