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RESUMEN
En los Andes venezolanos se practica actualmente una agricultura muy intensiva
que utiliza tecnologias que no estan disefiadas para aumentar la eficiencia en el
uso de los recursos, sino dirigidas a un aumento de la produccion, lo cual trae
como consecuencia que los sistemas de produccion sean altamente ineficientes y
contaminantes. Con la finalidad de aportar conocimientos y alternativas con
fundamentos cientificos que permitan optimizar el manejo del cultivo de papa
como principal rubro de produccion de la region se estudio el efecto de la
nutricién de nitrégeno sobre las principales respuestas ecofisioldgicas asociadas al
balance de carbono del cultivo de papa (Solanum tuberosum). La hipotesis de
partida, basada en evidencias previas para este cultivo, es que la fotosintesis no
responde linealmente a la disponibilidad de N sino que mantiene tasas
fotosintéticas relativamente altas aun en condiciones de déficit, produciéndose
entonces un exceso de fotoasimilados. La segunda hipotesis plantea que estos
asimilados producidos bajo condiciones de déficit no pueden ser transformados en
biomasa con el mismo patron que en condiciones normales debido a la
insuficiencia de N y como consecuencia se produciran cambios en la asignacion
de los asimilados, destinandolos a la sintesis de biomasa menos costosa en N
como las raices o que estos son respirados en exceso. Un aumento de asignacion a
las raices permitiria al cultivo mejorar su nutricion nitrogenada, aumentando la
eficiencia de captura de N y estimularia el ciclado del mismo en el suelo a través
de la exudacién. Como tercera hipotesis se plantea que el cambio de asignacion
modifica todo el balance de carbono del cultivo, cambiando la importancia
relativa de sus diferentes componentes funcionales. Para poner a prueba estas
hipGtesis, se establecieron tres tratamientos contrastantes de fertilizacion
nitrogenada, utilizando un disefio de bloques al azar con tres réplicas. Los
tratamientos fueron: 0-N (0 Kg N/ha), 133-N (133 Kg N/ha) y 400-N (400 Kg
N/ha). Se establecieron curvas de respuesta de la fotosintesis a la radiacion en los
diferentes tratamientos a lo largo del desarrollo del cultivo y se determingé el area
y contenido de N de las hojas utilizadas para dichas relaciones. Se tomaron
medidas del indice de area foliar (LAI) que fueron utilizadas para calcular la

produccion primaria bruta del cultivo en base a la intercepcion de la radiacion, las
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tasas de asimilacion neta y eficiencia en el uso de la radiacion. La PPN se calculd
en base a mediciones de biomasa a través del método de cosechas sucesivas;
ademas de las mediciones de la biomasa, contenido de N y respiracién de los
diferentes drganos. Finalmente, se desarroll6 un modelo que simula el crecimiento
del cultivo utilizando précticamente todos los datos medidos para calcular los
diferentes componentes del balance de carbono. En este estudio se encontro que la
fotosintesis por unidad de area foliar present6 diferencias moderadas entre
tratamientos contrastantes de fertilizacion. En el tratamiento 0-N se observo que la
modificacion del area foliar especifica (SLA) permiti6 conservar la concentracion
de N por unidad de area, lo que presumiblemente se debe a cambios en la
asignacion de N para funciones fotosintéticas y no fotosintéticas de la hoja,
influyendo asi sobre la eficiencia en el uso del N. La produccion de biomasa total,
asi como la asignacion de biomasa y N a los distintos Organos presentaron
diferencias significativas entre tratamientos, manteniendo el siguiente orden: 400-
N > 133-N > 0-N; sin embargo la asignacion de la biomasa y N a las raices y de
estolones fue mayor en los tratamientos con limitacion de nitrégeno, lo que
aumenta la relacion raiz:vastago. Estos cambios arquitectonicos constituyen
respuestas plasticas de aclimatacion, que permitieron respaldar lo planteado en la
segunda hipotesis. Con respecto a la tercera hipotesis los resultados corroboran
que el cambio de asignacion de biomasa modifica el balance de carbono afectando
la importancia relativa de los distintos componentes funcionales durante el
desarrollo. Por otro lado la respiracion aumenta con el suministro de N, debido a
la alta correlacion existente con la concentracion de N, asi como con la
temperatura; sin embargo las raices presentaron una mayor tasa de respiracion en
el tratamiento con mayor déficit de nitrégeno durante todo el desarrollo. Como
tendencia general se observo que las respuestas ecofisiologicas del cultivo fueron
mas evidentes durante la primera fase de su desarrollo y se manifestaron a través

de las modificaciones de patrones estructurales y funcionales.

Palabras clave: éarea foliar especifica, asignacion, asimilacion, balance de carbono, biomasa,

crecimiento, eficiencia en el uso del nitrdgeno, fotoasimilados, papa, raiz : vastago, respiracion.
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1. INTRODUCCION

El nitrogeno es un nutriente esencial para alcanzar altos rendimientos en la
produccion de todos los cultivos, siendo el elemento que estd mas relacionado con el
proceso de fotosintesis y por ende con el crecimiento de las plantas (Novoa & Loomis
1981; Greenwood et al. 1990, 1991; Evans 1993a,b; Lambers et al. 1998c); ademas de
ser clave para que las tasas de asimilacion de carbono puedan ser éptimas de acuerdo a
la fase de crecimiento (Brouwer 1962; Wardlaw 1990; Lawlor 2002). Por lo tanto, la
ganancia de carbono se vera limitada si las plantas se encuentran en condiciones de
déficit de nitrogeno, lo que influiria sobre el balance neto de carbono, la tasa de
crecimiento, distribucion de asimilados y sobre todo en la produccién del cultivo
(Novoa & Loomis 1981; Poorter et al. 1990; Lambers et al. 1998b,c; Poorter & Nagel
2000, Taub 2002, Machado 2005).

Esta bien documentado que durante el desarrollo de los cultivos, a medida que
aumenta la biomasa, disminuye de forma exponencial la concentracion de nitrogeno,
pudiéndose establecer una curva critica de dilucién que corresponde a la variacion de la
concentracion de N a medida que aumenta la biomasa en condiciones Optimas de
suministro de este nutriente. Bajo condiciones de déficit de N la concentracion se sitla
por debajo de la curva critica de dilucion, lo cual puede ocurrir tanto por una
disminucion en la concentracion de N en los diferentes 6rganos, como por un cambio en
la reparticion de materia seca entre los mismos. Por otro lado, cuando la concentracion
de N presenta valores superiores a la curva critica de dilucidn, entonces hay un exceso
de este nutriente en la biomasa producida. En este sentido, la disminucion del contenido
de nitrégeno en los tejidos de las plantas generalmente se debe a un incremento del
carbono asimilado (Greenwood et al. 1991; Kage et al 2002, Gastal & Lemaire 2002;
Lemaire et al 2007).

Aproximadamente el 90% del peso seco de las plantas proviene de productos
fijados en la fotosintesis, por lo cual es el proceso clave para el estudio y entendimiento
de las variaciones en el crecimiento de las plantas. Sin embargo, la fotosintesis es s6lo
una parte de la economia del carbono, ya que aproximadamente de un 30 a 60% del
carbono fijado por dia es respirado durante el mismo periodo (Poorter et al. 1990;
Lambers et al., 1998c). En este sentido la economia del carbono de una planta estd muy
relacionada con la concentracion del nitrégeno en los tejidos, debido a que una alta
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concentracion de este elemento puede permitir una alta tasa de fotosintesis, pero
también estimularia la respiracion. Por lo tanto, diferencias en la asignacion de
asimilados fotosintéticos entre érganos con diferente contenido de N puede afectar el
balance entre produccion primaria bruta y respiracion (produccion primaria neta, PPN)
y también la eficiencia en el uso de nitrégeno (biomasa producida por unidad de
nitrégeno absorbido). Por otra parte, las plantas no sélo pueden tener cierta plasticidad
en los patrones de asignacion de la biomasa, sino también en la distribucion del N, que
les permite a las plantas responder al estrés por déficit de nutrientes (Evans 1993ab;
Poorter et al 1990; Poorter & Evans 1998; Lambers et al. 1998c; Evans & Poorter 2001;
Osone & Tateno 2005; Schurr et al 2006).

La respiracion vegetal es un componente importante de balance de carbono
capaz de generar y proporcionar energia necesaria para la construccion de nueva
biomasa, el mantenimiento de la biomasa existente, la absorcion y transporte de
nutrientes (Penning de Vries 1974, 1975; Amthor 1984, 2000; Lambers & Van der Werf
1988; Van der Werf et al 1988; Bouma & De Visser 1993; Bouma et al 1994; Lambers
et al 1998; Scheurwater 1999, Scheurwater et al 2000), procesos que pueden ser
afectados por las condiciones ambientales en que se desarrolla el cultivo, principalmente
por el N y la temperatura (Ryan 1991a b; Byrd et al 1992; McCullough & Hunt 1993;
Bouma et al 1997ab; Reich et al 1998; Amthor 2000; Atkin et al 2000ab; Xu et al.
2006), por lo que algunos cambios en estos factores podrian alterar la contribucion
relativa de cada componente sobre el balance de carbono que viene dado por la
fotosintesis, respiracion, acumulacion de biomasa y exudacion (Lambers et al 1983;
Lambers 1987; Lambers et al. 1998c; Lemaire & Millard 1999).

Los procesos que influyen en los flujos del nitrégeno, particularmente en su
absorcion y su efecto en la produccion primaria neta, han recibido mucha atencion en el
estudio de diferentes sistemas productivos; sin embargo la influencia de este elemento
sobre el balance de carbono en los cultivos ha sido muy poco estudiada (Lambers et al.
1998; Gastal & Lemaire 2002). En este sentido, nos planteamos analizar de qué manera
influyen las condiciones de disponibilidad de nitrégeno sobre distintos procesos
asociados al balance del carbono en el cultivo de papa. La comprension de estos
procesos podria ayudar a disefiar mejores estrategias de manejo del cultivo bajo una

perspectiva agrondmica y ecoldgica.
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Por lo tanto, el objetivo de éste proyecto es analizar la respuesta del crecimiento
del cultivo de papa a diferentes condiciones de disponibilidad de nitrégeno, evaluando
los principales flujos de carbono a lo largo de su desarrollo. Especificamente, se
pretende analizar el efecto que tienen las condiciones de déficit de nitrégeno sobre la
fotosintesis y sobre el patron de distribucién de fotoasimilados, analizando el
comportamiento de la produccion primaria neta. Por lo tanto tiene mucha importancia
determinar cémo los gastos respiratorios de carbono influyen sobre el crecimiento y el
mantenimiento de las plantas, considerando que la economia de carbono o la ganancia
neta de biomasa, no s6lo dependen de la fotosintesis, sino también de la asignacion de
fotoasimilados para procesos que pueden implicar una salida de carbono del sistema,

como la respiracion y la exudacion, de acuerdo a las condiciones ambientales.

2. ANTECEDENTES

En las décadas pasadas se prestd mucha atencion a la relacion existente entre la
tasa de crecimiento en términos de asimilacion de carbono y la cantidad de radiacion
solar interceptada por los cultivos, asociada con variables ambientales como la
temperatura y el nitrégeno (Smith 1937; Monteith 1965; Dewar 1996; Gastal & Lemaire
2002; Rosati et al. 2004). Sin embargo, pocos estudios han considerado la sinergia de
distintos procesos ecofisioldgicos que también intervienen en el balance de carbono. En
este sentido, Monteith (1972) mostré que la relacién entre la produccion anual de
materia seca aérea y el total de radiacion solar interceptada (parametro conocido como
eficiencia bioldgica o eficiencia en el uso de la radiacion, RUE) era aproximadamente
lineal para varios cultivos agricolas con buena disponibilidad de agua y nutrientes; y
propuso que la pendiente de esta relacion es relativamente constante en diferentes
especies de cultivos. Sin embargo, subsecuentes estudios han demostrado que la RUE
varia considerablemente entre cultivos, estaciones y segun la disponibilidad de
nutrientes (Sinclair & Shiraiwa 1993; Muchow & Sinclair 1994; Bélanger et al 1994;
Tei et al. 1996; Rosati et al. 2004).

En este sentido, la relacion entre la fotosintesis y el crecimiento de las plantas ha
sido estudiada extensivamente, pero la respiracién ha sido poco comprendida, aun
cuando es un componente importante para el balance de carbono. Han sido pocos los
estudios que se han realizado con respecto a la determinacion de la respiracion de
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crecimiento y mantenimiento en diferentes especies cultivadas, desde los trabajos
teoricos realizados por McCree (1974), Penning de Vries et al. (1975) y Thornley
(1971).

Uno de los primeros cultivos horticolas estudiados al respecto fue el col,
encontrandose que la tasa de asimilacion neta decrecia con el incremento del indice de
area foliar (LAI), ademas que el maximo crecimiento relativo fue alcanzado con un
pequefio LAI (Leach & Watson 1967). Este fue uno de los primeros estudios que
explicaba la relacion entre la tasa de asimilacion neta, el LAl y el crecimiento; asi como
la evaluacion de la fotosintesis en los diferentes estratos del dosel de los cultivos
asociado a los cambios del LAI, pero sin considerar la importancia de la distribucién
vertical del nitrogeno, ni su efecto sobre la RUE (Leach & Watson 1967). En este
sentido, es importante indicar que estos experimentos fueron repetidos para otros
cultivos, como avena, sorgo, trigo, papa, tabaco y pastos forrajeros, considerando
principalmente como el uso de la energia puede ser influenciado por la arquitectura del
dosel y su relacion con la intercepcion de la luz, ademéas de su consecuencia en la
actividad fotosintética en hojas individuales (Leach & Watson 1967; Turner & Incoli
1970; Sheehy & Cooper 1972).

Actualmente son muchos los experimentos realizados donde se analiza la
relacion de la asimilacion maxima y el nitrégeno foliar; sin embargo con respecto al
impacto del contenido de nitrégeno foliar sobre la eficiencia en el uso de la luz en
diferentes cultivos la informacion aun es insuficiente (Gastal & Lemaire 2002),
posiblemente porque generalmente no se han encontrado efectos significativos en
algunos estudios (Anten & Hirose 1998). Por otro lado, el limitado numero de estudios
donde se analiza la fotosintesis en funcion de la distribucién del nitrogeno por estratos
del dosel en relaciéon al suministro de nitrégeno, contrasta con el mayor nimero de
estudios sobre la fotosintesis foliar instantanea en relacién con la luz, y en otros casos
basandose en el efecto del suministro de nitrégeno sobre el indice de area foliar y el
contenido de nitrogeno foliar (Dewar 1996; Dreccer et al. 2000; Gastal & Lemaire
2002; Lemaire et al. 2007).

Los estudios sobre la capacidad fotosintética de la hoja utilizan la tipica curva de
ganancia de carbono en respuesta a la radiacion, como una herramienta para vincular

caracteristicas fisioldgicas a nivel de la hoja, con medidas de crecimiento. Sin embargo,
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a pesar de su utilidad, las mediciones de la fotosintesis a nivel foliar constituyen tan
solo mediciones del potencial de la planta para asimilar carbono, ya que en el analisis de
estas curvas de respuesta a nivel de hojas individuales, no se tiene en cuenta que por
diversos factores el comportamiento de la curva puede no ser en realidad lo que esta
ocurriendo para todas las hojas de la misma planta y del cultivo en general. Por lo tanto,
la estimacion de la fijacion del CO2 atmosférico por la planta individual o por una
poblacion se ha llevado a cabo mediante la utilizacion de métodos matematicos y
estadisticos que utilizan la respuesta fotosintética instantanea de la hoja individual a la
radiacion, la distribucion del follaje de acuerdo con la arquitectura de la especie y la
forma como la radiacion es interceptada y distribuida a través del dosel (Grindlay 1997,
Hirose & Bazzaz 1998; Anten et al 1995ab, Anten & Hirose 1998; Lambers et al.
1998c; Hikosaka. & Terashima 1999; Gastal & Lemaire 2002; Thornley 2002).

En este estudio nos propusimos evaluar el efecto de diferentes dosis de
fertilizacion de nitrégeno sobre la fotosintesis y sobre el balance de carbono del cultivo
de papa, para lo cual proponemos una metodologia basada en la medicion de variables
ecofisiolégicas (asimilacion y respiracion), parametros de crecimiento (biomasa,
contenido de nitrégeno en los 6rganos, LAI) y el uso de un modelo de simulacion para
pasar los flujos medidos en forma instantanea a la escala del cultivo y poder establecer
el balance de carbono del mismo. Un estudio de este tipo podria contribuir a entender
los mecanismos de respuesta de este cultivo al déficit de N, conocimiento que resultaria
uatil para el mejoramiento de las técnicas y métodos de manejo, asi como para el

desarrollo de importantes herramientas de apoyo como son los modelos de simulacion.

2.1. Crecimiento de los cultivos y disponibilidad de nitrégeno

La captacion y acumulacion de nitrégeno por las plantas cultivadas es muy
variable en sus diferentes fases fenoldgicas, entre afos, entre sitios y entre variedades,
aun cuando el suministro de nitrégeno pueda ser abundante (Novoa & Loomis 1981;
Lemaire et al 1992; Le Bot 1998; Jeuffroy et al. 2002). Por lo tanto, la dindmica de
acumulacion de este elemento en las plantas, determinante para su crecimiento y
produccion, depende de las condiciones ambientales que influyen sobre la fotosintesis y
sobre los diferentes flujos involucrados en el balance del carbono. Se ha encontrado que
sin limitaciones ambientales para el crecimiento y con adecuada disponibilidad de
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nitrégeno en el suelo, se produce una disminucion exponencial en la concentracion de
nitrégeno a medida que aumenta la biomasa; es decir, de la cantidad de nitrogeno del
cultivo por unidad biomasa, como se presenta en la figura 1 (Greenwood et al. 1991;
Lemaire et al 1992; Belanger et al. 1992; Anten et al. 1995b; Gastal & Lemaire 2002).

Exceso

Nivel
critico

1] Déficit

0 2 4 6 8 10
Biomasa total PS (Mg / ha)

Figura 1. Curva critica de dilucion de la concentracion de nitrégeno en funcién de la biomasa
en peso seco para un cultivo creciendo en condiciones 6ptimas de disponibilidad de
N. Por encima de la curva se presentan condiciones de exceso de N y por debajo de
la curva corresponde a condiciones de déficit (Greenwood et al. 1990).

La relacion no lineal entre la concentracion de nitrogeno y la biomasa del cultivo
es un fendmeno natural para los cultivos vegetales como ha sido reportado para muchas
especies (Greenwood et al. 1990; Lemaire et al 2007). La concentracion de nitrégeno

del cultivo ha sido relacionada con su biomasa a través de la relacion alométrica:

%N = aw™® Ec.1
donde W representa la biomasa del cultivo por unidad de area (Greenwood et al. 1990),
%N la concentracidn de nitrégeno en la planta y a y b son constantes que dependen de
las unidades adoptadas para W.

La concentracion critica de nitrégeno (%N critico) es definida como la minima
concentracion de nitrogeno requerida para que el cultivo alcance la méxima tasa de
crecimiento (Greenwood et al. 1985,1991; Lemaire et al 2007). Por lo tanto, alcanzar la
concentracion critica de nitrogeno es un objetivo importante durante el crecimiento del
cultivo, ya que puede ser determinante en la produccion. En este sentido, es necesario

analizar las diferentes condiciones de nutricion de nitrégeno que puede presentar el
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cultivo, tanto niveles altos (contenido de nitrogeno en exceso comparado con el
contenido de nitrogeno requerido para la méxima tasa de crecimiento), como niveles
bajos con respecto a la tasa de crecimiento. La discrepancia entre el porcentaje de
nitrégeno real y el porcentaje de nitrogeno critico a la misma biomasa indica la
intensidad de la deficiencia o exceso de nitrégeno experimentado por un cultivo. Varios
autores han demostrado que la reduccion en la tasa de crecimiento es proporcional al
cociente %oNactual/%N critico, y han propuesto su uso como un indice de nutricion de
nitrdgeno (Lemaire et al 1989, Gastal & Bélanger 1993, Justes et al. 1994; Van Delden
2001, Lemaire et al 2007).

Greenwood et al. (1990) y Lemaire et al (2007), concluyen que el principal
factor que discrimina curvas del %N critico entre especies es el tipo de metabolismo,
C3 0 C4. Las especies C,4 tienen una curva mas baja de la relacion %N critico a biomasa
que las especies Cs presumiblemente debido a un bajo contenido de proteinas
fotosintéticas.

Todo esto permite inferir que el nitrégeno captado del suelo y el crecimiento del
cultivo de papa, no sélo es regulado por la disponibilidad de este elemento en el suelo,
sino que también depende de la demanda en cada una de las fases de desarrollo del
cultivo, tales como la emergencia, expansion foliar y tuberizacion. Por lo tanto, como el
nitrégeno captado por unidad de biomasa decrece cuando incrementa la masa del
cultivo, esto sugiere que la dinamica del N absorbido y el crecimiento de los cultivos
pueden ser estudiados y evaluados a travées de procesos ecofisioldgicos relacionados con
el balance de carbono (Belanger et al 1994, Lambers et al 1998c; Le Bot 1998;
Lemaire. & Millard 1999; Van Delden 2001; Gastal & Lemaire 2002; Jeuffroy et al.
2002).

La profundidad de las raices tiene gran influencia en la absorcion de nitrato
durante periodos de lixiviacion o de menor disponibilidad de nitrogeno en el suelo que
puede ser importante desde una perspectiva ecoldgica. En este respecto, no sélo la
profundidad de las raices de cultivos maduros es importante, sino también lo es la tasa a
la cual las raices se desarrollan a profundidad. Varios estudios han indicado que la
disponibilidad de nitrogeno en el suelo puede alterar el crecimiento de las raices a
profundidad (Lemaire et al. 1992; Zhang & Forde 2000; Poorter & Nagel 1998, 2000;

Forde 2002; Lawlor 2002). En este sentido, se ha encontrado que a mayor suministro de
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N hay un menor desarrollo de raices a profundidad del suelo, en comparacion al gran
efecto sobre el crecimiento de los brotes, produciendo una disminucién del cociente
raices:vastagos; ocurriendo todo lo contrario cuando la disponibilidad de nitrégeno es
baja, cuando se produce un mayor desarrollo radicular (Lemaire et al. 1992; Zhang &
Forde 2000; Poorter & Nagel 1998, 2000; Forde 2002; Lawlor 2002 De Groot 2002).
En varias especies se ha observado que bajo condiciones de déficit de nitrogeno
en el suelo, se induce la proliferacion de raices a profundidad, y una mayor tasa de
crecimiento de las raices laterales, aumentando de esta manera la superficie de captura
de nutrientes. En este sentido, se ha determinado que esta plasticidad morfoldgica en las
raices es una respuesta a la baja disponibilidad o distribucion no uniforme de nitrégeno
en el suelo (Mcdonald et al. 1996; Robinson 1994, 1996; Nagel 1998; Lambers et al
1998; Zhang & Forde 2000; Poorter & Nagel 1998, 2000; Forde 2002; Lawlor 2002).

2.2. Distribucion del nitrégeno en el dosel y fotosintesis

Muchos estudios indican que la distribucién de nitrogeno en las hojas del dosel
no es uniforme sino que presenta gradientes verticales (Hirose & Werger 1987; Lemaire
et al 1991; Anten et al 1995a, Anten & Werger 1996; Anten et al 1998; Dreccer et al
2000; Milroy et al 2001; Gastal & Lemaire 2002; Lotscher et al 2003). Estos gradientes
se relacionan con las diferencias entre hojas en la radiacion incidente (gradiente de
distribucion de luz), donde influye marcadamente la sombra producida por la
superposicion y la disposicion de las hojas (inclinacion); asi como la edad de las
mismas. Por otro lado, distintas hojas del dosel pueden desarrollarse bajo condiciones
variables de disponibilidad de nitrogeno en el suelo, ya que la misma varia durante el
crecimiento del cultivo aunque la produccion foliar sea continua (Cheng 1996; Grindlay
1997; Lotscher et al. 2003).

La radiacion, temperatura y otros factores tales como la edad de la hoja o la
capacidad de removilizacion de nitrégeno pueden influir en la aclimatacion a la luz por
parte de las hojas, resultando en variaciones de la distribucion de nitrégeno en el dosel
(Lemaire et al. 1991; Hikosaka et al. 1994; Hikosaka 1997; Anten & Hirose 1998;
Cannell & Thornley 1998). La tendencia general es que a mayor disponibilidad de
nitrégeno, la amplitud de la variacion en Nf del estrato alto a la parte baja del dosel es

menor, que con menor suministro de N (Sinclair & Shiraiwa, 1993; Anten et al, 1995b;
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Dreccer et al., 2000). En este sentido, otros estudios han evaluado como es el efecto del
suministro de N sobre la variabilidad en la distribucion de N en el dosel, considerando
el incremento acumulativo del LAI y la luz transmitida dentro del dosel (Dewar 1996;
Yin et al. 2000, 2003; Lemaire et al. 2007).

Se ha reportado ampliamente que la respuesta de la fotosintesis foliar a la
radiacion depende principalmente del contenido de nitrogeno foliar, el cual determina la
cantidad de proteinas fotosintéticas, incluyendo la enzima Rubisco, fundamental en la
fotosintesis. En este sentido, numerosos estudios han reportado que la fotosintesis foliar
a intensidades de luz saturante (Amax) incrementa linealmente con el contenido de
nitrégeno foliar (Evans 1993a,b; Pons et al. 1993; Anten & Werger 1996; Anten et al.
1995a; Anten et al. 1998; Pons & Anten 2004), o también asintéticamente (Evans 1983;
Hirose & Werger 1987; Muchow & Sinclair 1994; Hikosaka & Terashima 1995;
Terashima & Hikosaka 1995; Schieving & Poorter 1999; Lambers et al 1998; Pons &
Anten 2004) posiblemente cuando hay limitaciones para adquirir carbono debido a un
mayor contenido de N foliar; es decir que no todo el N disponible en las hojas es
utilizado para funciones fotosintéticas (regeneracion de proteinas) debido a una baja
asimilacién de CO, (Hirose & Werger 1987; Lambers et al 1998c). Por otra parte, la
relacion Amax-nitrogeno foliar expresada por unidad de area foliar o por unidad de masa
foliar, muestra una intercepcion positiva con el eje de contenido de nitrégeno, indicando
que cuando la fotosintesis foliar es tedricamente cero las hojas podrian contener
cantidades significativas de nitrégeno, probablemente debido al nitrégeno foliar no
destinado para la fotosintesis (Anten & Hirose 1998; Poorter & Evans 1998; Evans &
Poorter 2001).

Desde la parte baja hacia la parte superior del dosel, las hojas requieren
progresivamente mas nitrogeno para maximizar su asimilacion de carbono, debido a la
atenuacion de la radiacion dentro del dosel; por lo tanto a bajas intensidades de luz, se
requiere una baja cantidad de nitrégeno para maximizar la fotosintesis foliar (Hirose &
Werger 1987ab; Terashima & Hikosaka 1995; Anten & Hirose 1998; Yin et al. 2000,
2003). Por otro lado, se ha planteado que la distribucién no uniforme de nitrégeno en el
dosel incrementa la asimilacion del carbono en un 20 a 40%, dependiendo de las
especies y de la radiacion incidente, en comparacion con una distribucién uniforme del

N, permitiendo mejorar la ganancia de carbono (Sinclair & Shiraiwa 1993; Anten &
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Hirose 1998). Asi la relacion entre el suministro de nitrégeno y la fotosintesis en el
dosel, provee una base fundamental para explicar el efecto de la distribucion del
nitrégeno del cultivo sobre la eficiencia en el uso de la luz (Bélanger et al. 1992;
Muchow & Sinclair 1994; Anten et al 1998; Gastal & Lemaire 2002).

2.3. Fotosintesis foliar

Para describir la respuesta de la fotosintesis foliar a la radiacion se utiliza
comunmente la ecuacion de la hipérbola no rectangular, la cual es recomendada por
varios autores como Lambers et al. (1998), Thornley (2002), Tagir et al. (2003):

Pn =1/2q [(mRad + Pmax) - \ (mRad + Pmax)’ — 4mqPmaxRad] — Resp  Ec. 2
Pn = Pb - Resp Ec. 3

donde Pn es la tasa de intercambio de CO, (tasa de fotosintesis neta), Pb es la
fotosintesis bruta y Resp es la respiracion de las hojas en la oscuridad. Con respecto a la
hipérbola no rectangular, Rad es la radiacion que incide sobre las hojas, m es la
pendiente inicial de la curva de respuesta a la luz, Pmax es la tasa de fotosintesis bruta

cuando se alcanza la saturacion de luz, ¢ es el pardmetro de curvatura de la curva.

Fotosintesis

Radiacion

Figura 2. Curvas hipotéticas de respuesta de la fotosintesis foliar en funcion de la radiacion
obtenida con el modelo de la hipérbola no rectangular utilizando diferentes valores
de g. La curva con el valor g = 0 se obtuvo utilizando el modelo de la hipérbola
rectangular (Ogren 1993; Thornley 2002).
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2.4. Respiracion

En la respiracion de los autétrofos (R) pueden distinguirse dos componentes, la
respiracion de mantenimiento y la de crecimiento. La diferencia entre la produccion
primaria bruta y la respiracion autotrofica, es la produccion primaria neta. La
respiracion de crecimiento, refleja los costos de carbono (asimilados) necesarios para
producir nueva biomasa mientras que la respiracion de mantenimiento refleja los gastos
de energia en procesos metabdlicos que no determinan una ganancia neta de biomasa,
tales como la reconstruccion de proteinas desnaturalizadas, la incorporacion y transporte
de nutrientes inorganicos (Lambers 1988; Penning de Vries 1975; Bouma & De Visser
1993; Bouma et al 1994; Scheurwater et al 2000; Thornley 1971; Ryan 1991lab;
Lambers et al. 1998; Schlesinger 2000; Cannell & Thornley 2000; Thornley & Cannell
2000). La PPN esté dada por:

PPN = PPB-R Ec. 4

Si la PPN es positiva entonces las plantas crecen por asignacion de carbono para la
construccion de nuevos 6rganos, e incrementa la biomasa; por el contrario si la PPN es
negativa los asimilados producidos no alcanzan para la construccion de la biomasa y
posiblemente apenas los asimilados se podrian utilizar para satisfacer funciones de
mantenimiento, mientras que una PPN = 0 implica que todos los asimilados se utilizan
para la respiracion u otro componente que represente una salida de carbono (Ryan
1991ab; Cannell & Thornley 2000; Thornley & Cannell 2000).

En plantas jovenes una proporcidn importante de la respiracién se debe a la alta
demanda de carbono para crear nuevas estructuras y sostener la tasa de crecimiento. A
medida que la planta se desarrolla y envejece, esta demanda se reduce y comienza a
predominar la respiracion de mantenimiento, reduciéndose la tasa de respiracion
especifica; es decir la salida de carbono por unidad de biomasa (Ryan 1991ab; Cannell
& Thornley 2000; Thornley & Cannell 2000, Van lersel & Seymour 2000).

La tasa de respiracion de las raices depende de la actividad fotosintética de la
planta, y ésta a su vez de distintos factores ambientales; por lo tanto cuanto mayor es la
tasa de fotosintesis, mayor podria ser el aporte de fotoasimilados a las partes

subterraneas de la planta. En este sentido, se ha observado que durante la noche o en
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periodos donde la tasa fotosintética es baja, la respiracion de las raices disminuye. Al
final del ciclo, las raices dejan de crecer y la tasa respiratoria especifica tiende a
disminuir (Poorter et al. 1995; Van lersel & Seymour 2000; Bouma et al. 2001).

Uno de los factores abiodticos que més afectan a la tasa respiratoria es la
temperatura. Independientemente de la tasa absoluta de respiracion, incrementos en la
temperatura generaran incrementos exponenciales de la respiracion de mantenimiento,
no afectando sin embargo la respiracion de crecimiento (Ryan 1991ab). El efecto de la
temperatura sobre la respiracion se puede cuantificar a través del coeficiente de
temperatura, o factor Qio, el cual refleja los cambios en la tasa de respiracion por cada

10 °C de cambio en la temperatura a través de la expresion:

Rm = Ro exp (Q10)/10 * T) Ec. 5

Donde Rm es la respiracion de mantenimiento (g C dia), Ro es la respiracion de
mantenimiento a 0° y Q10 es el cambio de la tasa de respiracion cuando la temperatura
cambia en 10°C y T es la temperatura diaria (Ryan 1991ab).

La temperatura puede afectar fuertemente la respiracion de mantenimiento, y la
relacion no lineal existente entre Rm y temperatura puede sesgar las estimaciones si las
amplitudes diarias y estacionales son ignoradas; por lo tanto usando la temperatura
media de la ecuacion 5, sin considerar amplitudes, se sobrestimaria la respiracion total
diaria para una determinada amplitud de temperatura diaria; es decir temperatura
méaxima menos la temperatura minima (Ryan 1991ab).

La temperatura varia con la profundidad del suelo, por lo que para estimar la
respiracion radicular utilizando funciones de respuesta a la temperatura como la
presentada en la ecuacion 5 habria que considerar estas variaciones verticales y asi
evitar producir algin sesgo por tomar solo la temperatura del aire, sobre todo en un
cultivo como la papa que acumula grandes cantidades de biomasa en los tubérculos.

La respiracion de mantenimiento esta también fuertemente correlacionada con
el contenido de N en los tejidos, debido a que la mayor parte del N organico en las
plantas esta en proteinas y aproximadamente un 60% de la respiracion de
mantenimiento sustenta la reparacion y reemplazo de proteinas desnaturalizadas
(Penning de Vries 1975; Ryan 1991ab, 1995). En este sentido, Ryan (1991) propone la
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siguiente ecuacion para determinar la dependencia de la respiracion de mantenimiento
del nitrogeno:
Rm =0,0106 * N Ec. 6

Esto significa que se respiran 0,0106 moles de C por mol de N a 20 °C por hora, y

combinado la ecuacién 6 con la 5 tenemos lo siguiente:

Rm =0,0027 * N * exp (0,0693*T)  Ec.7

Ecuacion que permite estimar la Rm (g C h) en funcién de la temperatura y el contenido
de nitrogeno (mol de N) para diferentes 6rganos de la planta (Ryan 1991 ab).

A medida que la tasa de crecimiento relativo aumenta, también aumenta la
proporcion de la respiracion de crecimiento con respecto a la de mantenimiento. Por
esta razon, en plantas cuya tasa de crecimiento es cero, toda la respiracion sera resultado
de procesos de mantenimiento (Thornley & Cannell 2000; Van lersel & Seymour
2000).

2.5. Modelos de respiracion

Thornley & Cannell (2000) proponen dos tipos de modelos para la estimacion de
la respiracién, cuando se da prioridad al mantenimiento sobre el crecimiento y
viceversa. En la actualidad sigue siendo complicado separar ambas respiraciones a pesar
de los numerosos esfuerzos realizados (van lersel & Seymour 2000; Amthor 2000;
Cannell & Thornley 2000). Sin embargo, hay que considerar que la Rc depende de la
tasa de crecimiento, mientras que la Rm depende del peso seco, y también de la
composicion quimica de la planta. Esto se debe a que existen compuestos no
degradables (eg. Lignina) que no requieren de mantenimiento (McCree 1982), mientras
que las proteinas requieren de una cantidad importante de carbono para el
mantenimiento (Penning de Vries 1974, 1975; Thornley 1977). En este sentido varios
estudios han demostrado que la Rm de algunos 6rganos estd mas correlacionada con la
concentracion de nitrogeno, que con su masa, volumen o area (Ryan 1991ab, 1995;
Cannell & Thornley 2000); sugiriendo entonces que la Rm estd directamente o

indirectamente relacionada con el contenido de proteinas en los tejidos, ya que la mayor
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parte del N en las plantas es destinado para la reparacion y reemplazo de las mismas
(McCree 1974; Penning de Vries 1975; Thornley 1982; Amthor 1984; Amthor 2000).

Por esta razon se ha considerado la respiracién de mantenimiento como prioritaria.

2.5.1. Respiracion de mantenimiento y de crecimiento

Los primeros modelos que contemplaron la respiracion como proceso esencial
de la economia y mantenimiento de la biomasa vegetal fueron desarrollados por McCree
(1970) y Thornley (1970); y asumen que la tasa de respiracion de las plantas, medida
como flujo de CO,, estd afectada por el tamafio de la planta y aumenta con el
incremento de la fotosintesis. Por lo tanto, se describe la pérdida de CO, por

respiracion, R (Kg C dia™), usando la siguiente ecuacion:

R=(1-Yg) (P—Km M) + Km M Ec 8A

R=({1-Yg)P+YsKmM Ec 8B

donde Y es la eficiencia con la cual los fotoasimilados son convertidos en biomasa
vegetal o material vegetal, P es la tasa de suministro de sustrato (Kg C dia™), M (Kg C)
corresponde a la materia seca de la planta y Km (d™) es el coeficiente de
mantenimiento. Las tasas de respiracion de mantenimiento (Ry,) y crecimiento (Rg) en
Kg C dia™ son identificadas como se muestra a continuacion basandose en la ecuacion
8:

Rg=(1-Yg) (P— Km M) Ec.9

Rm =Km M ; entonces R =R+ Rm Ec. 10

Ahora la conservacién del carbono esta dada por:
P=dM/dt+Ks M+ R Ec. 11
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donde Ks (d™) es la tasa de senescencia, y t es la variable tiempo. Eliminando P

entre ecuaciones (8) y (11) permite lo siguiente:

R=1-Ys/YG(dM/dt+Ks M) + Km M Ec. 12

aqui la respiracion tiene un componente que es proporcional a la tasa de crecimiento
bruto de masa (dM / dt + Ks M) y un componente de mantenimiento el cual es
proporcional a la materia seca (M). Entonces finalmente la ecuacion para la tasa de

crecimiento de masa es:

dM /dt=Ye(P—-Km M) - Ks M Ec. 13
En esta ecuacion, un costo de mantenimiento (KmM) es sustraido del suministro

de sustrato bruto proveniente de la fotosintesis.

Respiracion de Respiracion de
Mantenimiento, Rm Crecimiento, Rg
CcO2 CcO2
Km M (1-Ys)(P-KmM)
P P-KmM
Suministro de YyYs (P-KmM)
sustratos del
dosel Masa de la
Senescencia planta, M
Mantillo
Ks M

Figura 3. Flujo de carbono cuando la respiracion de mantenimiento tiene prioridad sobre la de

crecimiento (Thornley & Cannell, 2000).
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2.6. Fenologia y ecofisiologia del cultivo de papa

En varios estudios agrondmicos y ecoldgicos del cultivo de papa se han
considerando las principales etapas fenoldgicas como los momentos indicados para la
realizacion de mediciones y comparaciones de distintos patrones y procesos en funcion
de los cambios ambientales y evaluando también la productividad de los mismos. En
este sentido, Garcia & Salas (2005) y Rowe (1993) proponen como las principales
etapas fenoldgicas del cultivo las siguientes: 1) Crecimiento de brotes donde comienza
el desarrollo de las raices en la base de los brotes emergidos a partir de los asimilados
provenientes del tubérculo madre, 1) Crecimiento vegetativo donde la mayor parte de
los asimilados son destinados al desarrollo de la biomasa aérea, y provienen en su
mayor parte de la fotosintesis. En ésta etapa cobra mucha importancia la fotosintesis
para el crecimiento e inicio de la formacion de estolones. 111) Inicio de la tuberizacion
donde empieza la formacion de los tubérculos a partir de los estolones, 1V) Llenado de
tubérculos: donde la mayor parte de los asimilados son destinados a los tubérculos y el
cultivo alcanza la maxima expansion foliar, y finalmente la V) Maduracién: cuando el
cultivo entra en la senescencia, con una disminucion de la tasa de crecimiento de los
tubérculos, capacidad fotosintética, migracién de asimilados a tubérculos, y

eventualmente ocurre la mortalidad de la biomasa aérea.

Figura 4. Principales etapas fenoldgicas del cultivo de papa (Solanum tuberosum). Tomado de
Rowe (1993).



33

Con respecto a los distintos estudios ecofisiologicos del cultivo de papa es
preciso destacar que actualmente no existe informacion alguna sobre un analisis
detallado del balance de carbono del cultivo, por lo menos que haya sido publicado en
alguna de las principales revistas cientificas relacionadas. Sin embargo, son muchos los
estudios que se han realizado en relacion a diferentes componentes funcionales del
balance de carbono pero como procesos aislados, tales como la fotosintesis (Vos & Van
der Putten 2001) y distribucion de biomasa (Manrique et al 1991; Vos & Biemond
1992; Biemond & Vos 1992; Vos & Van der Putten 2001; Alva et al 2002). Por otro
lado, también son muy importantes desde un punto de vista ecofisioldgico aquellos
estudios sobre el efecto de la fertilizacion de nitrogeno sobre el crecimiento y desarrollo
del cultivo de papa (Millard et al. 1989; Vos & Biemond 1992; Biemond & Vos 1992;
Sarmiento 1995; Vos & Van der Putten 2001; Machado 2005).
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3. HIPOTESIS

3.1. Hipodtesis del ""exceso de asimilados™:

Se propone como hipotesis que la respuesta de la fotosintesis al déficit de
nitrégeno en plantas de papa no es proporcional a la magnitud de dicho déficit, tal
como se ilustra en la figura 5. Es decir, en condiciones de déficit severo la
asimilacion por unidad de superficie foliar seria menor e incrementaria
progresivamente a medida que disminuye el déficit hasta un punto de inflexion o
umbral, alcanzando el nivel critico a disponibilidad moderada de nitrégeno, a
partir de donde se presume que la asimilacién empezaria a mantenerse constante
independientemente del aumento de la disponibilidad de nitrogeno. Entonces es
posible que bajo condiciones de déficit, se estuviera produciendo un exceso de
fotoasimilados, lo que llevaria a cambios en el patron de crecimiento de la planta al
no disponer de suficiente N para transformar estos asimilados en biomasa
fotosintetica.

El nitrégeno foliar tiene una funcion fundamental en el proceso de la
fotosintesis, ya que la mayor parte esta contenido en enzimas y proteinas fotosintéticas,
como la rubisco que participa directamente en este proceso (Evans 1983, 1989; Pons et
al. 1994; Westbeek 1999; Evans & Poorter 2001; Pons & Westbeek. 2004; Onoda et al.
2004). Por lo tanto cuando se presenta un incremento de la disponibilidad de nitrogeno
para las plantas que redunda en un mayor contenido de nitrdgeno foliar, se puede
producir un incremento en la eficiencia en el uso de la luz, que influiria positivamente
en una mayor produccion de biomasa (Anten & Hirose 1998; Evans 1993).

Sin embargo, en trabajos previos realizados en el ICAE (Diaz et al, 1999) se
evalud el efecto de distintos tratamientos de fertilizacion sobre la fotosintesis y
desarrollo del cultivo de papa y no se encontraron marcadas diferencias en las tasas de
asimilacion bajo condiciones de déficit de nitrdgeno con respecto a las plantas creciendo
en condiciones dptimas de nitr6geno; aunque si se encontraron marcadas diferencias en
la produccion de biomasa y en la concentracion de N foliar entre los tratamientos. Esto
podria reflejar el alto nivel de plasticidad fotosintética, donde se presume que existe un
ajuste del aparato fotosintético para lograr un uso eficiente del nitrégeno (Anten &
Hirose 1998; Poorter & Evans 1998; Dreccer et al. 2000; Evans & Poorter 2001; Pons
& Westbeek. 2004; Onoda et al. 2004).
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Rango de plasticidad

Asimilacién

(-) > (+)
Disponibilidad de N

Figura 5. Respuesta hipotética de la fotosintesis en un gradiente de disponibilidad creciente de
nitrégeno.

Hemos denominado a esta hipétesis “exceso de asimilados” bajo la suposicion
de que si hay déficit de N y la fotosintesis no responde proporcionalmente a este deéficit,
entonces no todos los asimilados podran ser transformados en biomasa, o bien se
producird un cambio de asignacion de asimilados, que es lo que se propone en la
préxima hipdtesis. Es decir que la fotosintesis por unidad de &rea foliar podria
responder muy poco a grandes cambios en el indice de nutricion del cultivo, lo que
significa que las grandes respuestas de las plantas se producen a otro nivel, como en el

patron de asignacion de los asimilados.

3.2. Hipotesis del **cambio de asignacion™:

El hecho de disponer de asimilados que no pueden ser transformados en
biomasa asimilatoria, debido al déficit de nitrégeno, puede generar cambios en el
patrén de asignacién de la biomasa entre los diferentes rganos de la planta. La
hipdtesis es que el déficit de N estimularia una mayor tasa de translocacion de
asimilados hacia las raices debido a que éstas tienen mucho menor concentracion
de nitrogeno que las hojas; por lo tanto una proporcion importante del carbono
producido estara destinado a estos tejidos en detrimento de la biomasa
asimilatoria. Asi mismo se propone que a medida que aumenta el déficit de N y en

consecuencia mas asimilados no pueden ser transformados en biomasa vegetal,
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incrementaria la tasa de exudacién. El aumento en la asignacion a las raices
permitiria un aumento en la captacién de N y seria en este sentido aclimatacién
frente a las condiciones de déficit.

Una primera consecuencia de producir un exceso de fotoasimilados que no
pueden ser invertidos en la biosintesis de biomasa foliar, seria un cambio importante en
el patron de distribucion de la biomasa entre los diferentes drganos, favoreciéndose los
tejidos menos costosos en nitrégeno como las raices, que incrementarian su crecimiento
y biomasa en comparacion con las hojas y tallos. Esto permitiria a las raices aumentar la
superficie de captura y explorar mayores volimenes de suelo en busca de nitrégeno
como mecanismo de respuesta para contrarrestar las condiciones de déficit de nitrégeno
(Mcdonald et al. 1996; Robinson 1994, 1996; Nagel 1998; Lambers et al 1998; Zhang
& Forde 2000; Poorter & Nagel 1998, 2000; Forde 2002; Lawlor 2002). Esta respuesta
podria permitir mantener la eficiencia en el uso de la luz, ya que se mantendria la
produccion de biomasa por unidad de radiacion interceptada pero en detrimento del
desarrollo del area foliar del cultivo, y por ende de la cantidad de radiacion interceptada.

Un ultimo sumidero a ser considerado para los fotoasimilados producidos en
exceso, podria ser la secrecion de exudados radiculares; considerando que las cantidades
de carbono que entran en el subsistema suelo a través de la deposicion radicular de
exudados son variables; incluso se ha encontrado cantidades tan grandes como un 40%
del carbono asimilado por las plantas (Lambers 1987; VVan Veen et al. 1991; Bélanger et
al 1994). Por lo tanto se plantea como hipdtesis que la tasa de exudacion puede estar
controlada por la disponibilidad relativa de nitrogeno en el suelo; es decir las plantas
creciendo bajo condiciones de déficit de nitrogeno, pueden presentar un aumento en la
tasa de translocacion de carbono a las raices, estimulando la tasa de exudacion de
sustratos de carbono comparado con las plantas creciendo con condiciones Optimas de
nitrégeno donde ocurriria todo lo contrario; es decir menor tasa de translocacion de

fotoasimilados a las raices y menor exudacion (Figura 6).
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A. Condiciones sin déficit

Asimilacion
Hojas
v
Tallos Raices Tubérculos
A 4 |
BIOMASA
TOTAL
< \A A 4 VYV VY
v Rm V—‘ Rc'—‘
Exu.
A\ 4
A\ 4 \4
PPB [¢ Respiracion T
B. Condiciones de déficit severo
Asimilacion
Hoias
v v
Tallos Raices tubérc
vV | |
BT [¢
vV VVY vV VVY
v Rm | |_Re |
Exudacién
A A\ 4
PPB |,

Respiracion Total

Figura 6. Tendencias hipotéticas de los diferentes flujos del balance del carbono del cultivo de
la papa; tales como la asimilacién (PPB), respiracion de crecimiento, respiracion de
mantenimiento, exudaciéon y biomasa de los 6rganos. El tamafio de los
compartimientos indica la importancia relativa que tienen entre si. A. sin déficit y B.
déficit severo.
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Los cambios en las caracteristicas morfologicas de las plantas de papa, como el
cociente raiz:vastago, pueden estar influenciados por el déficit de nitrogeno, lo que
permite suponer que debe existir alguna capacidad de respuesta positiva para
contrarrestar el efecto de dicho deficit (Fig. 7). La capacidad de respuesta puede ser a
través de cambios estructurales (morfoldgicos) de las raices que tenderian a aumentar su
crecimiento para explorar mayores volumenes de suelo y aumentar la superficie de
captacion del nitrégeno; ademas es de esperarse ajustes funcionales como los
relacionados con la fotosintesis (plasticidad fotosintética), para aumentar la eficiencia
en el uso del nitrégeno fotosintético (PNUE, asimilacién de carbono por unidad de N
foliar). Por lo tanto, debe existir alguna respuesta plastica del aparato fotosintético para
mantener la actividad fotosintética sin que se presenten marcadas diferencias entre los
distintos tratamientos de suministro de nitrégeno. En este sentido, se ha demostrado que
entre plantas cultivadas en medios con distinto grado de fertilidad, cuando el contenido
de nitrégeno aumenta con la aplicacion de abonos, la PNUE también tiende a aumentar
(Poorter & Evans 1998; Schlesinger, 2000; Evans & Poorter 2001;). En este sentido,
también se ha visto que a bajas concentraciones de N la PNUE disminuye debido a que
una parte del N es siempre utilizado en otras funciones no fotosintéticas y a medida que
disminuye la concentracion de N esta parte tiende a ser cada vez mayor y el N que se
utiliza para la fotosintesis es menor (Poorter & Evans 1998; Evans & Poorter 2001;
Lawlor 2002; Pons & Westbeek. 2004; Onoda et al. 2004).

Esta plasticidad de las plantas podria ser evaluada a través de los cambios en las
caracteristicas morfologicas ante diferentes disponibilidades de nitrégeno (cociente raiz:
vastago, area foliar especifica), ganancia de peso seco de los diferentes érganos y de la
planta entera realizando cosechas sucesivas en las principales fases de desarrollo. Por lo
tanto se esperaria que la respuesta en las tasas crecimiento, el desarrollo y produccion
difieran cuando hay déficit de nitrogeno, asi como la proporcion de asimilados

destinados a diferentes sumideros (6rganos).
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Figura 7. Tendencias hipotéticas de la distribucién de biomasa entre los diferentes drganos,
hojas y tallos (linea discontinua), Raices (linea continua), de plantas creciendo bajo
diferentes disponibilidades de nitrogeno, con déficit severo (DS), déficit moderado
(DM), sin déficit (SD).

Una de las respuestas mas importantes que pueden presentar las plantas cuando
el nitrdgeno es limitante est4 asociada con cambios en el costo-beneficio entre el
crecimiento foliar y la concentracion de nitrégeno foliar para la fotosintesis (Poorter &
Evans 1998; Evans & Poorter 2001; Lawlor 2002; Pons & Westheek. 2004; Onoda et
al. 2004), asi como entre la biomasa asimilatoria y no asimilatoria (Robinson 1996;
Mcdonald et al. 1996; Scleible et al. 1997b; Lemaire & Millard, 1999; Gastal &
Lemaire 2000; Forde 2002). Por lo tanto, en condiciones Optimas de nitrogeno, el
incremento del area foliar durante las primeras fases de crecimiento del cultivo para
posicionar hojas en la luz, puede necesitar proporcionalmente mas asimilados en
comparacion con las raices. Entonces el costo - beneficio entre la distribucion de los
asimilados y el nitr6geno para la actividad fotosintética de las hojas y para otros tejidos,
puede ser variable en los diferentes tratamientos de suministro de nitrogeno y fases

fenoldgicas.
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A. Con déficit de N. B. Sin déficit de N.
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Figura 8. Tendencias hipotéticas de los diferentes flujos determinantes en el balance del
carbono, como la PPB (verde), respiracion de crecimiento (azul), respiracion de
mantenimiento (rojo) y exudacién (negro), para el cultivo de la papa bajo
condiciones de déficit y sin déficit de nitrogeno.

En el caso de la papa, durante la primera etapa entre la siembra y emergencia, el
crecimiento de las plantas depende en gran parte de la reservas de los tubérculos
semillas. Posteriormente, durante la expansion foliar, la disponibilidad de nitrégeno es
determinante para la asimilacion de carbono y consecuentemente para la biosintesis. Por
lo tanto a partir de esta fase de crecimiento y en condiciones de déficit de nitrogeno se
esperaria que la respiracion de crecimiento empiece a ser menor que la respiraciéon de
mantenimiento, trayendo como consecuencia una menor produccion de biomasa
asimilatoria, asi como un menor indice de &rea foliar. Posteriormente aumentaria la tasa
de exudacion, y debido a estas salidas de carbono del sistema se esperaria una menor
PPN (Fig. 8A).

En condiciones 6ptimas de disponibilidad de nitrogeno para las plantas, las
respuestas de los flujos de carbono tenderian a ser completamente diferentes con
respecto a las condiciones de déficit, excepto las tendencias de la asimilacion durante
todo el ciclo. Bajo estas condiciones, la respiracion de crecimiento tiende a ser superior
qgue en las plantas creciendo en condiciones de déficit. La exudacion deberia ser
minima, debido a que en condiciones 6ptimas de nitrégeno, no prevalece algun estimulo
que permita aumentar las tasas de translocacion y mayor desarrollo de las raices, asi

como la liberaciéon de exudados; por lo tanto gran parte de los fotoasimilados serian
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destinados para la biosintesis, y crecimiento de los tubérculos lo que se reflejaria en una
mayor PPN (Fig. 8B).

3.3. Hipdtesis del “cambio en los procesos del balance del carbono™

Se plantea hipotéticamente que el cambio de asignacion de biomasa
modifica todo el balance de carbono en las distintas etapas fenoldgicas del cultivo,
cambiando la importancia relativa de los distintos componentes funcionales.
Entonces a través de la determinacion de los diferentes flujos asociados al balance
de carbono del cultivo y los patrones de asignacion de biomasa y nitrégeno, se
podria analizar y entender la estrategia fisioldgica de las plantas para responder a
las condiciones de déficit de nitrégeno atribuyéndoselo a una posible respuesta de
aclimatacion.

En este sentido cobra mucha importancia evaluar de que manera son utilizados
los fotoasimilados provenientes de la produccion primaria bruta cuando las plantas estan
sometidas a diferentes disponibilidades de nitrégeno; es decir, como los gastos
respiratorios de carbono se revierten en el crecimiento y el mantenimiento de la planta,
considerando que la economia de carbono de las plantas o la ganancia neta de biomasa,
no sélo dependen de la fotosintesis (ganancia de carbono), sino también de la
asignacion de fotoasimilados para procesos que implican una salida de carbono del
sistema, como la respiracion y exudacion.

La proporcion de carbono utilizado para la respiracion de crecimiento y
mantenimiento no es constante, y principalmente depende de la fase de desarrollo de las
plantas y la concentracion de nitrégeno. En este sentido cuando las plantas estan en sus
primeras fases de desarrollo, su crecimiento tiende a ser rapido y su biomasa baja, por lo
tanto la respiracion de crecimiento tenderia a ser mayor que la respiracion de
mantenimiento. Esta situacion va cambiando a medida que las plantas disminuyen su
tasa relativa de crecimiento y se encuentran en etapas maduras de su desarrollo (Figura
6a y 6b). Entonces las plantas de papa en fases de crecimiento rapido pueden tener una
demanda energética grande y sus tasas respiratorias tenderan a aumentar si hay buena
disponibilidad de asimilados. En este sentido se esperaria que la respiracion de
crecimiento para los Organos aéreos disminuya en la Gltima fase de desarrollo del

cultivo después de alcanzar la maxima expansion foliar, donde empieza a cobrar
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importancia la respiracion de mantenimiento, y el uso de fotoasimilados para el proceso
de llenado y crecimiento de los tubérculos los cuales requieren menor gasto en
respiracion de crecimiento debido al predominio de carbohidratos en su composicion
(Vivek, 2000; Thornley & Cannell, 2000; Van lersel & Seymour, 2000).

La acumulacion de biomasa a través del desarrollo del cultivo depende tanto de
la biomasa asimilatoria como de la relacion existente entre la biomasa asimilatoria y la
biomasa total producida por las plantas, debido a que la cantidad de biomasa
asimilatoria existente determina la produccién de fotoasimilados, pero la biomasa total
determina los gastos de mantenimiento. Por lo tanto, la biomasa no asimilatoria sera
mantenida por los productos energeticos obtenidos por la biomasa asimilatoria, entonces
cuanto mayor sea la proporcion relativa de biomasa no asimilatoria menor sera la
produccion neta en relacion con la produccion bruta, siendo el nitrogeno un factor
determinante en dicho patrén de asignacion de biomasa.

La PPN diaria puede ser proporcionalmente mayor a medida que las condiciones
de nitrégeno sean optimas; por el contrario la respiracion de mantenimiento disminuiria
y la exudacion incrementaria, en términos relativos del carbono total asimilado, cuando
se presentan condiciones de déficit de nitrégeno, lo que representaria una salida de
carbono que no se destinaria para la PPN. Entonces en condiciones Optimas de
nitrégeno disponible para las plantas, se esperaria una mayor acumulacion de biomasa,
y por lo tanto mayor produccion primaria neta del cultivo y contenido de nitrodgeno en

los tejidos, en comparacién con las plantas creciendo en condiciones de déficit.
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4. OBJETIVOS DE LA INVESTIGACION Y ESTRUCTURA DE LA TESIS

4.1. Objetivo General
Estudiar la respuesta del cultivo de papa al déficit de nitrégeno en sus diferentes
fases fenoldgicas, principalmente en su efecto sobre el balance de carbono y sus

componentes funcionales.

4.2. Objetivos Especificos

4.2.1. Analizar la respuesta de la fotosintesis a la concentracion de nitrégeno foliar
durante el desarrollo del cultivo, para poner a prueba la hipdtesis del "Exceso de

asimilados".

4.2.2. Determinar los cambios en el patron de distribucion de asimilados producidos por
el déficit de nitrogeno durante el desarrollo del cultivo, evaluando la hipétesis de que el
déficit estimula la asignacion de biomasa a Organos que requieren menos nitrégeno

(Hipdtesis del "cambio de asignacion™).

4.2.3. Realizar un balance de carbono de las plantas de papa a lo largo de su crecimiento
para diferentes condiciones de déficit de nitrogeno. Este objetivo permitird evaluar si
parte del carbono asimilado por el proceso de la fotosintesis, que no puede ser
transformado en biomasa bajo condiciones de déficit, estaria siendo respirado o exudado
por las raices, analizando la hipdtesis del “cambio en los procesos del balance de

carbono”.

4.2.4. Establecer las bases ecofisioldgicas para el disefio de un modelo de simulacién
mecanistico del cultivo de papa que simule la respuesta del crecimiento a diferentes
situaciones de disponibilidad de N.
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5. METODOLOGIA
5.1. Area de estudio

Los ensayos fueron establecidos en la estacion experimental de Santa Rosa, del
Instituto de Investigaciones Agropecuarias (IIAP - ULA), ubicada en la ciudad de
Meérida, capital del estado Mérida a 8° 35 30°> N - 71° 08” 30’ O, con una altitud de
1920 msnm. Las principales ventajas que presento esta estacion experimental fueron sus
condiciones climaticas adecuadas para el desarrollo del cultivo de papa, terrenos con
adecuado manejo fitosanitario, suelos con una estructura franco-arenosa y pH de 5,8
apropiados para este cultivo; ademas de la presencia de una estacion climatologica y la

cercania a las instalaciones de la Facultad de Ciencias que favoreci6 la frecuencia de

mediciones y muestreos.

mim o
400 +

300

200

100 + -
75 +
50 +
25 +

C 50

DEFMAMI JASIOND

Figura 9. Parcela donde se estableci6 el ensayo y climadiagrama de la estacion experimental de
Santa Rosa, del Instituto de Investigaciones Agricolas (IIAP-ULA). Datos de precipitacion
(linea verde) y temperatura media mensual (linea azul) obtenidos del promedio anual de los
anos 1995-2003, tomado de Jaimez (2004).

El suelo de la estacion experimental de Santa Rosa fue clasificado como Humic
Dystrudepts, de acuerdo con el sistema de clasificacion de suelos del USDA. Las clases
de textura hasta una profundidad de 80 cm son similares y estan entre franco-arenosa a
franca. El horizonte superficial (0-27 cm) presenta una densidad aparente de 0,94 g cm™
de acuerdo a la metodologia de excavacion. La profundidad neta del perfil es de

aproximadamente 60 cm (Afiez 1980).
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5.2. Cultivo

El cultivo seleccionado fue la papa (Solanum tuberosum tuberosum), variedad
Granola que es una de la mdas utilizadas en la region, debido a su importancia
econdmica. Esta variedad tiene un ciclo de desarrollo que dura de 3 /2 a 4 meses hasta la
cosecha, posee de 3 a 4 tallos por individuo, la formacion de los tubérculos se inicia
después del primer mes del cultivo. Los tubérculos son de tamafio mediano en
comparacion a otras variedades y su rendimiento es alto, pudiendo acercarse a las 100

t/ha en condiciones 6ptimas (Machado, 2005).

5.3. Disefio experimental

Se establecio un disefio de bloques al azar con tres tratamientos de fertilizacion
nitrogenada y tres réplicas por tratamiento. Las parcelas tenian un 4rea de 27 m? (6 m x
4,5 m), separadas a un metro entre si, mientras que los bloques tenian una separacion de
2 m entre si (Figura 10). A cada parcela se le asign6é un tratamiento de fertilizacion con
diferentes niveles de aplicacion de nitrogeno (sulfato de amonio), manteniendo la
misma dosificacion de fosforo y potasio en todas ellas, con el fin de evitar algiin déficit
de dichos nutrientes que pueda incidir en el desarrollo del cultivo, y por lo tanto en los
resultados de la investigacion.

Se aplicaron 100 kg/ha de P,Os como roca fosforica acidulada
(FOSFOPODER), a una dosis de 400 kg/ha (1,08 kg/parcela); y 200 kg/ha de K,O
como sulfato de potasio, cuya dosis fue de 476 kg/ha (1,29 kg/parcela). Los

tratamientos fueron los siguientes:

Condiciones de déficit severo (0-N): sin aplicacion de nitrogeno. En este tratamiento el
cultivo dependi6 unicamente del nitrégeno nativo y/o residual del suelo y se esperaba

que se presentara un déficit pronunciado de este elemento.

Condiciones de deficit moderado (133-N): con una aplicacion de 133,3 kg de N/ha,
100 Kg N/ha en el momento de la siembra y 33,3 Kg N/ha aplicados en el aporque. Los
100 kg N/ha de nitrégeno aplicados con la siembra, fueron repartidos como 66,6 kg de
N/ha como Gallinazo y 33,3 kg N/ha como sulfato de amonio. La aplicacion del

gallinazo fue de 2220 kg/ha, lo que equivale a 5,99 kg/parcela; y la aplicacion del
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sulfato de amonio fue a una dosis de 158,6 kg/ha; es decir 0,42 kg/parcela. En el
aporque se aplicaron 33,3 kg N/ha adicionales como fertilizante mineral (Sulfato de

amonio).

Condiciones sin déficit (400-N): con una aplicacion de 400 kg de N/ha, 300 Kg N/ha
en el momento de la siembra y 100 Kg N/ha aplicados en el aporque. Los 300 kg/ha
aplicados inicialmente, estaban repartidos como 200 kg de N/ha como gallinazo y 100
kg N/ha como sulfato de amonio. La aplicacion del gallinazo fue de 6666,6 kg/ha, lo
que equivale a 18 kg/parcela; y la aplicacion del sulfato de amonio fue a una dosis de
476 Kg/ha; es decir, 1,28 kg/parcela. En el aporque se aplicaron 100 kg N/ha
adicionales como fertilizante mineral (Sulfato de amonio).

Se utiliz6 gallinazo como fertilizante orgénico, marca FERTIAGRO, cuyas
caracteristicas y composicion de nutrientes por saco (40 Kg) son las siguientes: 60 -65
% de materia orgénica, 3 % de nitrogeno total (medido en el laboratorio), 10 — 12 % de
humedad, 4-5% de P,0s, 4-5 % de K,0, 5-8 % de Ca, 1-2 % Mgy pH=6,5-17.5.

Se utilizaron los siguientes fertilizantes minerales: Sulfato de amonio, Sulfato de
potasio, y fosforo como roca fosférica acidulada (Fosfopoder). La composicion de
minerales es la siguiente: 50% de nitrogeno, 17% de K,O asimilable y 25% de P,Os
asimilable respectivamente.

La aplicacion de 400 kg de nitrégeno por hectarea fue considerada debido a los
resultados favorables en los rendimientos de la produccion del cultivo de papa
obtenidos de diferentes investigaciones y practicas agrondmicas realizadas en los Andes
venezolanos. Esta consideracion estard reflejada especificamente en el tercer
tratamiento, donde se esperaba que la produccién por unidad de area fuera similar a
muchas unidades de produccion de papa de la zona, bajo las mismas técnicas de manejo

del cultivo (Anez 1980; Gonzalez 1989).



Figura 10. Diseno de bloques al azar. Se indica el nimero de las parcelas y sus respectivos tratamientos.
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La razon por la que se utilizd una combinacion de gallinazo y fertilizante
mineral, es que la aplicaciéon de materia organica como unica fuente de nitrégeno, ain
en altas dosis, no es suficiente para la obtencion de altos rendimientos en el cultivo de la
papa. En este sentido, en la region andina las mejores dosis han resultado cuando dicha
fertilizacién organica va acompanada de wuna buena fertilizacion quimica

complementaria (Afiez & Pereyra, 1974; Machado 2005).

5.4. Disefio de la parcela

Los tratamientos fueron establecidos en parcelas con un area de 27 m* (6 m x
4,5 m); dimensiones que fueron calculadas en funcién de los muestreos destructivos
planificados (figura 11). Las semillas certificadas fueron sembradas a una distancia de
0,25 m a lo largo del surco, es decir con 24 tubérculos por surco. Se establecieron cinco
surcos en cada parcela a una distancia de 0,90 m entre surcos o hileras de plantas, lo que
corresponde a 120 plantas por parcela y a una densidad de siembra de 44.444 plantas
por hectarea. Las dos hileras externas de la parcela, asi como las tres primeras y las tres
ultimas plantas de cada hilera, no fueron consideradas para los muestreos y mediciones
realizados durante el desarrollo del cultivo, con el fin de prevenir el efecto de borde; es
decir, de factores externos diferentes a la homogeneidad de la parcela que pudiera
generar algiin ruido sobre el analisis de los resultados. El disefio de la parcela para la
toma de las muestras en las cuatro principales fases fenoldgicas del cultivo, se realizd
seleccionando las plantas 4y 5,8y 9, 12 y 13, 16 a 21 de cada uno de los tres surcos
centrales correspondientes a las plantas que fueron tomadas para las fases de
emergencia, inicio de la tuberizacién y expansion foliar respectivamente, completando
seis plantas en cada sesion de muestreo por parcela. Las plantas 16 a 21 corresponden al
ultimo muestreo que se realizo en la cosecha final para cada parcela (18 plantas por
parcela). Para la realizacion de las mediciones de parametros ecofisioldgicos se
seleccionaron aleatoriamente plantas que no fueron asignadas para la determinacion de
biomasa vegetal, teniendo cuidado de no tomar plantas de los bordes que pueden estar

influenciadas por factores externos de la parcela o efecto de borde (Figura 11).
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Figura 11. Diseflo de la parcela para la toma de las muestras en las cuatro fases fenologicas seleccionadas. Los nimeros 4-5, 8-9, 12-13
corresponden a las plantas que fueron muestreadas para las fases emergencia, expansion foliar y llenado de tubérculos respectivamente,
completando 6 plantas en cada muestreo por parcela. Las plantas 16 — 21 corresponden al ultimo muestreo que se realizé en la cosecha (las plantas
en color rojo fueron muestreadas).
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5.5. Préacticas agrondmicas

La preparacion del suelo se realizé con el fin de asegurar una rapida emergencia,
una penetracion profunda de las raices y un buen drenaje; por lo tanto se aro el terreno
15 dias antes de la siembra, a una profundidad entre 25 y 30 cm, pasando los discos o la
rastra dos veces para que el suelo quedara en una condicidon que facilite la preparacion
de los surcos. El abono orgéanico fue aplicado en los surcos de acuerdo a las cantidades
establecidas en cada tratamiento, manteniendo una reparticion uniforme entre los
Surcos.

Al momento de la siembra (21 de marzo de 2005), la semilla tenia un grado de
madurez que pudo permitir un rapido desarrollo y formacion de tallos por planta. El
aporque se realiz6 el 2 de junio de 2005, cubriendo los tallos subterraneos. Se realizé un
constante control de malezas, para evitar una posible competencia por nutrientes y una
disminucion en la produccion del cultivo. El control de malezas se llevd a cabo por
medio de métodos manuales, a través de la implementacion de herramientas como
escardillas y palines. Ademas se aplico Hexone durante la siembra que es un herbicida
selectivo especial para el cultivo de papa y tiene un efecto inhibitorio en la germinacion
de semillas de malezas sin afectar la emergencia del cultivo (Figura 12).

Se mantuvo un riguroso control fitosanitario en el cultivo para evitar y prevenir
la incidencia de agentes patdgenos, principalmente los de origen fingico, tales como
Phytophthora infestans, Alternaria solani, Rhizoctonia solani, los cuales son de alta
incidencia en la zona debido al clima humedo. Por otro lado, también se manejo la
influencia de plagas con los respectivos pesticidas quimicos. Se aplicé un fungicida
preventivo a los 15 dias después de la siembra, Bravo 500, con una dosis de 2 l'ha
utilizando una asperjadora manual; sin embargo también se altern6 con otros fungicidas
como Ridomil (sistémico y curativo), Curazin (sistémico, curativo y preventivo),
Funzeb (Preventivo, curativo) y Kifun (curativo) aplicandolos con dosis de 3,75 g/1, 2,5

g/, 2,5 g/l y 2 g/l respectivamente. Para el control de insectos se realizd
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Figura 12. Practicas agrondmicas realizadas durante el desarrollo del cultivo. Aplicacion de herbicidas (Hexone, Hex), insecticidas (Pyrenex, Pyr) y
fungicidas como Bravo 500 (brav), Ridomil (Rid), Curazin (Cur) y Kifun (kif); ademas de un continuo control de malezas (CM) y aplicacion de riego
complementario (R) en el transcurso de los dias después de la siembra (DDS).
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una aplicaciéon de Pyrenex granulado con una dosis de 0,20 ml/l sélo a los 10 dias
después de la emergencia. Se aplico riego por aspersion complementario en los dias 45,
50, 60, 65y 75 después de la siembra (DDS). En la figura 12 se presenta una sintesis del

conjunto de actividades agrondmicas realizadas durante el desarrollo del cultivo.

5.6. Mediciones

Se realizaron mediciones de distintas variables y parametros ecofisioldgicos y

del cultivo a lo largo del ciclo del cultivo en las nueve parcelas.

5.6.1. Emergencia del cultivo

Se consideré como fecha de emergencia del cultivo cuando el 50% de las plantas
estaban emergidas (IBSNAT 1990). Se determind el porcentaje total de plantas
emergidas a través de conteos visuales del nimero de plantas emergentes en cada una de
las hileras de las parcelas de cada tratamiento los dias 3, 5, 10, 13, 16 y 20 después de la

siembra.

5.6.2. Biomasa vegetal

Durante el desarrollo del cultivo se realizaron cuatro muestreos para cuantificar
la biomasa y el contenido de nitrogeno en los diferentes 6rganos de las plantas en
funcioén de los dias después de la emergencia (DDE, Tabla 3). Los muestreos se llevaron
a cabo en las siguientes etapas de desarrollo del cultivo:

Etapa 1: Cerca de la emergencia (13 DDE).

Etapa 2: En la tuberizacion (36 DDE).

Etapa 3: En la maxima expansion foliar (57 DDE).
Etapa 4: En la cosecha (85 DDE).

En cada una de estas etapas se determind la biomasa de la parte aérea y
subterranea de las plantas seleccionadas en cada parcela, cosechando seis plantas por
parcela, excepto en el ultimo muestreo que se cosecharon dieciocho plantas por parcela,
debido a que desde un punto de vista agrondomico la produccidn alcanzada en esta etapa
es la mas importante. En el momento de la cosecha se determind la produccion de
tubérculos en peso fresco, y subsecuentemente el peso seco, asi como el contenido de

nitrégeno. En cada etapa fenologica se separaron cada uno de los 6rganos de las plantas
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recolectadas (hojas, tallos, raices, estolones, tubérculos); asi como la necromasa a partir
de la maxima expansion foliar. Las raices se separaron y lavaron cuidadosamente para
eliminar restos de tierra; posteriormente cada uno de los 6rganos se coloco en bolsas de
papel previamente identificadas. Las muestras se secaron en una estufa a 70°C hasta que
alcanzaron un peso constante, posteriormente fueron pesadas y finalmente se obtuvieron
muestras compuestas de cada o6rgano por parcela y en cada muestreo. Estas muestras
fueron molidas y se les determind la concentracion de nitrogeno total por duplicado por
el método de Kjeldahl utilizando 100 mg por réplica (Bremner & Mulvaney 1982;
Acevedo 1994).

5.6.4. Angulo foliar

Las mediciones del angulo foliar, necesarias para calcular el coeficiente de
extincion de la luz utilizado en el modelo de simulacién, se realizaron en hojas de 3
individuos por parcela, para un total de 27 mediciones en las principales fases
fenologicas del cultivo: cerca de los 13 dias después de la emergencia (DDE), inicio de
la tuberizacion (36 DDE), maxima expansion foliar (57 DDE) y antes de la cosecha (85
DDE, Tabla 3).

Los angulos se obtuvieron considerando los grados existentes entre el peciolo y
la lamina foliar con respecto al eje del tallo. La medicion de los dngulos se realizo
tratando de no tocar a la planta. Se colocd una hoja de papel paralela al plano formado
por los peciolos y el tallo principal, luego se proyectd sobre la hoja usando un lapiz, el
punto de insercion del peciolo en dicho tallo, un punto de tallo principal, el punto de
insercion del peciolo en la ldmina, un punto de la nervadura principal de dicha lamina.
Después de marcar todos los puntos en la hoja de papel, se trazé una recta entre los dos
primeros puntos (tallo principal) y la otra recta entre los otros dos puntos (ldmina). Las

rectas fueron prolongadas hasta formar los angulos por la interseccion de ambas.

5.6.5. Indice de Area Foliar
El indice de area foliar (LAI) se determind a través de métodos de campo y
laboratorio (Tabla 3). En el campo se utilizé un analizador de dosel marca LICOR

(LAI-2000, ver apéndice 13) haciendo mediciones a dos alturas del dosel (método no
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destructivo), y en el laboratorio se utilizd6 un medidor de area LICOR modelo LI-3100
determinando el area foliar de las plantas cosechadas (método destructivo).

Las mediciones con el método de campo se basan en la medida de la radiacion
difusa. Se realizaron 8 mediciones del indice de area foliar (mz/mz) a lo largo del ciclo
del cultivo, correspondiente a los dias 25, 34, 46, 50, 59, 66, 75 y 83 después de la
emergencia (Tabla 3). Con este instrumento se tomaron medidas de radiacion por
encima y por debajo de la cobertura vegetal o follaje, para determinar la intercepcion de
la luz por dicha cobertura con un sensor que considera diferentes angulos de incidencia
y que estd cubierto con una tapa negra que deja so6lo descubierto un angulo de 45
grados, para evitar que el operador interfiera en la medicion (figura 13). En cada
muestreo se realizaron 32 medidas por parcela a dos alturas diferentes: en la parte media
del dosel (para medir el LAI del estrato alto del dosel) y en la parte baja al nivel del
suelo (para medir el LAI de todo el dosel); es decir, 16 medidas por estrato del dosel y 8
medidas por encima del follaje. Las medidas tomadas en cada parcela se realizaron
seleccionando aleatoriamente las hileras sin considerar las del borde, asi como partes de
las parcelas donde se habian hecho cosechas de biomasa (extraccion de plantas). En
cada hilera seleccionada se tomaron 2 medidas por encima del dosel y 4 en cada estrato
del dosel, diagonalmente entre las hileras y con una separacion de 22 cm entre medidas
partiendo desde la hilera y variando perpendicularmente los sentidos de orientacion del
sensor de radiacion en cada hilera (Figura 13). Al momento de realizar las mediciones
se tuvo en consideracion la disposicion espacial del sensor de radiacion difusa del
analizador del dosel en las parcela (entre en las hileras y entre las plantas) con el fin de
evitar alglin efecto de la tierra acumulada por el aporque, que produce un desnivel entre
el pasillo y las hileras; ademas fue importante posicionar sistematicamente el sensor por
estrato y entre puntos respetando las respectivas distancias para que el muestreo fuera
espacialmente representativo y considerara la distribucion por surcos del cultivo (Figura
14). El instrumento tiene un software que en base al conjunto de mediciones realizadas
calcula el LAI y su desviacion estandar.

El analizador de dosel se utilizo en las primeras horas de la mafiana o cuando se
presentaban dias seminublados, ya que sélo bajo luz difusa funciona correctamente el

instrumento.
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Las mediciones del area foliar con el método del laboratorio se realizaron en
cada una de las etapas en que se cosecharon individuos, pasdndose por el medidor de
area ya sea la totalidad del follaje de cada individuo o bien una muestra del mismo,
cuando las plantas eran muy grandes. Se efectuaron las medidas de las hojas de las 6
plantas cosechadas en cada parcela durante los tres primeros muestreos y en la cosecha

final se seleccionaron 9 plantas, para posteriormente determinar el peso seco (Tabla 3)
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Figura 13. Disefo de muestreo para la medicion indice de area foliar (LAI) en el campo. Las flechas azules indican las medidas tomadas sobre el dosel
y las flechas naranja indican las medidas tomadas bajo el dosel, para un total de 16 medidas por estrato y 4 medidas por encima del dosel. En este
sentido, durante la emergencia se tomé un total de 20 puntos, y en las siguientes etapas 40 puntos por parcela. Se presenta el sensor hemisférico # con
su respectiva apertura de 45°.
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A. Entre plantas

Estrato alto

Estrato bajo

B. Entre Hileras

Estrato alto

Figura 14. Disefio para el muestreo del indice de area foliar. Se muestra la disposicion espacial
del sensor de radiacion difusa del analizador del dosel (LAI-2000), A. entre plantas
de un mismo surco y B. entre hileras, donde se observa la ubicacion de las distintas

medidas realizadas en los respectivos estratos del dosel.
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5.6.6. Fotosintesis

Se realizaron mediciones de fotosintesis foliar con el fin de obtener las curvas de
respuesta de la asimilacién a la radiacion de las plantas que crecian en diferentes
condiciones de fertilizacion de nitrogeno utilizando la ecuacion de la hipérbola no
rectangular (EC. 2); ademas se evalud el comportamiento en el tiempo de los diferentes
parametros de esta ecuacion. Las mediciones de fotosintesis foliar se realizaron en
cuatro etapas, correspondientes a las principales fases fenoldgicas del cultivo: cerca de
los 8 dias después de la emergencia, inicio de la tuberizacion (28 DDE), méaxima
expansion foliar (54 DDE) y cerca de la cosecha (75 DDE, Tabla 3).

Se utiliz6 un sistema portatil de medicion de intercambio de gases (ADC marca
LICOR, LCAA4, ver apéndice 13) para determinar las tasas de asimilacion neta de CO,
en hojas maduras y senescentes del estrato alto y bajo del dosel; es decir bajo dos
condiciones, con hojas a plena exposicidon solar y hojas autosombreadas (hojas de la
parte baja del dosel) de un individuo en cada parcela, para un total de nueve individuos
por muestreo (tres por tratamiento). Durante la méxima expansion foliar se encontraron
hojas maduras y senescentes en la parte baja del dosel, mientras que en la cosecha todas
las hojas de la parte baja del dosel estaban en senescencia (coloracion amarilla). El
sistema portatil (ADC) permiti6 hacer mediciones de parametros ecofisioldgicos como
densidad de flujo de fotones (DFF), conductancia estomatica (gs), CO, interno (Ci) y
asimilacion neta (A).

Se colocaron por encima de la camara del ADC, de uno a cuatro trozos de mallas
sombra con la misma densidad y dimensiones de 20 x 20 cm a una altura de 3 cm, con
el proposito de reducir la radiacion a medida que se superponian las mallas, con el fin
de obtener valores de fotosintesis a diferentes niveles de radiacion y lograr construir las
curvas de respuesta. Finalmente, se colocd un trozo de polietileno negro con las mismas
dimensiones sobre la ultima malla para interrumpir por completo la incidencia de la
radiaciéon sobre las hojas y obtener valores negativos de intercambio de CO,,
correspondientes a la respiracion. Al iniciar las mediciones de fotosintesis foliar, no se
colocd ninguna malla, es decir con disponibilidad total de la radiacion solar, cerca de los
2500 umol m” s”'. Posteriormente se colocé la primera malla, y después de haber
tomado de 3 a 5 puntos de asimilacion se coloco la segunda malla, y asi sucesivamente

hasta colocar el trozo de polietileno que cubria toda la hoja.
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Se tomaron en promedio 3 puntos de asimilacion para los diferentes niveles de
densidad de flujos de fotones (desde 2500 a 20 umol m™ s DFF), disminuyendo la
radiacién cada 150 pmol m? s™ aproximadamente; para un total aproximado de 45
puntos en cada estrato del dosel (cerca de 90 puntos por individuo en cada parcela
considerando ambos estratos del dosel). En el primer muestreo, sélo se tomaron puntos
para un Unico estrato, ya que las plantas eran de pequefio porte.

Todas las hojas seleccionadas para medir fotosintesis fueron cosechadas para
determinar el area foliar en el laboratorio con el medidor de 4rea LICOR modelo LI-
3100, posteriormente se secaron en la estufa a 70 °C, determino el peso seco y luego se
molieron, para finalmente determinar el contenido de nitrogeno total a través del

método de micro-Kjeldahl.

5.6.7. Respiracion

Se realizaron mediciones de respiracion en el laboratorio en condiciones de
oscuridad de los diferentes organos (hojas, tallos, raices, estolones y tubérculos) de una
planta por cada parcela de cada tratamiento (Tabla 3). Los 6rganos fueron previamente
lavados y separados. Para el caso de las hojas, inicialmente se midi6 la respiracion de
una porcion de tallos y hojas a la vez (vastago) de las plantas de cada parcela de cada
tratamiento. Después de separadas las hojas del tallo se midi6 el area foliar, y
finalmente se determind la respiracion de los tallos solos. La respiracion foliar fue
calculada como la diferencia entre el tallo y el vastago (hoja + tallo). Los 6rganos se
colocaron en una camara sellada de 0,0135 m’, con ventilacion interna y un radiador
con una manguera conectada al refrigerador, con el cual la temperatura fue
modificandose de manera decreciente a intervalos de 5°C; aproximadamente desde los
30°C a los 10°C y medida con un multimetro digital conectado a termopares que estaban
dentro de la camara. La respiracion (cambio en la concentracion de CO,), fue medida
con un analizador de gas infrarrojo (ADC-marca LICOR) conectado a la camara, a
intervalos de un minuto durante cinco minutos para cada temperatura. Este sistema tiene
la ventaja de que se pueden medir continuamente la liberacion del diéxido de carbono y
las condiciones dentro del contenedor; es decir, desde concentraciones iniciales de CO,

de 350 ppm, humedad relativa entre 80 y 90 % vy la temperatura dentro de la camara.
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Luego los organos se identificaron y fueron colocados en la estufa a 70°C, para la

posterior determinacion del peso seco y nitrogeno.

5.6.8. Parametros climaticos

Durante el ciclo del cultivo se realizaron mediciones de las principales variables
climaticas necesarias para la modelizacion del crecimiento del cultivo, tales como:
temperatura del aire (°C), radiacion solar (MJ / m’) y precipitacion (mm), variables que
fueron medidas a intervalos de 30 min, las dos primeras, y de cinco minutos la Gltima.
Las mediciones se realizaron con una estacion climatica marca CAMPBELL. Se midio6
la radiacion total incidente diaria con un pirandmetro LICOR, modelo LI-200x,
colocado a una altura de 2,5 m sobre el suelo y conectado a un almacenador de datos
CAMPBELL modelo CR10X, que es parte de la estacion climatica ubicada en el area de

estudio al lado del ensayo experimental.

5.9. Procesamiento de datos
5.9.1. Parametros de la hipérbola no rectangular

El célculo de los parametros de la hipérbola no rectangular (Lambers ef al. 1998)
utilizando la respuesta de la fotosintesis a la radiacion medida en campo (Pn y Rad
desde 0 a 2000 pmol m* s™) fue realizado utilizando el software STATISTIC 6.0 para
Windows (StatSoft, Inc., Tulsa USA).

5.9.2. Indice de &area foliar (LAI) y area foliar especifica (SLA)

Se realizaron calculos para conocer el LAI por estrato del dosel, asi como
estimar el LAI diariamente en cada réplica de cada tratamiento a lo largo del desarrollo
del cultivo. El LAI del estrato bajo del dosel se obtuvo como la diferencia en el LAI de
todo el dosel menos el LAI del estrato alto en las respectivas fechas de muestreo. Para
conocer el LAI diario del cultivo por estrato, necesario para la modelizacion, se
ajustaron los datos a ecuaciones polindmicas de tercer grado utilizando los puntos de
campo y laboratorio a la vez.

Con los valores de area y peso foliar se calcul6 el area foliar especifica (SLA,

cm’/g) como el cociente entre el 4rea foliar y el peso foliar tanto de las hojas
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seleccionadas para las mediciones de fotosintesis como de las cosechadas para la

determinacion de biomasa.

5.9.3. Concentracion de N por unidad de area foliar

La concentraciéon de nitrégeno por unidad de area foliar (mg N/cm?), se calculd
como el cociente entre la concentracion de N por unidad de peso y el area foliar
especifica para cada una de las réplicas de cada tratamiento durante las principales fases

fenologicas del cultivo.

5.9.4. Coeficiente de extincion de luz
Se estimo el coeficiente de extincion de la radiacion, mejor conocido como “kc”
(Sinoquet et al 2000, Martineau 2004) con la utilizacién de los angulos foliares (w)

mediante la férmula;

Ke=0,988 * cos™ [w/2] Ec. 14

5.9.5. Indice de Nutricion de Nitrégeno (NNI)

El NNI se calcul6, en cada etapa del desarrollo del cultivo para cada réplica de
cada tratamiento, como el cociente entre la concentracion de nitrégeno en la biomasa
total del cultivo y la concentracion critica de nitrogeno (Lemaire et al 1989). El indice

es el siguiente:

NNI = [Nc]/ [Nec] Ec 15

donde [Nc] es la concentracion de nitrogeno medida en la biomasa total del cultivo, y
[Ncce] es la concentracion de nitrogeno critica para alcanzar el méximo crecimiento. La
concentracion nitrégeno ([Nc]) en el cultivo fue calculada como el contenido porcentual
de N en toda la planta considerando todos los compartimientos, y la concentracién

critica de N se calcul6 por medio de la ecuacion propuesta por Greenwood et al (1985):

[Nee]= 1,35 * (1 + 3*e 0-207BS) Ec. 16
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donde se relaciona la cantidad de N acumulado por el cultivo y su biomasa en peso seco

(BS) por unidad de area de terreno (Mg ha™).

5.9.6. Radiacion fotosintéticamente activa interceptada (IPAR)

La cantidad diaria de radiacion fotosintéticamente activa incidente (PAR) se
calculé como el 48% de la radiacion total incidente diaria medida con el pirandmetro
(Martineau 2004). Utilizando la radiacién fotosintéticamente activa incidente, el
coeficiente de extincion de luz y el indice de area foliar, la radiacion fotosintéticamente
activa interceptada por el cultivo se calculd con la ecuacion de Monsi y Saeki 1960

(Lambers 1998):
IPAR = PAR * (1 — e A Ec. 17

donde IPAR es la cantidad de radiacion fotosintéticamente activa interceptada, PAR la
radiacion fotosintéticamente activa incidente, KC el coeficiente de extincion, LAl es el
indice de area foliar. Posteriormente se calcularon los valores de IPAR acumulados
expresado en MJ m™ para todas las etapas fenologicas del cultivo. La IPAR fue
correlacionada con el indice de nutricién de nitrogeno (NNI) para analizar el efecto que

tienen los tratamientos de fertilizacion.

5.9.7. Eficiencia en el uso de la luz (RUE) y del nitrégeno (PNUE)

La eficiencia en el uso de la luz (RUE) fue calculada como el cociente entre la
cantidad de biomasa seca (g m?) y la IPAR acumulada (MJ m™) en las principales fases
fenologicas del cultivo (Manrique et al. 1991; Tei et al. 1996; Rosati et al. 2004).

La eficiencia en el uso del nitrogeno fotosintético (PNUE) fue calculada como
el cociente entre la fotosintesis a 2000 umol m? s de radiacion, utilizando la ecuacion
de la hipérbola no rectangular, y la cantidad de nitrégeno foliar expresada en mol N m™
de superficie foliar. Para la realizacion del calculo fue necesario determinar ambos
parametros en la misma hoja, de cada réplica de cada tratamiento. El célculo se realizd

estrato bajo y alto del dosel y en las diferentes etapas fenoldgicas del cultivo (Tabla 3).
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5.9.8. Respiracion
Para calcular la tasa de respiracién en la oscuridad (R, pmol m™ s™), en base a
las medidas de CO; dentro de la cdmara obtenidas con el ADC, se utilizo la siguiente

formula:
R=VxACO,/Px At Ec. 18

donde V es el volumen de la camara (0,0135 m?), P es el peso del 6rgano (g) y ACO; es
el cambio en la concentracion de CO, (umol m?), y At el intervalo de tiempo en

segundos.

5.9.9. Migracion de asimilados y nitrégeno

Los datos de biomasa y nitrégeno en los distintos érganos a lo largo del tiempo
se ajustaron a funciones polindmicas con el fin de estimar las cantidades producidas y
acumuladas en funcién de los DDS (Tabla 3). Para la biomasa total y de tubérculos, el
N acumulado en la biomasa total y en los tubérculos, los datos se ajustaron a funciones

de Gompertz:

Y= a*exp Pt Ec. 19

donde Y es la biomasa, t el tiempo, a,b y ¢ son parametros obtenidos por ajuste de los
datos experimentales (Hunt 1982). Derivando dichas funciones (Apéndice 4) se
calcularon las tasas diarias de crecimiento absoluto (AGR), crecimiento de tubérculos
(TGR) y acumulaciéon de N en la biomasa total (NAR) y en los tubérculos (TNAR).
Posteriormente se calcularon las tasas diarias de migracion de asimilados (TMA =
TGR-AGR) y las tasas diarias de migracion de N (TMN = TNAR-NAR). El total de
asimilados y N que migran se calculdé como la integracion del area bajo la curva de la

tasa de migracion en el tiempo (Sarmiento 1995, Machado 2005).

5.10. Analisis estadistico
Debido a que parte de los datos no cumplian con las condiciones o supuestos del
ANOVA paramétrico (normalidad, homogeneidad de las varianzas, no correlacion entre

las medias y desviacion normal) se realizdo la prueba no paramétrica de Friedman,
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utilizando como factores los tratamientos y tomando en cuenta el efecto de los bloques.
Esta prueba es ideal para disefios de bloques al azar y datos con distribucion no normal.
La comparacion multiple de medias se realizé con la prueba de Tukey no paramétrico.
Para determinar diferencias de los parametros de la hipérbola no rectangular y
parametros foliares entre periodos se realizo un ANOVA de medidas repetidas, con su
respectiva prueba a posteriori de Tukey para determinar las diferencias entre medias

(Sokal & Rohlf 1981; Zar 1998).

5.11. Modelo ecofisiologico

Se desarroll6 un modelo de simulacidén con el objetivo de calcular diferentes
flujos y coeficientes asociados a procesos del balance de carbono del cultivo de papa en
los diferentes tratamientos de fertilizacion (Apéndice 10). Para cada tratamiento se
realizaron calibraciones para conseguir los mejores ajustes entre los valores obtenidos
en campo con los simulados en funcién de la PPB, distribucion de biomasa y
respiracion. Para este fin se utilizo el software Vensim version 4.2., el cual permitio
calcular los coeficientes de asignacion de biomasa a los diferentes oOrganos,
translocacion, mortalidad y exudacion (tabla 2). Todos estos componentes funcionales
permitieron hacer inferencias con respecto a la respuesta del balance de carbono frente a
las variaciones del nitrogeno, y asi tratar de explicar las hipdtesis planteadas.

El modelo representa la secuencia de lo que ocurre en el sistema planta con
respecto al balance del carbono, desde la captacion de luz para la fotosintesis (figura
15), la asignacion de fotoasimilados a los diferentes drganos como el principal flujo del
modelo (figura 16), asi como los procesos que implican transferencias y salida de
carbono del sistema tales como la respiracion, exudacion y mortalidad (figura 17). La
principal variable de estudio fue la biomasa de los distintos 6rganos, que representan las

cajas rectangulares como se muestra en la figura 16.
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Tabla 1. Parametros y variables utilizadas en el modelo del balance de carbono del cultivo de

papa. * calculados ** calibrados y sin asterisco indica datos de entrada.

Intercepcion de la radiacion

Simbolo Variables y parametros Unidades
Rad Radiacion total MJ m? dia’
Kc coeficiente de extincion de luz -
LAl Indice de area foliar por estrato -
PAR Radiacion fotosintéticamente activa MJ m? dia™
*IPAR Radiacion fotosintéticamente activa interceptada MJ m? dia™
Fotosintesis y productividad
*Pb) Fotosintesis bruta foliar en cada estrato del dosel umol m?s™
Pmax Fotosintesis foliar a saturacion de luz umol m™s™
m Rendimiento cuantico pmol CO, pmol™
q Factor de curvatura de la hipérbola no rectangular adimensional
*PPB Produccion primaria bruta g C m”dia”
*4) Produccion primaria bruta asignada a 6rganos gC m” dia”
**Qw Coeficiente de asignacion de asimilados a 6rganos dia’!
*PPN  Produccion primaria neta gC m” dia”
Respiracion
*R Respiracion total gC m”dia”
*Rm; Respiracion de mantenimiento g C m”dia”
*Reg Respiracion de crecimiento g C m*dia’
*Crmg  Coeficiente de respiracion de mantenimiento dia™!
*Creg Coeficiente de respiracion de crecimiento dia™
Translocacion, mortalidad y exudacion
*Tw Translocacion desde hojas, tallos y raices hacia tubérculos gC m”dia’
**Cty  Coeficiente de translocacion dia™
*Ttm Translocacion desde el tubérculo madre (semilla) gC m”dia”
**Ctm Coeficiente de translocacion desde el tubérculo madre dia™
*M Mortalidad de hojas y tallos gC m”dia’
**Cmg  Coeficiente de mortalidad dia™
*E Exudacion radicular g C m”dia”
dia’!

* *Ce

Coeficiente de exudacion
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Tabla 1. Continuacion, parametros y variables utilizadas en el modelo del balance de carbono
del cultivo de papa. * calculados ** calibrados y sin asterisco indica datos de entrada.

Concentracion de nitrégeno

Nh N hojas
Nta N tallos

/100
Nr N raices 1
gNg

Ne N estolones

Ntu N tubérculos

Biomasa (dato de entrada y variable del modelo)

By Biomasa de 6rganos

Bh Biomasa hojas

Bta Biomasa tallos

Bra Biomasa raices
Best Biomasa estolones gm?
Btu Biomasa tubérculo

Btm Biomasa tubérculo madre

BT Biomasa total

Ne Necromasa

5.11.1. Descripcion del modelo

Las distintas variables y parametros utilizados en el modelo se muestran en la
tabla 1; y la caracterizacion de los diferentes procesos asociados al balance del carbono
estan representados en el modelo de la siguiente manera: la fotosintesis (figura 15),
distribucion de asimilados a la biomasa y translocacion (figura 16) y componentes
funcionales que implican salida de carbono como respiracion, mortalidad y exudacion

(Figura 16 y 17).

Intercepcion de la radiacion y fotosintesis

La intercepcion de la radiacion en el estrato alto del dosel fue calculada cada
media hora en funcion de la radiacion incidente (Rad), el coeficiente de extincion de luz
(Kc) y el indice de area foliar (Ec A2). La radiacion que llega al estrato bajo del dosel se
calcul6 como la diferencia de la radiacion total menos la que se intercepta en el estrato

alto (Ec. A3).
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Tabla 2. Ecuaciones del modelo para describir procesos asociados al balance del
carbono. La descripcion esta hecha por 6rganos (i) y estratos del dosel (e).

Coeficiente de extincion de luz:
Ke = 0,988 * cos™ [w/2] (A1) (Sinoquet et al 2000)
Radiacion interceptada arriba:
IPAR 41y = PAR * (1 —e *"")  (A2)
Radiacion interceptada abajo:
IPAR 4y = (PAR - IPAR ) * (1 —e %) (A3)
Fotosintesis foliar en cada estrato del dosel:

Pngy =LAl * 1/2q [(mPAR + Pmax) - \ (mPAR + Pmax)’ — 4mgPmaxPAR] *( 1800 * 12) / (
1x10° * 0,4) (A4) (Lambers et al 1998)

Translocacién del tubérculo madre:

Ttm = Btm * Ctm  (Ab5)
Produccion primaria bruta:

PPB = SUM (Pn arriba + Pn abajo) + Ttm  (AB)
Asignacion de asimilados por érgano:
A y=PPB*Q (A7)
Coeficiente respiracién de crecimiento:

Cregy = I-1/(((Nh*5.25)/0.472) + ((1-Nh*5.25)/0.9)) (A8) (Modificado de Penning de Vries
1974 y 1975; Cannell & Thornley 2000)

Respiracion de crecimiento:
Rcy = Crey*Qqy*PPB - (A9)
Respiracion de mantenimiento:
Rmgy = 0,0027 * Ny, * exp (0,0693*T)  (A10) (Ryan 1991)
Rmg = Crm * B; (All)
Respiracion total:
Rtg = (Rmg + Rep) (Al2)

Rt =} Rt
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Translocacion desde hojas, tallos y estolones hacia tubérculos:
Ty = Ctyy* By (AL3)

Mortalidad hojas y tallos:
Mgy = Cmg * Bgy (Al4)

Necromasa:
Ne/dt = Mtallos + Mhojas  (A15)

Exudacion radicular:
E = Ce*Braiz (Al6)

Biomasa de hojas y tallos:
Bysdt = Ay — Ry — Ty — My (ALT)

Biomasa de raiz:
Braiz/dt = Ar - Rr—E (Al8)

Biomasa de tubérculos:
Btu/dt = (Atu + Ttu + Tta + Test) — Rtu  (A19)

Biomasa total:
BT/dt = Bh + Bta + Bra + Best + Btu (A20)

Produccién primaria neta:
PPN =PPB-Rt—E (A21)

Utilizando valores de LAI diario por estrato que fueron obtenidos utilizando
ecuaciones polinomicas de tercer grado y la radiacion incidente (medida cada media
hora, y multiplicada por 0,48 para pasar a PAR) se calcul6 la asimilacién cada media
hora por estrato del dosel, y posteriormente se sumo la asimilacion de estrato alto y bajo
para obtener la produccion primaria bruta diaria del cultivo (Ec A6). En este sentido, la
fotosintesis bruta diaria (sin respiracion) en cada estrato del dosel fue simulada
utilizando los parametros de la hipérbola no rectangular medidos en 4 muestreos (tabla
1, Ec A4), y que permitieron describir la respuesta de la asimilacion a la radiacion a lo
largo del desarrollo. Entre muestreos los parametros se extrapolaron linealmente (figura
15). Con la suma de la fotosintesis del estrato bajo y alto del dosel conjuntamente con
los asimilados provenientes del tubérculo madre por translocacion (Ec AS), se
determind la PPB diaria del cultivo (Ec A6). La transformacion de los datos puntuales

-1

de fotosintesis expresados en pmol m® s’ en PPB diaria del cultivo se hizo
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multiplicando la ecuacion de la hipérbola no rectangular por el LAI*10000 para llevar
de cm? a m?, por 1800 para llevar de segundos a media hora, dividido entre 10000 para
transformar de pmol a mol, por 12 para llevar de mol de C a g, y finalmente por 0,40

para llevar g de biomasa a g de carbono.

LAl arriba

Figura 15. Estructura del componente fotosintesis del modelo del balance de carbono del
cultivo de papa. Se muestran parametros (circulos), variables auxiliares (rectangulos

lineas continuas) y flujos (rectangulos lineas discontinuas). Paso de tiempo de 30
min.

Rc total

Btubérculo

Figura 16. Estructura del modelo del balance de carbono del cultivo de papa: distribucion de
asimilados hacia los 6rganos, translocacion hacia los tubérculos y la respiracion de
crecimiento. Se muestran parametros (circulos), variables de estado (rectangulos
lineas gruesas) y flujos (rectangulos lineas discontinuas). Paso de tiempo de 1 dia.
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Distribucion de los asimilados

Los coeficientes de asignacion de asimilados a los diferentes 6rganos fueron
calculados para cada tratamiento de fertilizacion a través de un proceso de calibracion
interactivo, para que la biomasa simulada se ajustard lo mejor posible a la biomasa
medida a lo largo del desarrollo y en cada compartimiento (Ec A7). Estos coeficientes
se consideraron variables en el tiempo y se calibraron utilizando valores a lo largo del

desarrollo, con interpolacion lineal.

Respiracion

Se realizaron calculos de respiracion para cada 6rgano y tratamiento, pero se
calcul6 por separado la respiracion de crecimiento (Rc) y mantenimiento (Rm) de cada
organo. La Rc esta directamente relacionada con la asignacion de asimilados,
produccion de biomasa y el coeficiente de respiracion de crecimiento (Ec A9). El Crc
depende de la composicion quimica de la biomasa producida, por lo tanto fue simulada
en base a los planteamientos de Penning de Vries (1974, 1975), pero simplificando la
composiciéon de los organos como si estos estuvieran formados principalmente de
proteinas y carbohidratos (con costos de produccion de 0,528 y 0,1 respectivamente).
Las proteinas se calcularon en funcion de la concentracion de N del 6rgano multiplicada
por 5,25 y los carbohidratos como el total de biomasa producida menos las proteinas
(Ec. AS).

La Rm en los distintos érganos se calcul6 a través de dos métodos utilizando las
ecuaciones A10 y All. Con el primer método la Rm fue simulada en base a los
planteamientos de Ryan (1991) que toma en consideracion la influencia del nitrogeno y
temperatura debido a la fuerte correlacion que presentan dichos factores con la
respiracion. El efecto de la temperatura sobre la respiracion se cuantifico a través del
coeficiente de temperatura, o factor Q;o, el cual reflej6 los cambios en la tasa de
respiraciéon por cada 10°C de cambio en la temperatura (desde 10°C hasta 35°C,
utilizando como promedio 18°C). Se utilizaron los valores de concentraciéon de N
medidos en cada 6rgano.

En el segundo método se utilizaron los datos medidos de respiracion en la
oscuridad, suponiendo que en estas condiciones se representa Unicamente la respiracion

de mantenimiento. Donde la Rm depende de la relacion proporcional del coeficiente de
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respiracion de mantenimiento (Crm) y la biomasa (McCree 1970; Thornley 1970, 1971;
Ec All). Posteriormente se realizaron comparaciones de la Rm calculada con los dos
métodos en cada uno de los tratamientos y etapas fenoldgicas; y finalmente se calculd la
respiracion total que corresponde a la suma de la respiracion de crecimiento y

mantenimiento de los distintos o6rganos (Ec. A12, Figura 17).

Translocacion, mortalidad y exudacion

La translocacion, mortalidad representan procesos que implican transferencias
de carbono, mientras que la exudacion una salida de carbono del sistema; por lo tanto
fueron calculados en funcion de la biomasa de sus respectivos organos y a través de la
calibracion de los distintos coeficientes utilizando los valores medidos de biomasa de
hojas, tallos y necromasa. Entonces se asume que el exceso de asimilados que no
pudieron destinarse a la biomasa fueron transferidos o liberados como exudados

radiculares (Ecuaciones A13, A14, A16).

Distribucion de biomasa y balance de carbono

La produccion de biomasa fue calculada en funcién del tiempo considerando el
balance completo; es decir lo que se asigna de la PPB, menos lo que sale por respiracion
y mortalidad (Ec A17). Por otro lado, para calcular la biomasa radicular se tomé en
consideraciéon lo que se puede perder por exudacion como flujo de salida (Ec A18).
Mientras que la biomasa total se calculé como la suma de la biomasa acumulada en
cada compartimiento (Ec A20), aunque también se podria calcular a través de la PPN

como se indica en la ecuacion A21.
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Figura 17. Estructura del modelo del balance de carbono del cultivo de papa: flujos de salida a
través de la respiracion de mantenimiento, mortalidad y exudacion. Se muestran
parametros (circulos), variables de estado (rectangulos lineas gruesas) y flujos
(rectangulos lineas discontinuas). Paso de tiempo de 1 dia.

Tabla 3. Esquema sintético de las principales mediciones, disefio de muestreo y calculos

realizados.

Mediciones y calculos a nivel de hojas individuales

. Variabl L o .
Simbolo a ,ab ey Réplicas y disefio de muestreo Objetivo
parametros
Pn Fotosintesis 4 muestreos, 1 planta por parcela, a los 8, | Calcular la PPN y evaluar el
28,54y 75 DDE. efecto de la fertilizacion de N.
NE Nitrégeno 4 muestreos, 1 planta por parcela, a los 8, | Para correlacionarlo con la
foliar 28,54y 75 DDE. asimilacion, respiracion, SLA
. 4 muestreos, 1 planta por parcela, a los 8,

Pf Peso foliar 28,54y 75 DDE. Para calcular el SLA
Para calcular la cantidad de N
SLA Area foliar 4 muestreos, 1 planta por parcela, a los 8, | por unidad de area foliar, y

especifica

28,54 y 75 DDE.

correlacionar con el Nf, A y
R.

Mediciones y calculos a nivel de plantas y el cultivo

Evaluar el efecto de Ila
Biomasa por 4 muestreos, 6 plantas por parcela, a los 13, | fertilizacion de N sobre
B roan P 36,57 DDE y 18 plantas por parcela a los 85 | asignacion  de  biomasa.
organo DDE. Utilizar para la calibracion del
modelo.
Respiracion | 4 muestreos, 1 planta por parcela, a los 15, Pgra utlilfzar en el modelo de
R . simulacion del balance de
por 6rgano 40,58 y 85 DDE.
carbono.
N Nitrégeno por | 4 muestreos, 6 plantas por parcela a los 13, | Determinar asignacion de N.

organo

36,57 DDE y 18 plantas por parcela a los 85

Calculo de respiracion de
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DDE.

crecimiento y de
mantenimiento en el modelo.

Indice de area

En campo: 8 muestreos, a los dias 25, 34, 46,
50, 59, 66, 75, 83 DDE. En el laboratorio: 4

Calcular la radiaciéon

Lal foliar muestreos; 6 planta por parcela a los 16, 37,60 | interceptada en el modelo.
DDE y 18 plantas a los 85 DDE.
Para calcular la cantidad de N
Area foliar 4 muestreos, 6 plantas por parcela, a los 13, foliar por unidad de arca
SLA , 36,57 DDE y 18 plantas por parcela a los 85 P Y
especifica DDE relacionar con las tasas de
' asimilacion.
. 4 muestreos, 6 plantas por parcela, a los 13, .
mg N/em? N por umdg d 36,57 DDE y 18 plantas por parcela a los 85 Relac10ngr con 12’15 tasas de
de area foliar DDE asimilacion.
W Anoulo foliar 4 muestreos, 3 plantas por parcela, a los 13, | Calcular el coeficiente de
& 36,57 y 85 DDE. extincién de luz
Coeficiente de Calcular la radiacion
. 4 muestreos, 3 plantas por parcela, a los 13, | .
Kc extincion de 36.57 v 85 DDE interceptada para calcular
luz 1Y ) RUE y para la modelizacion
Indice de 4 muestreos, 6 plantas por parcela, a los 13, gg?\llu;;eclueli[igo de nutricion
NNI nutricion de | 36,57 DDE y 18 plantas por parcela a los 85 . ’
nitrocen DDE Correlacionar con RUE,
0Beno : IPAR
L Calculado con PAR cada 30 minutos y .
IPAR .Rad1a010n registros diarios, Kc y LAI desde los 13 DDE. Ca!cular RUE y utilizar para
interceptada estimar PPB en el modelo.
Eficiencia en | 4 muestreos, 6 plantas por parcela, a los 13, Evaluar el efecto de los
RUE el uso de la 36,57 DDE y 18 plantas por parcela a los 85 .
. tratamientos
radiacion DDE.
Eficiencia en | 4 muestreos, 6 plantas por parcela, a los 13,
NUE el uso del 36,57 DDE y 18 plantas por parcela a los 85 Evaluar el efecto de los
o tratamientos
nitrogeno DDE.
Migracion de Calc.ula'tdo con la diferencia de la taga .de Evaluar el efecto de los
T™MA > crecimiento absoluto menos el crecimiento de .
asimilados i tratamientos
tubérculos.
. . Calculado con la diferencia de la tasa de
TMN Migracién de acumulacion de N en la biomasa total menos el Evaluar el efecto de los

N

N acumulado en tubérculos.

tratamientos




75

6. Resultados
6.1. Respuesta de la fotosintesis del cultivo de papa a la nutricion de

nitréogeno

6.1.1. Emergencia del cultivo

La dinamica del proceso de emergencia no present6d diferencias significativas
(p>0,05) entre los tratamientos con diferentes niveles de fertilizacion de nitrégeno
(Figura 18). Se consider6 como fecha de emergencia del cultivo para los distintos
tratamientos el dia 8 después de la siembra, debido a que mas del 50% de las plantas de
todas las parcelas estaban emergidas. Para el dia 16 después de la siembra las parcelas
alcanzaron porcentajes promedios de emergencia de 91,2; 91,3 y 92,1 para los
tratamientos 0-N, 133-N y 400-N respectivamente; y finalmente el 100% de emergencia
en todas las réplicas de todos los tratamientos fue alcanzado el dia 21 después de la

siembra, manteniéndose una densidad de 4,44 plantas/mz.

100

90 ~
80 A
70 A
60 A

50

% Emergencia

30 4
—a— 0-N

20 A —o— 133-N
—— 400-N
10 A

O T T T T T T T T T
0 2 4 6 8 10 12 14 16 18 20 22

Dias despues de |la siembra (DDS)

Figura 18. Porcentaje de plantas emergidas en funcion de los dias transcurridos después de la
siembra (DDS), en los tratamientos con diferentes niveles de fertilizacion de
nitrogeno, 0-N (@), 133-N (o) y 400-N (A). Media + desviaciéon normal. Los
valores medios fueron calculados por tratamiento, después de los conteos de
plantulas emergidas en cada parcela, n = 3.
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6.1.2. Fotosintesis foliar

En la figura 19 se muestra un ejemplo de las curvas de respuesta de la
asimilacion neta de CO; a la intensidad de radiacion fotosintéticamente activa (densidad
de flujos de fotones fotosintéticos, DFF) obtenidas en campo en plantas creciendo bajo
distintos niveles de fertilizacion de nitrégeno. Se observa que con la metodologia
utilizada es posible obtener valores de asimilacion regularmente distribuidos a lo largo
del rango de radiacién fotosintéticamente activa, entre 0 y 2500 umol m™ s™', lo cual
valida la metodologia empleada en el campo. Asimismo, se observa la baja dispersion
de los puntos de cada tratamiento, lo cual le da solidez a la estimacion de los parametros
calculados con la hipérbola no rectangular. En el campo se establecieron un total de 81
curvas como las mostradas en la figura 19, correspondientes a los diferentes
tratamientos, estratos del dosel (arriba y abajo) y fechas de muestreo (Apéndice 2).

En la tabla 4 se presentan los diferentes parametros de la hipérbola no
rectangular: fotosintesis neta maxima a saturacion de luz (Pmax), respiracion (Resp),
rendimiento cudntico (m) y el factor de curvatura (q); para los distintos tratamientos y
ctapas del cultivo con los respectivos valores de regresion (r’) de los ajustes
estadisticos. También se presentan los valores de fotosintesis neta a una radiacion de
2000 pmol m? s (Pao0), ya que éstos representan una forma mas realista de hacer
comparaciones entre tratamientos dentro del rango posible de radiacion, debido a que el
parametro Pmax es la asimilacion a radiacion infinita y tiende a dar valores muy altos y
alejados de las condiciones reales de campo.

Al comparar hojas equivalentes, es decir del mismo periodo y estrato, se observa
que en general los cuatro pardmetros de la hipérbola no rectangular tienden a aumentar
con el suministro de nitrégeno. En este sentido, las diferencias no siempre fueron
significativas. En el caso de Pmax sélo se presentaron diferencias significativas (p <
0,05) entre tratamientos durante la emergencia. Sin embargo en todos los muestreos se
mantuvo una tendencia consistente a valores entre 1 y 2 pumol m™ s™' mas altos en en
tratamiento 400-N, mientras que para los otros tres parametros las diferencias entre
tratamientos extremos (0-N y 400 N), fueron significativas (p < 0,05) sdlo en algunas
etapas. El parametro (q) fue el que presentd una respuesta mas significativa al

suministro de N, con diferencias entre tratamientos extremos que fueron siempre
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significativas, al menos para las hojas del estrato alto, indicando que a mayor suministro
de N se alcanza la saturacion en la curva de asimilacion a menor radiacion.

Contrariamente al efecto del suministro de N, el efecto del estrato del dosel
sobre los parametros de la fotosintesis fue mucho mas acentuado, con valores de Pmax,
Resp y m significativamente (p < 0,05) mayores en el estrato alto para casi todos los
periodos y tratamientos. El coeficiente de curvatura (q) fue el que presentd una
tendencia menos clara entre estratos. Asi mismo, se observa en la tabla 4 que las hojas
senescentes presentan valores para todos los pardmetros mas bajos que los de las hojas
no senescentes.

Finalmente, si analizamos el efecto del tiempo, vemos claramente que a lo largo
del desarrollo todos los pardmetros de la hipérbola no rectangular, con excepcion de g,
tienden a disminuir. En la tabla 5 se presenta la estadistica para las diferencias entre
etapas de desarrollo de algunos de los parametros de la hipérbola no rectangular. En la
figura 20 pueden visualizarse graficamente las tendencias temporales de P2oo9 y Resp en

los diferentes tratamientos, estratos y tipos de hojas.
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Figura 19. Ejemplo de las curvas de respuesta de la fotosintesis neta a la radiacion (PAR) en
los tratamientos con diferentes niveles de fertilizacion de nitrégeno. Cada curva
corresponde a los valores de las mediciones de fotosintesis obtenidos en una hoja y
su respectiva curva de ajuste calculada con la ecuacion de la hipérbola no
rectangular (n = 39 para 0-N, n = 41 para 133-N y n = 43 para 400-N). Estas curvas
corresponden al primer muestreo realizado a los 8 DDE.



Tabla 4. Efecto de los tratamientos de fertilizacion sobre los parametros de la hipérbola no rectangular, fotosintesis maxima (Pmax.), respiracién (Resp.),
rendimiento cuantico (m) y el factor de curvatura (g). Los valores representan la media de cada tratamientos en las distintas etapas, estrato del dosel (arriba arr,
abajo aba) y tipo de hoja + DE. Letras iguales en las columnas significa que no existen diferencias significativas entre los tratamientos por etapa (Prueba Tipo
Tukey, p <0,05,n=3.

PDE | rrat. Pmax FZ“TOI Resp (72“"10' p <0,05 q p <0,05 m p<005 | 2 | T2 (Emf'
CO,m™*s™) CO,m™s™) CO,m™“s™)
0-N 2529+1,02b 1,15+0,01b 0,617 +0,010 b 0,022 + 0,006 b 0,99 | 17.54£0,29b
8 | 133N 26,28+0,93b X’=6 1,48+0,10 a X’= 0731+0007a | X'=409 | 0023+0004b | X’=466 | 099 | 2021%024a
400-N 28,28 £1,94 a p=0049 182+016a | © 0041 0,766 + 0,014 a P =004 0,030 + 0,004 a p <002 0,99 [ 21,46%082a
O-N arr 1957 £0,35 a 1,04+0,30 a 0,652 % 0,116 ¢ 0,022 £ 0,002 a 0,99 | 1431£0,84 a
133-N arr 20,91+0,68 a 1,21£0,04 a 0,783 + 0,006 b 0,024 + 0,001 a 0,98 | 1533+054 a
400-N arr 22,08+0,94 b , 1,54+0,25 a 0,874 + 0,039 a 0,025 + 0,001 a 0,95 | 16,87 0,75 a
0-N ab 11,79+ 110 d | X 71901 | g 404043 b | X7=1005 | 0ggg+0103a | X =1309 | 0011+0003b | X°=5875 | 0,08 | 10,12+0,11 b
28 p =0,0104 p = 0,0439 p = 0,032 p < 0,0320
133-Nab 12,32+0,43 d 0,62+0,10 b 0,816 + 0,058 ab 0,014 + 0,001 b 0,99 | 10,40+ 0,44 b
400-N ab 15,35+0,32 ¢ 0,99+ 0,10 ab 0,621 + 0,060 ¢ 0,016 + 0,002 b 0,98 | 11,23+052 b
O-N arr 1423 +0,63 a 0,84+0,05 b 0,679 % 0,051 ¢ 0,018 0,001 a 0,96 | 11,56 £0,30 a
133-N arr 1525+ 0,45 a 1,10£0,31 a 0,790 + 0,063 b 0,024 + 0,002 a 0,99 | 12,69+045 a
400-N arr 16,48 £0,07 a 1,30+0,13 a 0,917 +0,017 a 0,026 + 0,002 a 0,99 | 12,88+0,37 a
0-N ab 10,02+1,49 b 0,35+0,03 ¢ 0,697 + 0,149 ¢ 0,015+ 0,001 ab 082 | 7,210,440 b
133-Nab 10,34 1,40 b 0,51+0,15 b 0,651 + 0,069 ¢ 0,020 + 0,001 a 0,85 | 876+024 b
5 | 400N ab 10542034 b | 2 oogos | 0812001 b | 2 o oo | 054420,002d | Lo )0, | 0024200022 | Lo ,, 0 | 087 | 875£023 b
0-N sen 404+045 c | p=0,00246 | 033+017 ¢ | p=0005 | 0429+002le | p=0041 | 0,007+ 0003b | p<0,0036 | 092 | 336+031 c
133-N sen 474+001 c 0,49+0,39 b 0,491 + 0,068 e 0,012 + 0,002 b 0,97 | 3,66+033 c
400-N sen 5,66 +0,05 ¢ 0,53+0,03 b 0,588 + 0,050 d 0,013 + 0,004 b 0,98 | 4,30+0,06 c
0-Narr 6,47+162 b 0,62+0,50 b 0,642 +0,05b 0,011 + 0,001 b 0,92 | 498+0,73 b
133-N arr 8,52+0,30 a 0,90 0,27 ab 0,672+0,11b 0,020 + 0,002 a 0,96 | 652+0,64 a
400-N arr 8,89+044 a ] 1,07+0,14 a 2 0,815+0,04 a 2 0021£0003a | y2_ 1,55 | 097 | 7502044 a
O-N sen 2,79+0,21 ¢ X"=15,01 | 026+012 b | X =8904 | 0357+005¢c X=1195 | 0005+0,001b | p<0,01417 | 0,94 | 2,55+0,32 ¢
75 p =0,01036 p =0,01129 p = 0,0352
133-N sen 351+0,17 ¢ 0,35+0,16 b 0,446 + 0,16 ¢ 0,010 + 0,006 b 0,95 | 250+0,10 c
400-N sen 3,86+ 0,50 C 0,43+0,13 b 0,458 + 0,10 ¢ 0,016 + 0,002 b 0,96 | 3,71£0,04 ¢

78
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Con respecto a la conductancia estomatica se observan diferencias significativas
entre tratamientos, lo que parece indicar este es un parametro sensible a la variacion en
la disponibilidad del nitrégeno, partiendo de la premisa de que las condiciones hidricas
del cultivo fueron controladas. Sin embargo, hay que realizar un estudio mas detallado
para evaluar la posible influencia de la g5 sobre la respuesta de la fotosintesis, por

ejemplo considerando las concentraciones de CO, interno al respecto (Apéndice 3).
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Figura 20. Variacion de la fotosintesis neta a una PAR de 2000 pmol m™ s (A) y de la
respiracion (B) en hojas ubicadas en el estrato de arriba y abajo del dosel, asi como
en hojas senescentes (e 0-N arr, o 133-N arr, ¥ 400-N arr, A 0-N aba, m 133-N
aba, 0 400-N aba, ¢ 0-N sen, ¢ 133-N sen y A 400-N sen ) en el transcurso del
tiempo después de la emergencia del cultivo (DDE) calculados con los ajustes de la
hipérbola no rectangular. Se presentan los valores medios y la desviacion estandar.



Tabla 5. Efecto de los tratamientos de fertilizacion sobre algunos parametros de la hipérbola no rectangular como fotosintesis méxima (Pmax, pmol CO, m%s™),
respiracion (Resp, pmol CO, m%s™), fotosintesis por area (P20 pmol CO, m? s™) el porcentaje de nitrogeno foliar (% Nf), nitrégeno por unidad de superficie
foliar (mg N/cm?), area foliar especifica (SLA, cm?/g), eficiencia en el uso del nitrégeno fotosintético (PNUE, pmol CO, mol N s™), y fotosintesis por unidad de
peso (P tmol CO, g s'1) en el transcurso de los DDE. Los valores representan la media de los diferentes tratamientos en las distintas etapas + DE. Letras
iguales en las columnas significa que no existen diferencias significativas entre los DDE (Prueba Tipo Tukey, p < 0,05, n=3).

Pmax (umol | Resp (pumol P2000 (Mol NF (% N (ma N / em? , PNUE P2000 ( Mol
Trat ooE | com?sy | co,m?sh) | com?sh (%) (mg ) | SLA (cm%g) (umoll\l(;g))z mol o, g*
8 2529+ 1,024 1,15+£0,01a 175+0,29 a 451+0,82a 0,431+0,08a 106,0 + 4,4 ¢ 57,2+560b 0,19+0,01a
28 19,57+0,35b 1,04£0,30a 143+0,84b 450+0,11a 0,31£0,03b 143,3+4,6b 700+88a 021£0,02a
O-Narr 54 14,23+ 0,63 ¢ 0,84 0,05 ab 11,6 +0,30¢c 3,85 £ 0,06 ab 0,22+0,01c 174,9+6,0a 736+33a 0,250+ 0,01 a
75 6,47 £1,62d 0,62+0,50 b 4,98+0,73d 2,45+0,27b 0,20£0,02¢ 1341+6,4b 349+24c¢ 0,07+0,03b
8 26,28 0,93 a 1,48 0,10 a 20,2 0,24 a 5,55 + 0,68 a 0,450 0,01 a 1234+3,1c 629+21b 0,26+0,01a
133-N arr 28 20,91+0,68b 1,21£0,04a 153+054b 522+0,40b 0,32£0,03b 164,7+7,1b 73,7£99ab 0,25+0,02a
54 1525+ 0,45¢ 1,10 +0,31ab 12,7£0,45¢ 4,26 +0,26 ¢ 0,21+0,01c 207,4+81a 864+38a 0,26+0,02a
75 8,52+0,30d 0,90£0.27b 6,5+0,64d 2,84+0,18d 0,21£0,02¢c 136,2+3,5¢ 441+49c¢ 0,09£0,01b
8 28,28 +1,94 a 1,82£0,16 a 21,1£0,82a 5,59+ 0,28 a 0,45+ 0,02 a 1342+ 12¢ 722+29a 0,29+0,01a
400-N arr 28 22,08+0,94 b 1,54+0,25a 16,9+0,75b 582+0,13a 0,33+0,01b 1750+54b 79,4 + 3,8 ab 0,28 +0,01a
54 16,48 £ 0,07 ¢ 1,30 £0,13 ab 129+£0,37¢c 4,79£0,08 b 0,21£0,02¢ 2358+33a 87,4+59b 0,29+0,02a
75 8,89+0,44d 1,07+0,14b 75+044d 3,05+0,32¢ 0,16 £0,02d 146,7+0,5¢ 50,8 +2,8¢ 0,12+0,01b
28 11,79+1,10a 0,40 £0,43 a 10,1+0,11a 3,36+0,11b 0,18 +0,01a 183,2+7,8b 575+11a 0,18+0,01a
0-N aba 54 11,02+ 1,49 a 0,35+0,03a 72£0,40b 3,59+0,08a 0,16 £0,02 a 218,8+29 a 616+64a 0,13+0,02a
28 12,32+0,43a 0,62+0,10a 10,4 £ 0,44 a 436+0,17a 0,20£0,02a 2105+79 a 60,1+6,8a 0,21+0,02a
133-N aba 54 10,34 +1,40 a 051+0,15a 88+0.24b 425+021a 0,18 +0,02a 232,1+33 a 67,2+62a 0,200,022
28 1535+0,32a 0,99+0,10a 112+052a 528+0,30a 0,23+0,02a 2223+4.2b 654+52a 0,24+0,02a
400-N aba 54 854+0,34a 0,81+0,01a 88+023b 433+0,17b 0,17+0,01a 259,9+3,6a 70,7+57a 0,22+0,01a
54 4,04+045a 0,33%0,17a 34+03la 2,63+£0,21a 0,16 0,02 a 163,7+1,3a 297+6,1a 0,06 0,02 a
0-N sen 75 2,79£0.21a 0,26+0,12a 2,6+032a 2,49+0,10a 0,17+0,01a 1479+ 1,3a 213+48a 0,03£0,01a
54 4,74+0,01a 0,49+0,39 a 37+0,33a 3,78+0,13a 0,20+0,01a 187,7+12a 254+13a 0,07 +0,01a
133-N sen 75 351+0,17a 0,35+0,16 a 25£0,10a 2,50 £0,08b 0,16+ 0,01 a 152,1+1,9b 213+18a 0,04£0,01a
54 5,66 + 0,05 a 0,53+0,03a 43+0,06a 381+052a 0,19+0,02 a 211,6+0,8 a 318+84a 010+001a

400-N sen
75 4,86 +0,50 a 0,43+0,13a 37+0,04a 2,57 +0,09b 0,16+0,01 a 1589+ 1,1b 322+52a 0,05+001a

80
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6.1.3. Area foliar especifica (SLA)

Como patron general se observa que el SLA tiende a aumentar con el suministro
de N, presentando diferencias significativas entre etapas fenologicas, estratos del dosel
y tipos de hojas de los distintos tratamientos; excepto cerca de la cosecha (Tabla 5y 6).
En la primera etapa de desarrollo el SLA fue marcadamente diferente (p<0,05) entre
todos los tratamientos, mientras que en la segunda etapa se presentaron diferencias
significativas (p<0,05) entre los tratamientos 133-N y 400-N con respecto al tratamiento
0-N en las hojas de arriba. En la cuarta etapa fenoldgica no se presentaron diferencias
(p>0,05) significativas del SLA ni entre tratamientos, ni entre estratos, ni entre tipos de
hojas (Tabla 6, Figura 21). Los mayores valores de SLA fueron alcanzados en las hojas
de abajo del tratamiento 400-N, lo que puede estar asociado a una respuesta de
aclimatacion al efecto del autosombreamiento o poca luz.

Cuando el SLA fue analizado por etapas fenoldgicas también se observaron
diferencias significativas (p<0,05) entre estratos del dosel y tipos de hojas de los

distintos tratamientos, excepto cerca de la cosecha (Tabla 5).
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Figura 21. Area foliar especifica (SLA) de las hojas seleccionadas para las mediciones de
fotosintesis en los distintos tratamientos de fertilizacion nitrogenada, en las
principales fases fenologicas del cultivo y en hojas ubicadas en la parte alta del
dosel (arr), parte baja del dosel (aba) y hojas senescentes (sen). (e 0-N arr, o 133-N
arr, ¥ 400-N arr, A 0-N aba, m 133-N aba, o0 400-N aba, ¢ 0-N sen, ¢ 133-N sen y
A 400-N sen). Los valores representan las Medias + DE (n = 3 por muestreo).
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6.1.4. Nitrogeno foliar

La concentracion de nitrégeno foliar (%) resultd mayor en el tratamiento
con alto nivel de suministro de nitrégeno (400-N) durante todo el desarrollo del cultivo,
considerando tanto las hojas de la parte alta y baja del dosel como las hojas senescentes.
Sin embargo, sélo se presentaron diferencias significativas (P<0,05) entre tratamientos
durante la emergencia, inicio de la tuberizacién y méxima expansion foliar (a los 8, 28 y
54 DDE respectivamente), donde las hojas de abajo del tratamiento 0-N presentaron los
valores mas bajos con respecto a los demds tratamientos (133-N y 400-N) y estratos
altos del dosel (Tabla 6). Durante la cosecha, cuando se alcanza la senescencia total, no
se presentan diferencias en la concentracion de nitrégeno entre tratamientos, estratos de
dosel y tipo de hoja (Figura 22A).

También se presentaron diferencias significativas del % Nf en las hojas del
estrato bajo del dosel (hojas de abajo) entre los tratamientos 0-N y 400-N, asi como
entre el inicio de la tuberizacion y maxima expansion foliar (28 y 54 DDE
respectivamente); mientras que en las hojas senescentes hubo diferencias entre las
etapas de maxima expansion foliar y cerca de la cosecha en los tratamientos 133-N y
400-N (Tabla 5). Estos son algunos de los ejemplos mads resaltantes con respecto a las
tendencias del %Nf.

La concentracion de nitrogeno foliar expresada en porcentaje mantuvo una
tendencia decreciente en el transcurso del tiempo después de la emergencia presentando
diferencias significativas en las hojas de arriba de todos los tratamientos (Tabla 5 y 6).
Los valores mas bajos fueron alcanzados cerca de la cosecha (75 DDE), los cuales
fueron diferentes (p<0,05) a los obtenidos en las demads etapas de desarrollo en los
respectivos tratamientos.

Cuando se analiza la variacién del N por unidad de area (mg/cm?) se observa
como tendencia general que no se presentan diferencias significativas entre tratamientos
a lo largo del desarrollo; mientras que si hay diferencias entre el estrato alto y bajo del
dosel (Tabla 6 y figura 22B), donde las hojas de abajo presentan valores de N por
unidad de area ligeramente inferiores a los obtenidos en la hojas de arriba. En este
sentido, se infiere que las plantas podrian presentar ajustes fenotipicos en las hojas

modificando el SLA para conservar el N foliar necesario para la fotosintesis.
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Cuando se analiza el efecto del tiempo sobre la concentracion de N por unidad
de area foliar se observa que esta disminuye durante el desarrollo del cultivo para todos
los tratamientos con una tendencia similar, presentdndose diferencias significativas
(p<0,05) entre etapas de desarrollo inicamente en las hojas del estrato alto del dosel,
mientras que en las hojas de abajo y senescentes no existen diferencias entre los

respectivos periodos (Tabla 5).

NF (%)
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Figura 22. Variacion de la concentracion de nitrégeno foliar en funcion del tiempo transcurrido
después de la emergencia (DDE) en los tratamientos con diferentes niveles de
fertilizacion y en hojas ubicadas en la parte alta del dosel (arr), parte baja del dosel
(aba) y hojas senescentes (sen). (® 0-N arr, © 133-N arr, ¥ 400-N arr, A 0-N aba, m
133-N aba, o0 400-N aba, ¢ 0-N sen, ¢ 133-N sen y A 400-N sen) Media + DE (n =
3 por muestreo).



Tabla 6. Efecto de los tratamientos de fertilizacion sobre el porcentaje de nitrogeno foliar (% Nf), nitrogeno por unidad de superficie foliar (mg N/
cm?), area foliar especifica (SLA, cm?/g), y eficiencia en el uso del nitrégeno fotosintético (PNUE, pmol CO, mol N s™). Los valores representan la
media de los diferentes tratamientos en las distintas etapas = DE. Letras iguales en las columnas significa que no existen diferencias significativas

entre los parametros por etapa (Prueba Tipo Tukey, p < 0,05, n=3).

PNUE
DDE Trat. Nf (%) p<0,05 N (mg N/ cm?) p <0,05 SLA (cm?/g) p <0,05 (pumol C(?z mol N s’ P < 0,05
)

0-N 451+1,82b 0,43 +0,083 a 106,0 + 4,4 572+56b

8 | 133N 555+068a | X°=467 045+0010a | X°=600 | 1234+31b | X’=6,00 62,9+2,1b X;°=4,67
400-N 5,59+0,28a p=0,036 0,45+0,017a | P=0097 1342+12a p=0,049 722+29a p=0,04
0-N arr 450+0,11b 0,31+0,025a 1433+ 4,6 C 70,0+ 88a
133-N arr 5,22 +0,40 a 0,32+0,033a 164,7+7,1b 73,7+99a
400-N arr 582+0,13a 2 0,33 +0,009 a 2 1750+£5,4b X2=14,62 794+38a

28 1 0-Naba 3,36+0,11¢c XE) - (1,"534 0,18+ 0,004 b XF; :_%)3(,)%9 183,2+7,8b p=0,012 575+1,1b X/*=13,09
133-Naba | 4,36+0,17b ' 0,20 + 0,020 b ' 2105+7,9a 60,1+ 6,8b p=0,02
400-N aba 5,28 + 0,30 a 0,23+0,024 b 2223+42a 654+52b
0-N arr 3,85+ 0,06 b 0,22 + 0,005 a 174,9+6,0C 736+33a
133-N arr 4,26 +0,26 b 0,21+0,010a 207,4+81b 86,4+38a
400-N arr 4,79+0,08a 0,21+0,021a 2358+33b 87,4+59a
0-N aba 3,59+ 0,08 ¢ 0,16 +0,015a 2188+29 b | X7=2347 616+64b

54 | 133-Naba | 425+021b 018+0023a | o, 2321433 b | P700028 672+6,2b

- X.2=21,60 -

400-Naba | 433+017b | X=2257 | 0,17+0,008a p=0,07 259,9+36 a 707+57b X"=21,60
0-N sen 263+021c | P=0034 | (16+0017a ' 1637413 ¢ 207 +6,1¢ p=0,0057
133-N sen 3,78+ 0,13 bc 0,20 + 0,005 a 187,7+1,2¢c 254+13¢
400-N sen 3,81+ 0,52 bc 0,19+ 0,024 a 2116+0,8 b 31,8+84c¢
0-N arr 2,45+0,27a 0,20+ 0,018 a 134,1+64a 349+24b
133-N arr 2,84+0,18a 0,21+0,019a 136,2+35a 441+49a

o5 | 400-Narr 3,05+0,32a i 016£0019a | ,,_,. | 1467%05a i 50,8+2,8a )
0-N sen 2,49+0,10a X"=1,76 0,17 £+ 0,013 a p': 0054 1479+13a X" =14,04 21,3+48¢c X/"=13,28
133-Nsen | 250+008a | P=0069 0,16 0,009 a ’ 152,1+19a p=006 213+18¢ p=0021
400-Nsen | 257+0,09a 0,16 + 0,010 a 1589+ 1,1a 322+52b

84




85

6.1.5. Fotosintesis por unidad de biomasa y eficiencia en el uso del nitrégeno

La asimilacién de CO, expresada por unidad de peso seco de la hoja (P00 PS)
presentd diferencias significativas entre tratamientos cuando fue analizada por estratos
del dosel y por etapas del cultivo (Tabla 6 y figura 23). Entre etapas de desarrollo en
general no existen diferencias significativas en la PyyooPS, manteniéndose relativamente
constante en el transcurso de los DDE, excepto en las hojas del estrato alto de todos los
tratamientos que a los 75 DDE presentaron una asimilacion menor (p<0,05) en
comparacion a las demas etapas fenologicas (Tabla 5). La P,oPS de las hojas de arriba
durante las primeras fenofases de desarrollo tiende ha mantenerse hasta los 54 DDE que
empieza a disminuir pronunciadamente hasta cerca de la cosecha a los 75 DDE llegando

a valores de 0,12 (400-N), 0,09 (133-N) y 0,07 (0-N) pmol CO, mg PS s (Figura 23).
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Figura 23. Variacion de la fotosintesis foliar neta a 2000 pmol m™ s por unidad de peso foliar
en los distintos tratamientos de fertilizacion nitrogenada, en las principales fases
fenologicas del cultivo en hojas ubicadas en el estrato alto del dosel (arr), estrato
bajo del dosel (aba) y hojas senescentes (sen). (® 0-N arr, o 133-N arr, ¥ 400-N
arr, A 0-N aba, m 133-N aba, 0 400-N aba, ¢ 0-N sen, ¢ 133-N sen y A 400-N
sen). Los valores representan las Medias = DE.
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La eficiencia en el uso del nitrogeno fotosintético (PNUE) por periodos de
muestreo presentod diferencias significativas (p<0,05) en todas las réplicas de todos los
tratamientos solo entre estratos del dosel, como entre tipos de hojas (Tabla 6). En este
sentido, se observa como durante la primera etapa del cultivo no existen diferencias
(p>0,05) en la PNUE entre los tratamientos 0-N y 133-N, pero si entre estos con
respecto al tratamiento 400-N; mientras que durante el inicio del la tuberizacion y en la
maxima expansion foliar (28 y 54 DDE respectivamente) no hubo diferencias de la
PNUE entre tratamientos cuando se analiza cada uno de los estratos del dosel (Tabla 6).

La PNUE en el transcurso de los dias después de la emergencia en general
present6 diferencias por tratamientos (Tabla 5). La PNUE tiende a aumentar hasta la
maxima expansion foliar (54 DDE) presentando marcadas diferencias entre etapas de
desarrollo, y posteriormente empieza a disminuir hasta la cosecha. Por el contrario, en
las hojas de abajo y senescentes no se presentaron diferencias (p>0,05) entre periodos

(figura 24, Tabla 5).
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Figura 24. Variacion de la eficiencia en el uso del nitrogeno fotosintético (PNUE) en los
distintos tratamientos de fertilizacion nitrogenada, en las principales fases
fenologicas del cultivo en hojas ubicadas en el estrato alto del dosel (arr), estrato
bajo del dosel (aba) y hojas senescentes (sen). (@ 0-N arr, o 133-N arr, ¥ 400-N
arr, A 0-N aba, m 133-N aba, 0 400-N aba, ¢ 0-N sen, ¢ 133-N sen y A 400-N
sen). Los valores representan las Medias = DE.
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Al analizar la relacion de la fotosintesis neta a 2000 pmol m™ s expresada por
unidad de area foliar tiende a variar ligeramente en funcion del SLA (Fig. 25A), en
contraste con la fotosintesis por unidad de peso foliar que presenta una respuesta mas
marcada al SLA por etapas fenologicas del cultivo (Fig 25B). En general se observa
como esta relacion tiende a presentar en el siguiente orden: 400-N > 133-N > 0-N, y
posteriormente desaparece durante la senescencia.

Con respecto a la fotosintesis por unidad de peso y area de las hojas senescentes
durante la maxima expansion foliar; asi como las hojas de estrato alto y senescente
durante la cosecha mantuvieron tendencias similares. Por otro lado, se observa una
relacion positiva entre la PNUE en funcion del SLA cuando se analiza por etapa
fenoldgica del cultivo, donde los tratamientos de mayor fertilizaciéon presentan los

mayores valores de ambos parametros (Fig. 25C).

6.1.6. Relacion entre la fotosintesis y concentracion de nitrogeno

La asimilacion de CO; a una radiacion de 2000 pmol m’ s (P2000) presentd una
relacion positiva (r* = 0,72) con la concentracion de nitrégeno cuando se consideran
todos los tratamientos, etapas de desarrollo del cultivo y estratos del dosel
simultinecamente (Figura 26A). Sin embargo el andlisis se realiza por etapa de
desarrollo del cultivo y por estrato se observa que el efecto de la concentracion de N
sobre la fotosintesis por unidad de area tiende a ser mucho menor (pendientes mas
bajas), pero no existe ninguna respuesta en las hojas senescentes. En el transcurso del
desarrollo del cultivo se observa que la asimilacion de CO, disminuye en todos los
tratamientos, y la concentracion de N también pero en menor proporcidon en
comparacion con la gran la variacion de la asimilacion (Figura 26A).

Cuando se analiza la relacion entre la fotosintesis por unidad de peso (P2og0 PS)
y la concentracién de nitrogeno foliar, se observa una relacion positiva mas fuerte que
cuando se compara por unidad de area (Fig. 26B). Esta relacion positiva se mantiene
con pendientes similares al analizar por separado los datos de cada muestreo y estrato.
Esto indica que la fotosintesis por unidad de peso foliar es la variable fisioldgica que
esta respondiendo mas directa, fuerte y consistentemente a la concentracion de

nitrégeno.
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Figura 25. Relacion entre Pyo por unidad de area foliar (A) y peso foliar (B), PNUE (C) con el
area folia especifica (SLA) en las diferentes etapas fenoldgicas del cultivo (E1=
emergencia, E2 = inicio de la tuberizacion, E3 = maxima expansién foliar, E4 =
cosecha) y en los distintos tratamientos de fertilizacion nitrogenada (Rojo 0-N,
Negro 133-N, Azul 400-N), de hojas ubicadas en la parte alta del dosel (arr), parte
baja del dosel (aba) y hojas senescentes (sen). Las etapas y disposicion en el estrato
estan sefialadas de la siguiente manera: ¢ E1 arr, m E2 arr, A E3 arr, 0 E4 arr, * E2
aba, @ E3 aba, A E3 seny o E4 sen.



P>0og (umol m-2 5'1)

: = 2
Popog (umolg "s ')

Figura 26.

89

25

¥ =072
20 -

15 ~

10 ~

0,35

03 - B

0,25

0,2 -

0,15

0,05 -

Nitrogeno foliar (%)

Relacion entre P,gg por unidad de area (A), de peso (B) con la concentracion de
nitrégeno foliar (%Nf) en las diferentes etapas fenologicas del cultivo y en los
distintos tratamientos de fertilizacion nitrogenada (Rojo 0-N, Negro 133-N, Azul
400-N), de hojas ubicadas en la parte alta del dosel (arr), parte baja del dosel (aba)
y hojas senescentes (sen). Las etapas y disposicion en el estrato estan sefialadas de
la siguiente manera: ¢ E1 arr, m E2 arr, A E3 arr, 0 E4 arr, * E2 aba, e E3 aba, A
E3 sen y o E4 sen. Se presentan los coeficientes de regresiéon obtenidos al
relacionar todos los puntos de P2000 y Resp con %Nf de todos los tratamientos,
etapas fenologicas, estratos del dosel y tipos de hojas.
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En la figura 27A se muestra la relacion entre la Pygo0 y la cantidad de nitrogeno
expresada esta vez por unidad de area foliar, la cual fue positiva al considerar todos los
puntos simultaneamente (r* = 0,65). Sin embargo, al considerar las hojas de cada estrato
y periodo se observa como no hay una relacidon consistente, y contrariamente a lo que
ocurria con la relacion de la asimilacion con el N por unidad de peso, en este caso las
variaciones de N por unidad de area foliar son muy pequefias; mostrando como
aparentemente la respuesta de la planta es conservar el N por unidad de area
modificando el SLA para mantener las tasas de fotosintesis. En contraste, cuando se
analiza la relacion de la fotosintesis por unidad de peso con la cantidad de N por unidad
de area, no se observa un patron claro (Fig. 27B).

Cuando se analiza la relacion existente entre la cantidad de nitrogeno por unidad
de area foliar (mg N/ cm®) y por unidad de masa foliar (%N), se observa claramente
como las plantas tienden a mantener constante el nitrogeno por unidad de area entre los
tratamientos cuando se compara una misma etapa fenologica, estrato del dosel y tipo de
hoja, a pesar de la marcada variacion del %Nf (figura 28A). Esta tendencia permite
respaldar los andlisis previos realizados sobre la relacion entre la fotosintesis y
concentracion de nitrogeno, como se muestran en las figuras 26A y 27A.

La respuesta del area foliar especifica a las variaciones de la concentracion de
nitrégeno foliar (%) muestra una clara relacion positiva cuando se comparan etapas,
estratos del dosel y tipos de hojas similares (Figura 28B). Esto significa que las hojas
tienden a ser mas gruesas (< SLA) cuando hay menos N disponible y de esta forma
posiblemente tienden a regular la concentracion de N por unidad de area foliar y
consecuentemente las tasas de asimilacion en los tratamientos.

En las figuras 25, 26, 27 y 28 se observa que puede llegarse a conclusiones muy
diferentes sobre las respuestas ecofisioldgicas del cultivo al déficit de N seglin se
comparen hojas similares (mismo estrato y etapa) de los diferentes tratamientos o se
establezcan las relaciones con todos los puntos simultdneamente. Al analizar hojas
similares se ve claramente como la asimilacién tiene una respuesta moderada entre
tratamientos con niveles de N diferentes gracias al cambio en el SLA, que permite

mantener niveles de N similares por unidad de area.
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Figura 27. Relacion de la Pjg0 por unidad de area (A) y peso (B) con la concentracion de
nitrogeno expresada en peso por unidad de area foliar (mg N/cm2) en las diferentes
etapas fenoldgicas del cultivo (E1= emergencia, E2 = inicio de la tuberizacion, E3
= maxima expansion foliar, E4 = cosecha) y en los distintos tratamientos de
fertilizacion nitrogenada (Rojo 0-N, Negro 133-N, Azul 400-N), de hojas ubicadas
en la parte alta del dosel (arr), parte baja del dosel (aba) y hojas senescentes (sen).
Las etapas y disposicion en el estrato estan sefialadas de la siguiente manera: ¢ E1
arr, m E2 arr, A E3 arr, 0 E4 arr, * E2 aba, @ E3 aba, A E3 sen y © E4 sen. Se
presentan los coeficientes de regresion obtenidos al relacionar todos los puntos de
P2000 con %Nf de todos los tratamientos, etapas fenoldgicas, estratos del dosel y
tipos de hojas.
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Figura 28. Relacion de la concentracion de nitrogeno foliar por unidad de masa (%) y la
cantidad de nitrégeno por unidad de area foliar, mg/cm” (A), y el SLA (B) en las
diferentes etapas fenologicas del cultivo (E1= emergencia, E2 = inicio de la
tuberizacion, E3 = maxima expansion foliar, E4 = cosecha) y en los distintos
tratamientos de fertilizacion nitrogenada (Rojo 0-N, Negro 133-N, Azul 400-N), de
hojas ubicadas en la parte alta del dosel (arr), parte baja del dosel (aba) y hojas
senescentes (sen). Las etapas y disposicion en el estrato estin sefialadas de la
siguiente manera: ¢ E1 arr, m E2 arr, A E3 arr, 0 E4 arr, * E2 aba, @ E3 aba, A E3
sen'y o E4 sen.
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Al analizar los coeficientes de correlacion entre el area foliar especifica (SLA)
con la cantidad de nitrégeno por unidad de area foliar y la concentracion de nitrégeno
foliar (%Nf), se observa una mayor correlacion positiva y significativa con la
concentracion de N (%Nf) en la diferentes etapas fenologicas del cultivo; excepto en las
hojas senescentes durante la cosecha (Tabla 7). Por otro lado, la asimilacion de CO; a
2000 pmol m? s de PAR, tanto por unidad de peso (P2900 peso) como de area (P2go0
area) en general presentan altas correlaciones significativas con el SLA. Pero lo mas
importante que hay que resaltar de la tabla 7, es que la fotosintesis por unidad de peso
se correlaciona mucho mas con el %N y con el SLA, en comparacion con la fotosintesis

por unidad de area.

Tabla 7. Coeficientes de correlacion entre el area foliar especifica (SLA) con la cantidad de
nitroégeno (mg N/cm?) y el nitrogeno foliar (%Nf), y de la fotosintesis en la Emergencia (E1),
inicio de la tuberizacion (E2), maxima expansion foliar (E3) y cosecha (E4), y de hojas ubicadas
en la parte alta del dosel (arr), parte baja del dosel (aba) y hojas senescentes (sen). n = 9 para
cada variable en cada sesion de muestreo. *, **, *** Sjgnifica que hay diferencias significativas
a un nivel de probabilidad de p < 0,05; p < 0,01 y p < 0,001 respectivamente. ns indica que no
hay diferencias significativas (p>0,05).

Coeficientes de correlacion

E tapa fenwologica, estrato del dosel y tipo de hoja

SLA Elarr Elarr E3arr Edarr  E2aba E3aba E¥sen  Edsen
mg Micm® | - 024ne 025re -024%  _007Tre 076% -023ne -023ne 0601
%o ME Qg+ Qo1+ 0ok 0 70* 0,91+ 0,72 0a1* 0,34 na
Prooo area

Yo MF naoe 057 0,534 0,50 0,52 0,67+ 0,35ns 0,05 na

I‘ﬂgI\UI::rﬂ2 019%ns 024re 045 018ns 077 035ns  023ns  -060rs

SLa 093+ [81* 0.63* 0,65+ 0,56* 0,66* 0,79 0,73*
PII][I] e
o M 023%  089% e 074% 094+ 0&55* 0,75 0,12 ns

mngl::mg 022ns 0251 079 Oléns  056* 007ns 03dns -052rs
aLA e I R N VR T o 0,92 0,0 0,03 0,78
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6.2. Efecto de la nutricién nitrogenada sobre la distribucion de la

biomasa y del nitrogeno del cultivo de papa

6.2.1. Biomasa y nitrogeno total en el cultivo

La biomasa de tubérculos en peso fresco y seco en la cosecha final presentd
diferencias significativas (p<0,05) entre los distintos tratamientos de fertilizacion
nitrogenada (Tabla 8). El rendimiento de tubérculos sigui6 el orden 400-N > 133-N > 0-
N. La diferencia entre los extremos fue de 338% mas en el tratamiento 400-N
comparado con el de O-N. La biomasa total presentd marcadas y significativas
diferencias entre tratamientos durante los periodos de maxima expansion foliar (57
DDE) y cosecha final a los 85 DDE (Fig. 29A); por el contrario durante la emergencia
no se presentaron diferencias entre tratamientos, presumiblemente porque las plantulas
todavia dependian en gran parte de las reservas del tubérculo madre y no del nitrégeno
disponible en el suelo. La biomasa total en la cosecha final (Tabla 8) sigue claramente el
siguiente orden: 400-N > 133-N > 0-N, con diferencias muy marcadas entre ellos.

La cantidad de nitrogeno en la biomasa del cultivo presentd diferencias
significativas entre los tratamientos en todas las fases de desarrollo, excepto cerca de la
emergencia (Fig. 29B). En los tres tratamientos el nitrogeno total contenido en la
biomasa tiende a aumentar hasta la fase de maxima expansion foliar (57 DDE), a partir
de alli el nitrégeno total del cultivo disminuye hasta la cosecha final, lo que se podria
asumir como posibles pérdidas de nitrogeno de la biomasa. Para el tratamiento 0-N se
observd la misma tendencia pero con una acumulacion de N mucho menor. Sin
embargo, a pesar de dichas variaciones la cantidad de nitrogeno en el tratamiento 400—-N
fue significativamente mayor en comparacion con los demads tratamientos (Tabla 8).

El indice de nutricion de nitrégeno calculado en la cosecha (NNI) también
presentd diferencias significativas entre los tratamientos de fertilizacién nitrogenada
(Tabla 8), observandose el mayor valor en el tratamiento de 400-N, seguido del
tratamiento 133-N y finalmente 0-N. A pesar de la alta dosis de nitrogeno aplicada en
el tratamiento 400-N se observé un valor relativamente bajo de NNI en la cosecha final.
Estos resultados muestran como los tratamientos aplicados fueron exitosos para los
fines de esta investigacion, por lograr conseguir tres niveles de déficit de N

contrastantes para evaluar la respuesta del cultivo.
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Tabla 8. Efecto de los tratamientos de fertilizacion sobre la produccion del cultivo, en peso
fresco de tubérculos (PF), peso seco de tubérculos (PS), biomasa total del cultivo (BT) e indice
de nutricion de nitrégeno (NNI) en la cosecha final. Los valores entre paréntesis corresponden a
la desviacion normal. Letras diferentes en las columnas indican que hay diferencias
significativas entre los tratamientos (Tukey HSD, p < 0,05; n = 3).

Trat Rendimdents  Rendimdento Biomasa M acumulado en

Tubérculos  Tubérculos Total 1a hiomasa iotal NNI
PFMgha?! PSMgha Mgha * Kz Nha*
0-H TETDIe  1350,00c 15900 145008 ¢  023(0,000¢c

1331 2201(125%h  376(006b  4.22(0,15b 39.9(0,5 b 0,35 (0,050 b

400 -H 3444013 a  5EI(0.07T1a 6,55 (0,16) a B0,6 (0,574 0,59 (0,05 a
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Figura 29. Variacion de la biomasa total en peso seco (A) y de la cantidad de nitrogeno en la
biomasa total (B) en el transcurso de los dias después de la emergencia (DDE) en
los distintos tratamientos de fertilizacion nitrogenada, 0-N (e), 133-N (o) y 400-N
(A). Media + desviacion normal. Las letras diferentes indican que hay diferencias
significativas entre los tratamientos por periodo de muestreo (Tukey HSD, p < 0,05;
n=23).
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6.2.2. Distribucién de biomasa entre los 6rganos

El patron de asignacion de biomasa entre los distintos organos de las plantas
presentd marcadas diferencias como respuesta a los tratamientos de fertilizacion
nitrogenada (Figura 30). La biomasa de los vastagos (hojas y tallos) aumenté desde la
primeras etapas (emergencia, inicio tuberizacion) hasta alcanzar la maxima expansion
foliar (57 DDE), y posteriormente tiende a disminuir hasta la cosecha final debido a la
progresiva senescencia (Fig. 30A). La biomasa de los vastagos presentod diferencias
altamente significativas debido a los tratamientos (p < 0,05) en las distintas etapas de
desarrollo del cultivo, con los mayores valores promedios segiin el orden decreciente
400-N > 133-N > 0-N (Tabla 9). La necromasa empieza a aumentar a partir de los 57
dias después de la emergencia (Fig. 30A) presentandose una acumulacién de necromasa
significativamente mayor en el tratamiento 400-N, obviamente por la mayor
acumulacion de biomasa de vastagos que se present6 en dicho tratamiento.

Se observa como la biomasa de raices (Fig. 30B) presenta un patron de
distribucion contrastante al observado en los vastagos, con una mayor acumulacion de
biomasa radicular en el tratamiento de déficit severo (0-N) y en las primeras etapas de
desarrollo del cultivo (emergencia e inicio de la tuberizacion), presentando diferencias
significativas (p < 0,05) con respecto a los demas tratamientos (Tabla 9). Se interpreta
que esta respuesta puede ser un mecanismo para contrarrestar los efectos negativos del
déficit de nitrogeno sobre el crecimiento del cultivo. A partir del inicio de la
tuberizacion, aproximadamente a los 36 DDE, la biomasa de las raices tiende a
disminuir hasta la cosecha final, presentandose diferencias significativas entre los

tratamientos (p < 0,05; Tabla 10).
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Figura 30. Dinamica de la biomasa de diferentes 6rganos del cultivo, expresada en peso seco (g

m’ para los tres tratamientos de fertilizacion, 0-N (e), 133-N (o) y 400-N (A). Las
curvas corresponden a los ajustes con las funciones de Gompertz (D) y polindmicas
(A,B,C). Las lineas punteadas representan la necromasa. Se presentan los valores
medios y su desviacion normal (n = 3).
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Tabla 9. Efecto de los tratamientos de fertilizacion sobre la produccion de biomasa en peso
seco (g m?) de los distintos 6rganos, la relacion raiz/hoja, y relacion raiz/vastago. Se presentan
los valores medios + desviacion normal. Letras diferentes en cada etapa indica que existen
diferencias significativas entre los tratamientos por etapas de desarrollo (Tukey HSD, p < 0,05;
n=3).

DDE Trat Yistagos Raices Esiolomes  Tubérculos  Rafz/Hojas  RafrVistagos
0N 49:0596c  407:014a 040£001a 0,0+ 0,0 11420154 084+ 0525
1B IBN  £5:085b 202:015b 015005k no+00 0% + 0,15k 02+ 050k
400N 12140752 LO01+03%c 015:+005h 0000 0,11 + 052k 008 + 055k
0N MEF+27e 140162 2420452 SL5+£2F8h 047+019a 035+073a
3% 11BN 479:15b  £36+00lh  172+022a  1112:+54a 018:019% 013+ 015k
40N 70F:12a 644:015b  L¥205la  1203:23a  0,14:005h 0,09 + 0,04 b
0N 257+0685c 420+012%  089:008b  1076:08c 021:012a 016015
57 1IN BME:2W0b 429:015%  1&M:011a  A:74b 000:005h 007 + 0,06 b
400N  F31+218a  513:019a 172201%a2  4755:93%a2  009:013% 006 + 007k
0N 59:llde  197+016e O0l0:00h  1344+27c 059:025s 034021 &
gr  I1BN  115:+24lb  29:016b 0Ol8+0Mb  3759+418%  0,37:006h 0.2 + 005k
40N 249:277a  343:02la 035x004a  5855:70la  0,20:011% 014014

Tabla 10. Efecto de los tratamientos de fertilizacion sobre la produccion de biomasa en peso
seco (g m™) de los distintos organos y en las principales etapas fenologicas del cultivo. Se
presentan los valores medios + desviacion normal. Letras diferentes en cada tratamiento indica
que existen diferencias significativas entre los tratamientos entre las etapas de desarrollo, y
valores sin letras indica que no hay diferencias significativas (Tukey HSD, p < 0,05; n = 3).

Trai DDE Hojas Tallos Raices Estobones  Tubércubos  NerTomasa
13 53%+092% 126+00Mb  407:014b 0402001y 00x00 0,00 £ 0,00

. % 1522£1252 55921108 714+016a 242+04%a S515+868c  000+000
B BT 1985:08la  SE0025: 420:012b 089 +002b  1078:08h 387 +024%
8= 331+094%  254:0%9b  157:016c 010:00Ee 1M4:27a 10581954

13 571 +022% 281+ 0Mb  202:015d  016:0056 0000 0,00 + 0,00

¥ 35,19:07la 127x08a &£%+00la 172:02a 1112:34c 000:0M

133-N BT 4906+184a 1551492 429+015b  154+011a 3214+74% 1165+ 207h
8 791+ 1660 A3+ 080 29:016c 0l +004b  3759:d%a BA5+37a

13 E81+074d  331+014e 1010394 016+0056  00+00 0,00+ 0m

ADON W 4702£1166 23220882 £44+015a 198:051a 1203:23% ¢ 000+000
BT 5946:05la  2362195a 513:019b  172:013a 4755:%3b 168+ 216
8 1785£305c 23+039b 543:021c 035+0Mb 585+ 70la 3516+05la
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Figura 31. Efecto de los tratamientos de fertilizacion nitrogenada [0—N (e), 133-N (o) y 400-N
(A)] sobre la relacion biomasa de raices/biomasa de hojas en el transcurso de los dias después
de la emergencia (DDE). Se presentan valores medios + desviacion normal.

La biomasa de estolones presenta una tendencia parecida a la observada en la
biomasa de raices en el transcurso del desarrollo del cultivo (Fig. 30B y C), por el hecho
de presentar valores superiores en el tratamiento de déficit severo en la primeras etapas
del cultivo (emergencia e inicio de la tuberizacidon), aunque no se presentan diferencias
(p > 0,05) en la emergencia; sin embargo para la siguiente etapa hay un aumento
significativo (p < 0,05). Con respecto a la biomasa de los tubérculos (Fig. 30D) se
observa como a partir de los 36 DDE hasta la cosecha final (85 DDE) se presentan
diferencias (p < 0,05) debido a los tratamientos, excepto entre los tratamientos 400-N y
133-N en la segunda etapa (inicio de la tuberizacion, Tabla 9). Entre periodos la
biomasa de tubérculos también presenta diferencias significativas entre todas las
réplicas de todos los tratamientos (Tabla 10).

Los cocientes raiz/vastagos y raiz/hojas fueron diferentes (p < 0,05) durante todo
el desarrollo del cultivo en el tratamiento 0-N con respecto a los tratamientos 133-N y
400-N. En condiciones de déficit severo se produce mayor proporcion de biomasa de
raices por unidad de biomasa asimilatoria, presentando marcadas diferencias (p < 0,05)
en relacion a los demads tratamientos de fertilizacion donde la proporcion es menor, es

decir, 0-N > 133-N y 400-N (Tabla 9). En este sentido, el cociente raiz/hoja representa
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una relacion mas precisa entre la cantidad de biomasa asimilatoria y no asimilatoria
(Fig. 31). Esto podria explicarse considerando que los cambios proporcionales entre la
biomasa aérea y subterrdnea son respuestas a las variaciones de disponibilidad de

nitréogeno en el suelo.
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Figura 32. Porcentaje de la biomasa total en los distintos 6rganos durante el desarrollo del
cultivo en los distintos tratamientos de fertilizacion nitrogenada, 0—N (e), 133-N
(0) y 400-N (A). A. Hojas B. Tallos C. Raices D. Estolones E. Tubérculos F.
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Necromasa, en el transcurso de los dias después de la emergencia (DDE). Se
presentan valores medios + desviacion normal.

Tabla 11. Efecto de los tratamientos de fertilizacion sobre la distribucion porcentual de la
biomasa entre los distintos 6rganos, en las principales etapas fenologicas del cultivo. Se
presentan los valores medios + desviacion normal. Letras diferentes en cada etapa indica que
existen diferencias significativas entre los tratamientos por etapa de desarrollo, y etapas con
valores sin letras indica que no hay diferencias significativas (Tukey HSD, p < 0,05; n = 3).

DDE Trat Hojas Tallos Raires Estolones  Tubérculos IMecronuasa
oN WI:802c 1361180 4373:45a 433:042a 00=00 00+00

13 B3N 532:306% 2422172 189:046%  152:046% 00x00 0,0+0,0
HON  6EI:3E2a ME:1,2a  TEl:312e  123£025b 00x00 0,0+0,0

0N 15718  68:06 881+129a  303:095 62,66:343 0000
36 D3N 218+488 7R+ 135  395:095b 109040 658+ 75 0000
0N A7l 117:0% 324:008h 10030  £040:225 0000

0N 140057 41015 29007 083:000 75708 258057
57 D3N 122:07  58:05 LE005 041005 MES:10l  288:041
0N 102030 41:044 08005 0 029:002 Bl 123 252045

oN 21072 1,602 1,25+ 018  007:002 S8l 057  667:097
gs 133N 1,5 £ 043 02018 00005 004:002  SR16: 05 627:0,70
00N 27:07%0 1,1 £ 0,11 052004  005:000 SES: 0% 5E0l8

El porcentaje de biomasa de hojas, tallos, raices y estolones con respecto a la
biomasa total tienden a disminuir con el transcurso de los dias después de la
emergencia, mientras que el porcentaje de tubérculos tiende a aumentar (Fig. 32). En el
porcentaje de biomasa en hojas y tallos (Fig. 32A y B) so6lo se observaron diferencias
significativas (p<0,05) entre los tratamientos durante la primera etapa (alrededor de los
13 DDE) cuando la biomasa foliar representd 38 %, 53 % y 66 % del total para los
tratamientos 0-N, 133-N y 400-N respectivamente. En la biomasa de tallos los
tratamientos 133-N y 400-N no presentaron diferencias significativas entre si, pero si
con respecto al tratamiento 0-N. A partir de los 36 DDE el porcentaje de biomasa
asignada a estos organos no presentan diferencias significativas entre tratamientos
(Tabla 11).

En cuanto al porcentaje de raices y estolones se observan las marcadas
diferencias (p < 0,05) existentes entre el tratamiento sin fertilizacion (0-N), que presenta

valores mayores durante las primera etapa de desarrollo del cultivo, y los demas
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tratamientos, presentando incluso porcentajes de biomasa de raices mayores que de
biomasa foliar (Fig. 32C y D). Sin embargo, a partir de los 57 DDE ya no hay
diferencias entre tratamientos (p > 0,05, Tabla 11). El porcentaje de la biomasa total en
estolones oscild entre 4,32 % y 0,06 % entre la emergencia y la cosecha, para el
tratamiento de déficit severo, quien presentd los mayores valores con respecto a los
demas tratamientos durante todo el ciclo del cultivo, pero con diferencias significativas
(p < 0,05) entre tratamientos s6lo a los 13 DDE (Fig. 32D).

El porcentaje de tubérculos con respecto a la biomasa total (Fig. 32E) no
presentd diferencias significativas (p > 0,05) entre tratamientos durante el ciclo del
cultivo. Por otro lado, la relacion de necromasa con respecto a la biomasa total tampoco
presentd diferencias significativas entre tratamientos ni a los 57 ni a los 85 DDE, con

valores que oscilaron entre 2,5 y 6,5 respectivamente (Figura 32F, Tabla 11).

6.2.3. Crecimiento y migracion de asimilados

La diferencia entre la tasa de crecimiento absoluto del cultivo (AGR) y la tasa de
crecimiento absoluto de los tubérculos (TGR) nos da una idea de la migracion de
asimilados desde el resto de los o6rganos a los tubérculos. Cuando AGR < TGR quiere
decir que los tubérculos s6lo pueden crecer a expensas de los otros o6rganos. Por lo
tanto, la comparacion entre AGR y TGR permitio calcular la cantidad de asimilados que
migran hacia los tubérculos desde los vastagos, analizando las areas bajo las curvas
como se observa en la figura 33.

Las tasas de crecimiento absoluto (AGR) aumentaron hasta aproximadamente
los 40 DDS a 48 DDS donde alcanzaron sus maximos valores y luego disminuyeron
hasta la cosecha final (Fig. 33). Los valores de AGR alcanzaron valores maximos de 4,
12y 21 g m™ dia para los tratamientos 0-N, 133-N y 400-N respectivamente. También
se observo que el tratamiento 400-N tarda aproximadamente 8 dias mas que los otros en
alcanzar su maxima AGR. Se observé un marcado efecto de los tratamientos sobre la
tasa de crecimiento absoluto de las plantas y el tiempo para alcanzar el maximo
crecimiento, presentando grandes diferencias entre el tratamiento con mayor aplicacion
de N con respecto a la menor aplicacion manteniendo el siguiente orden: 400-N > 133-
N > 0-N. Con respecto a la tasa de crecimiento de tubérculos (TGR) también se

observan marcadas diferencias entre tratamientos. Las maximas tasas de TGR se
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alcanzan a los 45 DDS para los tratamientos 0-N y 133-N y aproximadamente 52 DDS
para el tratamiento 400-N, con valores de 3 g m™ dia™ (0-N), 10 g m™ dia™ (133-N) y
20 g m? dia™ (400-N).

La migracion de asimilados de los demds o6rganos hacia los tubérculos (AGR —
TGR) empieza cerca de los 50 DDS (Fig. 33), presentindose las mayores tasas en el
siguiente orden 400-N > 133-N > 0-N. En el tratamiento de 400-N el valor méximo de
migracion de asimilados fue de 1,80 g m™ dia” cerca de los 60 DDS, disminuyendo
hasta la cosecha. Los méximos valores alcanzados en los tratamientos 133-N y 0-N
fueron 0,64 y 0,22 g m™ dia™' respectivamente. La cantidad de asimilados total que
migran desde la parte aérea hacia los tubérculos durante un tiempo aproximado de 40
dias fue diferente en los distintos tratamientos: 5,71 g m? (0-N), 17,56 g m? (133-N) y
38,86 g m™ (400-N), lo que representa aproximadamente el 4 %, 5% y 6% para los
respectivos tratamientos en términos de porcentaje de la biomasa total de tubérculos

(Fig. 33).
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Figura 33. Tasa de crecimiento absoluto (AGR, linea azul), tasa de crecimiento de tubérculos
(TGR, linea negra) y tasa de migracion de asimilados hacia los tubérculos (TGR —
AGR, linea roja) en el transcurso de los dias después de la siembra (DDS) para los
diferentes tratamientos.
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6.2.4. Concentracion de nitrégeno en el cultivo

La concentracion de nitrogeno foliar (%) en los distintos tratamientos y etapas
fenoldgicas del cultivo fue mucho mayor que en los demés organos. En orden
decreciente los 6rganos con mayor concentracion de N son las hojas, tallos, raices,
estolones y tubérculos (Tabla 12). En general, la concentracion de nitrogeno en los
distintos organos de todos los tratamientos tiende a disminuir significativamente en el
transcurso del tiempo por efecto de dilucidon al incrementarse la biomasa (tabla 13).
También se presentan diferencias muy claras entre tratamientos siguiendo el orden 400-
N > 133-N > 0-N (Tabla 12). Las altas concentraciones de N en las hojas en los
distintos tratamientos en comparacion a los demas o6rganos, podria deberse a la gran
demanda para procesos asociados con la fotosintesis.

Los o6rganos que constituyen la biomasa subterranea (raices, estolones y
tubérculos) presentaron concentraciones de N mas bajas que los 6rganos de la biomasa
aérea (hojas y tallos, Tabla 12). Asimismo, la concentracion de N en raices y estolones
en general presentan diferencias significativas entre tratamientos en todas las etapas de
desarrollo del cultivo (Tabla 12).

Por otro lado, el %N de los estolones y tubérculos mantuvo una tendencia
decreciente menos marcada que en los demds o6rganos analizados (Fig. 34), aunque
presentando diferencias significativas (p<0,05) entre las etapas fenoldgicas (Tabla 13).
Con respecto a la concentracion de N en la necromasa se encontraron valores
relativamente altos en comparacion a las concentraciones de los 6rganos subterraneos.
La tendencia decreciente de la concentracion de N en la necromasa entre los 57 y 85
DDE, permite inferir que el N podria estar perdiéndose o que la nueva necromasa

producida tenga menos %N debido a una mayor translocacion a los tubérculos (Fig. 34).
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normal.
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Tabla 12. Efecto de los tratamientos de fertilizacion sobre la concentracion de nitrogeno (% N)
de los distintos organos en las principales etapas fenologicas del cultivo. Se presentan los
valores medios + desviacion normal. Letras diferentes en cada etapa indica que existen
diferencias significativas entre los tratamientos por etapa de desarrollo (Prueba de Tukey p <

0,05; n=3).
DDE Trat Hojas Tallos Raires Esilones Tubérculos  Merromasa
0N 481+025c  199:016b  215:02e 129005  000:000 0,00+ 0,00
13 1BN  582:016b  380:028a 285:011%  167+009b  000+000 000+ 0,00
4N 20162 375+£03 a2 333+025a  212x00a 0,00+ 0,m 0,00 + 6,
0-N 362:027h  155:00lc  145£008c 120005 114:002b 000+ 000
3% IBN  401:018k 220:007h 189:004b 1443008k 131:01%ak 000+ 00
400N S0l+03a 325:009: 252:0%a 183:0052 1,52+009a 000000
0N 283+023h  135:011b  127+008c 105:002c 102+006b  259:03]
&7 IBN  30:005h  158:070b  1&2:003b  L¥M+008h  L10:018sh 248+ 040
400N 4050122 247:052a 216:x014a 171:006a 138:x00MMa 284:05%
0-N 251+029a 111+014b L1001l 092:006c 075001 191+032
g5 I1BN  257:03la 106:011b  151+008b  122:00lb  0B4:006% 173+ 00l
400N 2832:018a 152:020a L%+00Ba 1490052 L11+014a 221 045

Tabla 13. Concentracion de nitrogeno (% N) de los distintos organos entre las principales
etapas fenologicas del cultivo. Se presentan los valores medios + desviacion normal. Letras
diferentes en cada etapa fenologica indican que existen diferencias significativas entre las etapas
(Prueba de Tukey p <0,05; n=23).

Trat DLE Hojas Tallos Raices Estobones  Tubércubs IMecromasa
I3 4810252 199:016a 21540222 19:005a 0000 00000

o % 3A2+020b 15S:00lb 145:008h 100052 1l4:0M@a 00000
; 5T 2,8:023c 135:01l1be 127+008h 105:002b 102:006b  259:031
85  251+029c 111:014c 110+011b 092:006e 075:00lc 191+0%

13 522+016a 3F0+02Fa 285+011a 1E7+000Ba 0000 00000

% 40l £016b 2007k 1E9:004b  Lad+008b  131+013a 000+ 00

133-N T 3M:005: 158:030c 1A2:003c 134:008ke 110:0182 242:040a
86 257:031d  106:01lc 151+009c 122:00le O084:006c 173001

I3 6£2:016a 370Ma 3020252 212:00Ba 0000 000000

o % SOl+0Mb 32/:009b  252+035h LE3:005b  152+00a 000+ 0M
BT 405:012c 247+052b  216:014b  L71+006b 178+0Ma 284:0%a

85 222:018d4 192:02c 196:008h 149:005c 111:014% 221:046a
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6.2.5. Distribucién de nitrégeno entre los 6rganos

La cantidad de nitrogeno acumulado en la biomasa aérea (g m™) mantuvo un
patron similar en los distintos tratamientos aunque con marcadas diferencias (p < 0,05)
en las distintas etapas fenologicas del cultivo (Tabla 14, Figura 35A). En los vastagos la
cantidad de N empez6 a aumentar desde las primeras etapas de desarrollo (emergencia)
alcanzando los méximos valores alrededor de los 50 DDE, y posteriormente al inicio de
la senescencia las cantidades de N empiezan a disminuir rapidamente hasta la cosecha
final (Fig. 35A y tablas 14 y 15).

Es importante destacar que la cantidad de nitrégeno en hojas y tallos por etapa
fenologicas presentd en general marcadas y significativas diferencias (p<0,05) entre
tratamientos, excepto en las hojas durante la cosecha entre los tratamientos 0-N y 133-
N,y en los tallos durante los 57 y 85 DDE en los mismos tratamientos (Tabla 14). Con
respecto a la dindmica temporal de la cantidad de N en las hojas y tallos en todos los
tratamientos, también se observan diferencias significativas entre periodos.

En condiciones de déficit severo a los 13 DDE se destind mas cantidad de N
hacia las raices en comparacion con los demds tratamientos, manifestindose una
respuesta inmediata a dicho déficit con un incremento en la asignacion de nitrégeno que
puede repercutir sobre el crecimiento radicular como se refleja en la figura 35B,
pudiéndose considerar una posible respuesta de aclimatacion del cultivo. Esta misma
tendencia se observd en los estolones, considerando ademas que los valores del
nitrégeno acumulado en este 6érgano en el tratamiento 0—N siempre se mantuvieron por
encima de los demads a lo largo del desarrollo del cultivo (Tabla 14). En este sentido en
los estolones (Fig. 35C) hubo diferencias significativas (p > 0,05) entre los tratamientos
0-N con respecto al de 133-N y 400-N cerca de los 13 DDE, asi como durante los 57 y
85 DDE entre todos los tratamientos.

Analizando la acumulacién de nitrogeno por etapas de desarrollo, se observaron
diferencias significativas (p<0,05) en los distintos tratamientos de fertilizacién
nitrogenada cerca de los 36, 57 y 85 DDE. Sin embargo, durante los 36 DDE el
tratamiento 133-N y 400-N no presentaron marcadas diferencias entre si (Tabla 14).
Los tubérculos presentaron una acumulacion contrastante de nitrogeno en la cosecha
final con valores de 1,02 g m? (0-N), 3,19 g m? (133-N) y6,52¢g m™~ (400-N); ademas

se observa como aproximadamente partir de los 60 DDE hay una ligera disminucion del
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contenido de nitrégeno en este drgano de todos los tratamientos que se mantiene hasta

la cosecha final (Fig. 35D).
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Figura 35. Acumulacion de N en la biomasa de A. Vastagos B. Raices C. Estolones D.

Tubérculos, en los diferentes tratamientos de fertilizacion nitrogenada, 0—N (#),
133-N (m) y 400-N (A) en funcién de los dias después e la siembra (DDE). Las
curvas corresponden a los ajustes con las funciones de Gompertz (D) y polindmicas
(A,B,C) y las lineas punteadas representan la necromasa. Se presentan los valores
medios = DE, n = 3.
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Tabla 14. Efecto de los tratamientos de fertilizacion sobre la cantidad de nitrogeno (g m?) de
los distintos o6rganos en las principales etapas fenologicas del cultivo. Se presentan los valores
medios + desviacion normal. Letras diferentes en cada etapa indica que existen diferencias
significativas entre los tratamientos por etapa de desarrollo (Prueba de Tukey p < 0,05, n = 3).

DDE Trat Hojas Tallos Raires Estolones Tuhérculns  DerTomasa
0N Ol7+00e O@E5+001c 00E7+00la 00052+0001a 0004000 0,00 + 0,00
13 IBN 03005 010:00EL 00ST:00lb  O002:0007h  OO0+000 000000
40N 058:00Ga 012:00la 00500l 0000007 000000 000000
0N 055£00Ee 07002 010:00l%  0O029:00052 059000 000000
3% 1IN LMs005%  028+005h 012:001b  O024:0002a l47£061%  000:000
400-M 235+010a 0,75+£005a 0l6+0,03a 0G6a+000%2 183+01%a 0,00 + 0,00
0N 03%+006c O00P+001c 005x0,00c 00 +0002c  110£008c O0R+002c
g7 IBN L57£007%  025:007b  007:02b 00+ 0002b 355+ 068h 028:0/2h
A00-N 241+005a 05820124 011+0,0la 0GE+000Ga  576+052: 0458+012a
0N 0003 002:001b  O02:00le  OM01:0002e 101201le  020:003c
gr  IBN  020£004% 0000l 005:00lb  OOE: 0005 319:037h 046 £0085he
400-N 030+01l1a 014+£002a 0.07+0,0la 0M05+00042 65240652 0780172

Tabla 15. Efecto de los tratamientos de fertilizacion sobre la cantidad de nitrogeno (g m?) de
los distintos o6rganos en las principales etapas fenologicas del cultivo. Se presentan los valores
medios + desviacion normal. Letras diferentes en cada tratamiento indica que existen
diferencias significativas entre los tratamientos entre etapas de desarrollo (Prueba de Tukey p <

0,05, n=3).
Trat DDE Hojas Tallos Raices Estolones Tuhércubbs  Merromasa
13 017:0Mb 0WS:00lb 0087:00lh 0O00S2:0001b 00000 000+ 000

o 3 055:0Ba 00F7:002a 010:£00a 0O0M:0005: 09:0WL 00000
- £ 0%:0¥a 00M:00la 00500l O0009:0002h  110+002a 009 +0026
85 OB:0Eh 0028:00lh  002:001d 0000 +0002b  101+01la 0200062

13 03:005c 010:008h 0057:00lc 000 0007h 000000 000+ 000

36 LM:005h 02W\:0Ba 012:00a O0M:0002a 147:06lF 00000

133-N T Li7T+007a 025+007a 007+002b OOEL+0002a 35520882 028 +002h
85 00:0Mc 00GI:00lh 005:001d 000 :0005b 319:057a 046:006 2

13 0®:0Bh  012:001%  003:00lec 000B4+0007b 00000 000+ 000

qooy 35 ¥Be0l0a 075:005a 016:00a OIE:00Ba LEHB:019b 00200
5T  241:00a 058:012a 011:001b 003:0003a &£76:+059a 04820128

8  0W:01lb  014:003F 00700l O0005:0004b 6520832 078:017a
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En los muestreos posteriores el porcentaje de nitrogeno asignado a las hojas no
presentd marcadas diferencias entre los tratamientos (p>0,05). En las primeras etapas
del cultivo, alrededor de los 13 DDE se observaron diferencias entre los tratamientos,
cuando el tratamiento 400-N presentd 80% del N en las hojas, comparado con 65 % y
58 % en los tratamientos 133-N y 0-N respectivamente (Fig. 36A, Tabla 16). La
proporcion de N asignado a los tallos fue significativamente menor que la asignada a las
hojas y presentd diferencias entre los tratamientos en los dos primeros muestreos,
siguiendo el orden 400-N > 133-N > 0-N (Tabla 16).

El porcentaje de N en raices y estolones con respecto a la cantidad total de N en
toda la planta fue mayor (p < 0,05) para el tratamiento de déficit severo durante todo el
ciclo del cultivo (Fig. 36C y 36D). Con respecto a la proporcion de N en tubérculos se
observa una acumulacion en el transcurso de los dias después de la emergencia sin
presentar marcadas diferencias entre los tratamientos, salvo en la cosecha (Fig. 36E,
Tabla 16). Finalmente la proporcion de N en la necromasa tiende a aumentar

rapidamente para todos los tratamientos representando en la cosecha entre 9 % y 14 %

del N total (Fig. 36 F, Tabla 16).
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Figura 36. Porcentaje de N total del cultivo asignado a los distintos 6rganos A. Hojas B. Tallos
C. Raices D. Estolones E. Tubérculos F. Necromasa; en el transcurso de los dias
después de la emergencia (DDE) en los distintos tratamientos de fertilizacion
nitrogenada, 0—N (e), 133-N (o) y 400-N (A). Se presentan valores medios =+
desviacion normal. n = 3.
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Tabla 16. Efecto de los tratamientos de fertilizacion sobre la distribucion porcentual del
nitrégeno entre los distintos Organos en las principales etapas fenologicas del cultivo. Se
presentan los valores medios + desviacion normal. Letras diferentes en cada etapa indica que
existen diferencias significativas entre los tratamientos por etapa de desarrollo, y valores sin
letras indica que no hay diferencias significativas (Prueba de Tukey p < 0,05).

DDE Trat Hojas Talles Raices Esiolomes  Tubércubos INecromasa

0N 5208+ 75 £77:145b  MF:ra0la LEH:02a  000:00 0,00 + 0,00
3 D3N &726:40sh  1953:326a  11LM:0£9b 050198 00000 0,00 + 0,00
0N ES:28a  168+127:  444:143%  047:0108  000:00 0,00 + 0,00

0N 405941  £R:07e  771:127a 217:080a  432:43 0,00 + 0,00
3% D3N 4363:+90 853:082b 371+ 088 077:019b 434+106 000000
0N 458312 1484:08la  316x0%b  071:024%  357:14 0,00 + 0,00

N 2954+ 31 413+0.39 279+018a 049:00la  S81+35 493+ 0,79
57 D3N 2786:38  424:045 12015k 039:006zh 61,539 4,98 + 0,55
0N 2325:10  S8l:109 LB+ 0166 028:004b 65125 465+ 109

0N 592:25 191:047a 1510292 0070017 625:34% 138+ 263
g8 ID33IN  S507:10  0%+021b  L12:004& 00570020 M9:lla  1157: 150
0N  AZ:ld 17026 08:012h O06+00] S0F+34a %71+25

6.2.6. Acumulacion y migracién de nitrégeno

Para los distintos tratamientos las tasas diarias de acumulacion de N en la
biomasa total del cultivo (NAR) aumentaron hasta aproximadamente los 28 DDS
cuando alcanzaron sus maximos valores de aproximadamente 0,43 g N m™ dia™ (400-
N), 0,23 g N m™ dia’ (133-N) y 0,058 g N m™ dia” (0-N) presentando marcadas
diferencias por tratamientos. Posteriormente los valores disminuyeron rapidamente
hasta aproximadamente a los 50 DDS para los tratamientos 133-N y 400-N y los 60
DDS para el tratamiento 0-N, a partir de donde empiezan a presentarse valores
negativos de acumulacion de N hasta la cosecha final (Fig. 37). Esta respuesta debe
estar asociada a posibles pérdidas de nitrogeno del cultivo, tal vez por el proceso de
pluviolavado.

Las tasas diarias de acumulacion de N en los tubérculos (TNAR) tendieron a
aumentar desde la emergencia hasta alcanzar los maximos valores alrededor de los 50
DDS disminuyendo posteriormente con el inicio de la senescencia hasta la cosecha
final. Los valores méximos de TNAR fueron de 0,35; 0,15y 0,042 g N m? dia™! para los
tratamientos 400-N, 133-N 'y 0-N respectivamente: Asimismo la TNAR
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aproximadamente a los 70 DDS tiende a disminuir con valores negativos en todos los

tratamientos (Fig. 37).
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Figura 37. Efecto de los tratamientos sobre las tasas diarias de acumulacion de nitrogeno en la
biomasa total (NAR, linea azul), en los tubérculos (TNAR, linea negra) y sobre las
tasas diarias de migracion de nitrogeno hacia los tubérculos (TNAR-NAR, linea
roja) en el transcurso de los dias después de la siembra (DDS), para cada uno de los
tratamientos: 0-N, 133-N, 400-N. El area bajo la curva roja corresponde a la
cantidad de N que migra hacia los tubérculos.
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Las migracion de nitrogeno desde el resto de la planta hacia los tubérculos
comienza a partir de los 41 DDS hasta alcanzar los maximos valores alrededor de los 60
DDS para los tratamientos 400-N y 133-N, por el contrario el tratamiento 0-N alcanzo
sus maximos valores alrededor de los 65 DDS; disminuyendo lentamente hasta la
cosecha final. Los valores méaximos alcanzados fueron de 0,17; 0,065 y 0,015 g N m?
dia” para los tratamientos 400-N, 133-N y 0-N respectivamente. Las cantidades de
nitrégeno que migraron hacia los tubérculos durante este lapso de tiempo, fueron
calculadas por la integracion del area bajo la curva, presentando diferencias entre los
tratamientos: 3,03 g N m™~ (400-N), 1,48 ¢ N m™~ (133-N) y 0,38 g N m™ (0-N). Esto
representa el 38 % (400-N), 37 % (133-N), y el 26 % (0-N) del N acumulado en los
tubérculos (Fig. 37).
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6.3. Indice de nutricién de nitrégeno y su relacién con parametros del

crecimiento del cultivo de papa

6.3.1. Dilucion de nitrégeno e indice de nutricion de nitrégeno

Si se analizan las curvas de dilucion de nitrégeno (Figura 38) se puede observar
como en las distintas réplicas de todos los tratamientos, la concentracion de nitrégeno se
encuentra por debajo de la curva critica de dilucion propuesta por Greenwood et al.
(1985), excepto durante la emergencia en el tratamiento 400-N donde los valores estan
ligeramente por encima de la curva (Fig. 38). Estas curvas de dilucion permiten
analizar la disponibilidad de nitrégeno para el desarrollo del cultivo tomando como
referencia la curva critica de dilucion de nitrégeno, que indica el requerimiento dptimo
del cultivo a lo largo de su desarrollo.

El indice de nutricién de nitrogeno (NNI), calculado como el cociente entre las
curvas medidas y la curva critica de dilucion, presentd diferencias significativas (p <
0,05) entre los tratamientos en todas las etapas (Tabla 17). EI NNI presento valores
mayores de 1,0 sélo en el tratamiento de 400-N a los 13 DDE; por el contrario los
tratamientos 133-N y 0-N en este mismo tiempo presentaron valores de 0,9 y 0,6
respectivamente; es decir un 10 % y 40 % por debajo del 6ptimo de disponibilidad de
nitrogeno para el cultivo respectivamente (Fig. 39). También se observé una tendencia
general a disminuir el NNI en el transcurso del desarrollo del cultivo para todos los
tratamientos, con claras diferencias entre etapas de desarrollo (Tabla 16), con excepcion
de la etapa entre el segundo y tercer muestreo en que el NNI se mantuvo mas estable, lo
cual puede estar asociado a la aplicaciéon de nitrogeno complementario durante el
aporque. Después de los 57 DDE los valores de NNI decrecen nuevamente hasta la
cosecha final donde se determinaron valores de 0,22 (0-N), 0,35 (133-N) y 0,59 (400-

N), manteniéndose claras diferencias (p < 0,05) entre los tratamientos (Figura 39).
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Figura 38. Curvas de dilucion de N en los distintos tratamientos 0-N (e), 133-N (o) y 400-N
(A). Los simbolos representan los valores experimentales en cada réplica (n = 3).
La exponencial negativa representa los valores de la concentracion de nitrogeno
critico (Nc¢) calculados con la ecuacion (16) propuesta por Greenwood et al (1985)
= [Nc]= 1,35 * (1 — 3*¢ 02"BS),
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Figura 39. Indice de nutricion de nitrogeno en los distintos tratamientos 0-N (e), 133-N (o) y
400-N (A) en el transcurso de los dias después de la emergencia (DDE). Los
simbolos representan los valores promedios obtenidos de cada réplica de cada
tratamiento (n = 3), y las barras indican la desviacion normal. Letras diferentes
indican que existen diferencias significativas entre tratamientos por etapa de
desarrollo (Prueba de Tukey HSD p<0,05)
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6.3.2. Indice de area foliar

El indice de area foliar total y de la parte baja del dosel (correspondiente a la
altura del dosel / 2) presentd6 un patron muy similar en todos los tratamientos de
fertilizacién tal como se muestra en la figura 40; pero con diferencias significativas (p <
0,05) entre los tratamientos en cuanto a los valores, excepto al los 13 dias después de la
emergencia (Tabla 17). Los valores maximos de LAI se alcanzaron en los distintos
tratamientos cerca de los 55 dias después de la siembra con valores para el tratamiento
400-N de 2,40; para el tratamiento 133-N de 1,57, y finalmente 0,47 para el tratamiento
0-N. Se puede observar como los valores de LAI medidos en el laboratorio mantienen la
misma tendencia y son similares a los obtenidos en el campo validando la metodologia
de muestreos no destructivos con el analizador de dosel que se utilizd en campo(Fig.
40). Por otro lado, el LAI entre periodos de muestreo presentd marcadas diferencias,

excepto en el tratamiento 0-N entre los 36 y 57 DDE (Tabla 18).
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Tabla 17. Efecto de los tratamientos sobre en indice de nutricion de nitrogeno (NNI), el indice
de area foliar medido en el laboratorio (LAI), la eficiencia en el uso de la luz (RUE), la
radiacion fotosintéticamente activa interceptada acumulada (IPAR), y los valores de nitrégeno
foliar por unidad de superficie de terreno y hoja (g N m™), en las principales etapas fenologicas
del cultivo. Letras diferentes indican que existen diferencias significativas entre los tratamientos
por etapa de desarrollo, y sin letras no hay diferencias (Prueba de Tukey HSD p < 0,05, n = 3).

LR he — (mlf‘i{-*) gﬁ*) mIEJAnE-f) %e:[r'qren:n gﬂ;f
0-N  owsopde 007003 594:086:  OW:015  017:008b 4044020
B 133.N  087:0011b  00£005  375:03b L0 033:00b  47:022%
400N  1L06:0Dl4a  0ll0B  443:012b  L#:028 080032 s37:018a
0-N 0%:02le 0X:00c 230:002 B[022e 05008 33::0%m
36 133.N 050008k 0@:005h  207:02  SAE2: 5426 141:005b 331005
400N  0@:000a L1S:0Ma  210:015  1032:65: 23:01Ma  37s006
0-N 02:0Pl0c 03#:002c 158:0Mc 851#25¢ 0%:002c  |grsqle
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A00-N  02:0P0Ba 142:00a 242:600s 227:6Ba 24:00%a | 4e00
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8 13-N gassopme 014004 145:001b  29005£127h  020:004b 149.00
400-N  gsappaza  0R#006a 176:0@a F3:260a 0D:0lla 5.0

Tabla 18. Variaciones a lo largo del desarrollo del cultivo del indice de nutricion de nitrégeno
(NNI), indice de area foliar medido en el laboratorio (LAI), eficiencia en el uso de la luz (RUE),
radiacion fotosintéticamente activa interceptada acumulada (IPAR), y los valores de nitrégeno
foliar por unidad de superficie de terreno y hoja (g N m™). Letras diferentes en cada etapa
indican que existen diferencias significativas entre los tratamientos, entre etapas de desarrollo

(Tukey HSD p < 0,05, n = 3).
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Figura 40. Indice de area foliar (LAI) en el transcurso de los dias después de la siembra (DDS)
en los diferentes tratamientos de fertilizacion, 0-N, 400-N y 133-N. Se presentan las
mediciones de LAI realizadas en el campo (¢ y m) y en el laboratorio (A). Las
parabolas grandes representan el LAI total y las parabolas pequefias el LAI de la
parte baja del dosel (Altura/2) obtenidas por ajustes polinomicos de tercer grado.
Los valores representan las Medias + DE, n = 3.
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Existe una relacion altamente significativa entre el LAI maximo (LAly.x) de
cada tratamiento y el indice de nutricion de nitrégeno a los 57 DDE (figura 41),

indicando que la respuesta de area foliar al déficit de N es lineal.
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0 02 0,4 0,6 08

y=3,0871x- 0,749
r*=0,9973

LAl _,
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Figura 41. Relacion del indice de nutricion de nitrogeno (NNI) a los 57 DDE y el indice de area
foliar méximo (LAl,.x), en los distintos tratamientos de fertilizacion: 0-N (e), 133-
N (o) y 400-N (A). Los simbolos representan los valores promedios obtenidos de
cada parcela, n =3.

6.3.3. Radiacién interceptada y eficiencia en el uso de la radiacion

En las tablas 17 y 18 se presentan valores promedio de la eficiencia en el uso de
la luz (RUE) y radiacién interceptada (IPAR) en los distintos tratamientos de
fertilizaciéon nitrogenada y en las diferentes etapas fenologicas del cultivo. La IPAR
acumulada en general presentd diferencias significativas (p<0,05) en todos los
tratamientos y en casi todas las etapas de desarrollo (Tabla 17, Figura 42A), excepto
durante la primera etapa, a los 13 DDE, lo que se debe a que tampoco hubo diferencia
significativas en el LAI y por lo tanto la intercepcion de la radiacion fue casi la misma
en todo los tratamientos (Tabla 17). En este sentido, la IPAR acumulada presentd
diferencias significativas entre periodos de desarrollo en todos los tratamientos, con
valores en la cosecha de 125 MJ m™ en el tratamiento 0-N, 291 MJ m™ en 133-N y 371
MJ m™ en el tratamiento 400-N (Tabla 18).

Con respecto a la RUE, el tratamiento 0-N presentd una eficiencia
significativamente mayor a los 13 DDE con respecto a los tratamientos 133-N y 400-N

(Tabla 17, Figura 42B), con un valor de 5,94 g MJ"' que pudiera estar asociada a la
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produccion de mayor biomasa radicular, la cual es de menor costo energético que la
foliar debido a su menor contenido de N. Con respecto a la segunda etapa fenoldgica
(36 DDE) no hubo diferencias significativas (p > 0,05) entre tratamientos. En contraste,
se observaron diferencias significativas (p<0,05) durante la etapa de la maxima
expansion foliar (57 DDE) y cosecha final (85 DDE), donde los valores de RUE
mantuvieron el siguiente orden: 400-N > 133-N > 0-N.

Analizando la RUE en funcion del tiempo se observa que mantiene una
tendencia decreciente en el transcurso de los dias después de la emergencia (Figura
42B), presentando diferencias significativas (p<0,05) entre etapas de desarrollo en todos

los tratamientos (Tabla 18).
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Figura 42. Dinamica de A. la radiacion fotosintéticamente activa interceptada (IPAR) y B. la
eficiencia en el uso de la luz (RUE) en el transcurso de los dias después de la emergencia (DDE)
y en los distintos tratamientos de fertilizacion, 0—N (e), 133-N (o) y 400-N (A). Se presentan
los valores medios = DE, n = 3. Letras diferentes indican que existen diferencias significativas
entre tratamientos por etapa de desarrollo.
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Figura 43. Relacion entre el indice de nutricion de nitrogeno (NNI) y la radiacion
fotosintéticamente activa interceptada (IPAR) y entre el NNI y la eficiencia en el
uso de la radiacion (RUE) a los 13 DDE (A 'y E), 36 DDE (B y F), 57 DDE (Cy G)
y 85 DDE (D y H). Se indican los puntos correspondientes a cada tratamiento de
fertilizacion, 0—N (@), 133-N (o) y 400-N (A).
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La radiacion fotosintéticamente activa interceptada acumulada (IPAR) presenta
una respuesta no lineal al indice de nutricion de nitrégeno (NNI), con un incremento
pronunciado de IPAR en la medida que el NNI va disminuyendo con el desarrollo del
cultivo y dilucion de N. Los mayores valores de IPAR a la cosecha fueron para el
tratamiento 400-N, cerca de los 370 MJ m? a un NNI a la cosecha de 0,59
aproximadamente; en el tratamiento 133-N se alcanzaron cerca de 290 MJ m™ a un NNI
de 0,50 aproximadamente, y finalmente el tratamiento 0-N se observaron valores
alrededor de los 125 MJ m* con un NNI de 0,23 (Figura 43 A,B,C).

Analizando la relacion entre la RUE y el NNI por etapas de desarrollo, no se
observa una clara relacion durante las primeras etapas (Figura 43 E y F); sin embargo
durante las subsiguientes etapas se observa que el NNI tiene una marcada influencia en
la eficiencia en el uso de la radiacion (Figura 43 G y H), al menos en estas etapas de
llenado de tubérculos, en las cuales el patron de asignacion de la biomasa es similar
entre tratamientos. Por el contrario durante la emergencia (13 DDE) e inicio de la
tuberizacion (36 DDE), no se encontré una relacion positiva entre estas dos variables.
La RUE fue mas alta en el tratamiento con menor NNI y presentd valores mas o menos
similares en los otros dos tratamientos. Esto puede deberse a la gran diferencia en el
patron de asignacion de la biomasa entre tratamientos al inicio del desarrollo, con una
RUE mayor en el tratamiento que asigna mas biomasa a las raices. Durante el inicio de
la tuberizacion (36 DDE), la RUE del tratamiento 0-N estuvo ligeramente por encima de
los demas tratamientos (sin diferencias significativas como se indica en la tabla 15);
observandose como a pesar de las variaciones del NNI con valores de 0,36 (0-N) 0,55

(133-N) y 0,69 (400-N), no hubo cambios importantes en la RUE.

6.3.4. Relacion de la biomasa total con el NNI, IPAR y RUE

En la seccion anterior se describe como la produccion de biomasa total y de
tubérculos presentd diferencias marcadas y significativas entre los tratamientos en las
distintas etapas fenoldgicas del cultivo (Tabla 8). En este sentido, analizando la
respuesta de la produccion de biomasa total y de tubérculos al indice de nutricion de
nitrogeno por etapas de desarrollo (Fig. 44 A y B), también se observa una clara
relacion durante el inicio de la tuberizacion, la maxima expansion foliar y la cosecha,

indicando que la biomasa aumenta en la medida que el NNI es mayor. En contraste,
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durante la emergencia la produccion de biomasa total es similar y no muestra una clara
respuesta a las variaciones del NNI, debido a que precisamente las plantulas estan
iniciando su crecimiento y no se presenta una respuesta inmediata al déficit de
nitréogeno.

Al analizar la respuesta de la produccion de biomasa total con respecto a la
radiacion fotosintéticamente activa interceptada acumulada (IPAR), se observa que las
curvas son diferentes para cada tratamiento (Fig. 44C), lo que se debe a las diferencias

en RUE entre los mismos (Fig. 44D).

Biomasa total PS (Mg ha'1)
.

Biomasa tubérculos PS (Mg ha'1)

Biomasa total PS (Mg ha'1)
-
RUE (g MJ™)

0 100 200 300 400 0 2 4 6 8

IPAR (MJ m™?) Biomasa total PS (Mg ha™)

Figura 44. Efecto de los tratamientos, 0-N (e), 133-N (o) y 400-N (A) sobre la relacion entre
el indice de nutricion de nitrégeno y la produccion de biomasa total (A), biomasa de
tubérculos (B). Relacion de la IPAR con la biomasa total (C) y relacion de la
biomasa total con la RUE (D) en las distintas etapas fenologicas del cultivo:
emergencia (azul), inicio de la tuberizacion (rojo), maxima expansion foliar (verde)
y cosecha final (negro). Se presentan los valores de cada replica (n = 3).
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6.3.5. Nitrégeno por unidad de &rea foliar

La cantidad de N por unidad de é&rea foliar presenta diferencias entre
tratamientos Unicamente durante la emergencia (Fig. 45), donde el tratamiento 0-N
(4,04 ¢ N m™) y 400-N (5,27 g N m™, tabla 17) son diferentes entre si. Después de los
36 DDE la cantidad de nitrégeno por unidad de area foliar tiende a mantenerse
constante sin presentar diferencias significativas con las siguientes etapas (Fig. 45),

ratificando lo presentado anteriormente a nivel de hojas individuales.
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Figura 45. Dinamica temporal de la cantidad de nitrogeno por unidad de 4rea foliar (g N m?
hoja) en el transcurso de los dias después de la emergencia (DDE) y en los distintos
tratamientos 0—N (@), 133-N (o) y 400-N (A). Se presentan los valores medios +
DE, n=3.

6.3.6. Relacion entre el indice de nutricidn de nitrégeno y el nitrogeno foliar

El nitrégeno foliar por unidad de area (mg N cm™) un coeficiente de regresion
bajo con el NNI a excepcion del muestreo realizado durante la emergencia, y una vez
mas corroboramos que el nitrégeno por unidad de 4area tiende a conservarse
independientemente de la variacion del NNI (Figura 46A). En este sentido, se observa
como entre las siguientes etapas los cambios de la concentracion de nitrégeno se
mantienen cerca de 0,15 mg N cm™ a pesar de las notables variaciones del NNI entre los

tratamientos, con un amplio rango que va desde 0,2 a 0,8 mg N cm™ mg N cm™.
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En contraste a lo observado en la figura 46A, la cantidad de nitrogeno por
unidad de peso (mg N g hoja™) varia en funcién del NNI en todas las etapas de
desarrollo (Fig. 46B). Esto indica que el déficit de nitrégeno si tiene un efecto directo
sobre la cantidad de N cuando se evalua por peso foliar (Figura 46B). Solo durante la
cosecha final los valores tienden a ser similares, sin presentar diferencias significativas
(Ver tabla 6), con valores alrededor de 25 mg N g hoja” independientemente de las
notables variaciones del NNI que oscilan entre 0,2 y 0,7 para los tratamientos 0-N y
400-N respectivamente (Fig. 46B), aunque en este momento todo el follaje estaba

senescente.
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Figura 46. Relacion entre el NNI y la concentracion de nitrégeno por unidad de area foliar mg
N / ecm2 hoja’ Ay de N por unidad de peso foliar (mg N / g) B, en las distintas
etapas fenologicas del cultivo: emergencia (azul), inicio de la tuberizacion (rojo),
maxima expansion foliar (verde) y cosecha final (negro). Los diferentes
tratamientos se representan con los simbolos 0—N (e), 133-N (0) y 400-N (A).
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6.3.7. Distribucién de nitrégeno en el dosel

En la tabla 19 se puede observar el efecto que tuvieron los diferentes niveles de
suministro de nitrégeno en el transcurso de los dias después de la emergencia (DDE)
sobre la distribucion del indice de area foliar (LAI) y cantidad de nitrégeno (g N m™)
en los distintos estratos del dosel durante el desarrollo del cultivo; encontrandose que
todos estos parametros foliares en general presentaron una distribucion no uniforme. El
porcentaje del 4rea foliar que se encontraba en la mitad superior del dosel tiende a ser
mayor en el tratamiento con mayor suministro de N y tiende a disminuir con el tiempo.
Otro aspecto a resaltar es que la distribucion del N resulté mas heterogénea que la del
LAI, tendiendo a concentrarse mas en la parte superior del dosel. Por ejemplo, en el
tratamiento 0-N, a los 25 dias después de la siembra, el 77,78% del LAI se encontraban

en la mitad superior del dosel; mientras que un porcentaje mayor del N (87,21 %).

Tabla 19. Efecto de la nutricion nitrogenada sobre la distribucion vertical del indice area foliar
(LAI) y de cantidad de nitrogeno foliar en las principales fases fenoldgicas del cultivo. Arriba:
mitad superior del dosel y Abajo: mitad inferior del dosel). Los valores representan el
porcentaje del area foliar y del N total del dosel que se encuentran en cada estrato.

Arriba Altura (cm) LAI (%) N (%)
pps | o-N 1‘:’\13' 4°N0' O-N 133N 400-N | O-N 133N 400-N
25 17 28 36 | 77.78 8889 9231 | 8721 93.68 9459
34 19 33 4 |e6s7 7152 7283 | 7704 8070  79.45

37 23 37 46 67,28 66,70 69,69 77,73 75,39 76,51
46 23 38 46 70,59 67,64 71,27 78,58 75,16 76,70
50 26 41 48 69,23 68,81 70,85 76,66 75,59 75,86
59 28 44 50 64,53 64,75 69,47 70,79 69,28 74,13
60 30 45 52 66,82 68,02 69,83 72,31 70,41 74,54
66 31 45 53 59,71 59,39 65,73 65,14 62,58 71,31

75 31 46 52 5495 68,97 62,56 | 59,65 73,80 71,57
86 32 46 53 6527 68,49 6251 80,68 84,19 82,55
Abajo Altura (cm) LAI (%) N (%)

25 8,5 14 18 22,22 11,11 7,69 12,79 6,32 5,41
34 9,5 16,5 21 33,33 28,48 27,17 22,06 19,30 20,55
37 11,5 18,5 23 32,72 33,30 30,31 22,27 24,61 23,49
46 11,5 19 23 29,41 32,36 28,73 21,42 24,84 23,30

50 13 20,5 24 30,77 31,19 29,15 23,34 24,41 24,14
59 14 22 25 3547 35,25 30,53 29,21 30,72 25,87
60 15 22,5 26 33,18 31,98 30,17 27,69 29,59 25,46

66 15,5 225 26,5 | 40,29 40,61 34,27 34,86 37,42 28,69
75 15,5 23 26 45,05 31,03 37,44 40,35 26,20 28,43
86 16 23 26,5 | 34,73 31,51 37,49 19,32 15,81 17,45




129

6.4. Efecto del suministro de nitrogeno sobre la respiracién en

oscuridad del cultivo de papa

6.4.1. Efecto de la fertilizacién nitrogenada

La respiracion en la oscuridad de los distintos 6rganos de la papa presentd en
general marcadas y significativas (p<0,05) diferencias entre tratamientos (Tabla 20,
figura 47). La tendencia para todos los 6rganos excepto las raices fue 400-N > 133-N >
0-N, mientras que en el caso de las raices la tendencia fue la opuesta, con el tratamiento
0-N presentando las mayores tasas de respiracion. Las diferencias entre tratamientos
extremos (0 y 400-N) fue de aproximadamente 50% para hojas, tallos y raices y algo
menor para tubérculos (aprox. 20%), excepto en el muestreo final en el que los
tubérculos del tratamiento 400-N respiraron 92% mas que los del tratamiento 0-N.

Analizando la respiracion en la oscuridad de los 6rganos en funcion de los dias
transcurridos después de la emergencia, también se observaron diferencias significativas
(p<0,05) entre las etapas de desarrollo (Tabla 21). En este sentido, se observa como la
respiracion tiende a disminuir en el transcurso de los dias, desde la emergencia hasta la
cosecha final para todos los o6rganos (figura 47). La disminucién porcentual de la tasa de
respiracion fue de alrededor del 70% entre el muestreo inicial y el final, aunque tiende a
disminuir més fuertemente entre los 58 y 85 dias, correspondiendo con la etapa de
senescencia de la parte aérea. Con respecto a la respiracion de las raices fue mucho
mayor durante todo el desarrollo del cultivo en comparacion con las hojas y tallos solo
en el tratamiento de déficit severo (0-N), asi como en el tratamiento 133-N Unicamente

durante los 15 DDE (Tabla 21).
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Tabla 20. Efecto de los tratamientos de fertilizacion sobre la respiracion (nmol g s™) de los
distintos 6rganos a 18 °C, en las principales etapas fenologicas del cultivo. Letras diferentes en
cada etapa indican que existen diferencias significativas entre los tratamientos (Tukey HSD p <

0,05; n=3).

DDE  Trat. Hojas Tallos Raices Tuh érculos
0N 1332001 c 107620020 2511 £0Ma -
e 13- 1590£001b 145120022 16,06 £0030 -
- 400-19 18904:002a 1526x003a 11,57+003¢ -
0-N Dax003¢ BR5r0mc 16,9 +0053a 41420010
. 113N 120001k 108920030 1209 :004b  477:001 b
400-19 1Al £+004a 1262+000a TAT 0040 S0l x00la
0 89500l  A50:£002b 1247:002a  354:000c
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Tabla 21. Efecto de los tratamientos sobre la respiracion (nmol g s™) de los distintos 6rganos a
18 °C, en las principales etapas fenologicas del cultivo. Letras diferentes indican que existen
diferencias significativas en cada tratamiento entre etapas de desarrollo del cultivo (Tukey HSD

p <0,05; n=23).

Trat DDE Hojas Tallos Raices Tubércubs
15 1332+00la  1076+£002a 2511:x00Ma 5
0N 40 Q6 +003h 295 £ 002h 16,79 + 0,05 h 414+000 a
EH f95 001 ¢ 6,50 £ 0,02 ¢ 1247+002c 3.2 :001h
85 442 +0.03d 315 +00Ed TES+004d A2+ 001 c
15 1590+001a 14531 +002a 16062005 a 5
40 1270£001 0 108 +005h 1209+ 00b 4TT+00la
Lt ol 58 £32:002c  727:008c  907+002c  424:001b
85 483+001d 425 +001d AE0 £ 0,054 102+002c
15 1894+002a 1526z005a 11,57+005a =
100-N 40 14410040 1282 +001h TET £ 000 H01+£000a
L1 10,54 + 002 ¢ T35 +002 0 f,14 + 0050 dad+001h
8= 6,59 £0.03d 44 +001d 385 +005d 131s002c




131

20
‘Tm Hojas Tallos
* 15
o
o
@)
O 10 -
°
£
=
o 9
O
]
o
0
30
' 25 | Raices | Tubérculos
T
o
. 20 -
Q
O 15
©
g 10
% ° | &E\
[1'e
0 T T T T T T T T
0 20 40 60 80 100 20 40 60 80 100

DDE (dias) DDE (dias)

Figura 47. Dinamica temporal de la respiracion a 18 °C de los distintos 6rganos en los tres
tratamientos de fertilizacion de nitrogeno, 0—N (@), 133-N (0) y 400-N (A).

La respuesta de la respiracion a la temperatura fue bastante marcada en todos los
organos y tratamientos de fertilizacion, manteniendo una tendencia exponencial de
incremento de la respiracion con la temperatura (figura 48 y 49). Las raices presentaron
los mayores valores de respiracion como respuesta al incremento de la temperatura

durante las distintas etapas fenoldgicas del cultivo (figura 49).
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cerca de la cosecha (85 DDE).
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Comparando la respuesta de la respiracion de los distintos organos a la
temperatura, se observo que en el tratamiento 0-N las raices presentaron los mayores
valores durante el desarrollo del cultivo, manteniendo el siguiente orden: raices > hojas
> tallos > tubérculos, en contraste con el tratamiento 400-N; mientras que en le

tratamiento 133-N se mantiene una tendencia muy similar (figura 50).
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Figura 50. Respuesta de la respiracion de los distintos 6rganos, hojas (0), tallos (A), raices (0) y
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Por otro lado, la respuesta de la respiracion de los organos frente a la variacion
de la concentracion de nitrégeno mantuvo una relacion alta y positiva principalmente
con los tallos y hojas; en contraste con las raices que no presentd una clara respuesta,
excepto cuando fue analizada separando los tratamientos (figura 51). Con respecto a la
respiracion de los tubérculos se presentd una relacion baja con la concentracion de
nitrogeno, presumiblemente por la poca demanda y baja concentracion de nitrégeno por

parte de estos 6rganos de reserva para la respiracion (Figura 51).
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Figura 51. Respuesta de la respiracion de los distintos 6rganos: tallos, hojas, raices y tubérculos
a los 18 °C frente a las variaciones de la concentracion de nitrogeno (% N), en los
diferentes tratamientos de fertilizacion de nitrogeno, 0—N (@), 133-N (o) y 400-N
(A).
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En este sentido, cuando se analizaron las correlaciones multiples de la respiracién como

variable dependiente de la temperatura y nitrogeno, se presentd una alta correlacion

entre los valores observados y predichos unicamente en las hojas y tallos; no siendo

muy clara en los tubérculos (Figura 52).
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Figura 52. Valores observados vs predichos de la respiracion en los distintos 6rganos, hojas
(n = 72), tallos (n = 72) y tubérculos (n = 54). Las ecuaciones producto de las
regresiones multiples entre la respiracion (R) con la temperatura (Temp, °C) y el
nitrogeno foliar (%Nf) son las siguientes: hojas (-0,01115 + 0,000517*Temp +
0,002864*N), tallos (-0,00607 + 0,00453*Temp + 0,00043*N), raices (-0,000081 +
0,000715*Temp) y tubérculos (-0,005878 + 0,006684*Temp + 0,000135*N).

6.4.2. Comparacion de la respiracion medida y simulada.

Cuando se compararon los valores medidos de respiracion a oscuridad

asumiendo que fue de mantenimiento y los calculados con la ecuacién de Ryan (1991)

en base a la cantidad de N del organo y la temperatura (Apéndice 5) en los distintos

organos, tratamientos y etapas fenologicas del cultivo, se observd que solo en los tallos

y tubérculos se presentaron valores similares de respiracion entre los dos métodos.
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Figura 53. Respiracion medida en el laboratorio (barras negras) y respiracion de mantenimiento
calculada con la ecuacion de Ryan (barras grises) a 18° C en los distintos 6rganos,
tratamientos y etapas fenologicas del cultivo.
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En contraste, la respiracion calculada de las hojas fue mucho mayor por una aparante
subestimacion del método en comparacion con la medida; mientras que la respiracion
radicular calculada tiende a ser menor (Figura 59). Debido a las diferencias encontradas
entre ambos métodos, todas las simulaciones fueron corridas tomando las tasas de
respiracion medidas en el laboratorio; es decir la que es considerada de mantenimiento

debido a la ausencia del crecimiento durante dichas mediciones.

6.4.3. Oscilacion de la temperatura

La fluctuacion de la temperatura en el suelo y aire no presentaron tendencias tan
contrastantes en el transcurso del dia. La temperatura del suelo fue ligeramente superior
que la del aire durante noche, y viceversa durante el dia; e incluso al comparar los
valores promedios la temperatura del aire fue de 18,14 °C y la del suelo fue de 18,68 °C
(Apéndice 9). Cuando se calcula y compara la respiracion de mantenimiento de las
hojas y raices (Ryan 1991) utilizando los valores promedios diarios de temperatura del
aire y suelo versus el promedio de la Rm calculada con las temperaturas horaria, no se
observan mayores diferencias entre si. La Rm para hojas utilizado el promedio de
temperatura diaria del aire fue de 0,0244 g C g dia” y la Rm promedio calculada con la
temperatura horaria del aire fue de 0,0248 g C g dia'. Las raices presentaron valores de
0,01013 y 0,01017 g C g dia' respectivamente, pero utilizando los valores de

temperatura del suelo.
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6.5 Simulacion del crecimiento y del balance de carbono en el cultivo

de papa

6.5.1. Calibracion del modelo

La calibracion del modelo se realizd optimizando de manera iterativa los
coeficientes de asignacion de los asimilados entre 6rganos, mortalidad de tallos y hojas,
la translocacion desde los distintos drganos hacia los tubérculos, y la exudacion en cada
tratamiento hasta lograr el mejor ajuste con los valores medidos de la biomasa por
compartimientos. La evaluacion de la bondad del ajuste fue realizada visualmente.
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Figura 54. Biomasa de los distintos 6rganos en el transcurso de los dias después de la siembra
(DDS). Las lineas representan las tendencias simuladas después de la calibracion
de los coeficientes, y los simbolos corresponden a los valores puntuales medidos en
las principales etapas fenologicas del cultivo. 0-N (e), 133-N (o) y 400-N (V¥).Se
presentan los valores medios + DE, n = 3.
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En la figura 54 se muestran los valores medidos (puntos) y simulados (lineas) de
la biomasa de los distintos compartimientos en los tres tratamientos de fertilizacion. Se
observa que se logr6 una buena calibracion para los tres tratamientos, con discrepancias
menores entre los datos medidos y simulados. Esto nos indica que el cambio de escala
de la fotosintesis a nivel de hoja a la PPB del cultivo y luego, al estimar y restar la
respiracion a la PPN, produce resultados compatibles con la biomasa del cultivo. Es
decir que utilizando las mediciones de fotosintesis foliar a lo largo del tiempo en dos
estratos del dosel y el modelo de simulacion desarrollado en esta tesis, puede realizarse
un calculo aceptable de la produccion primaria del cultivo. Esta constatacion nos
permite seguir adelante con la utilizacién del modelo para analizar el balance de
carbono del cultivo y sus respuestas al déficit de N. Es importante aclarar que en el
proceso de calibracion los asimilados que no se requerian para la respiracion o

crecimiento fueron dirigidos al flujo de exudacion.

6.5.2. Coeficientes de asignacion de asimilados

Los coeficientes de asignacion de asimilados a los diferentes érganos que fueron
calculados en el proceso de calibracion del modelo para cada uno de los tres
tratamientos. se presentaron en la figura 55. Puede observarse que se presentaron
marcadas diferencias entre los tratamientos en la asignacion porcentual de asimilados a
hojas, tallos, raices y estolones durante las primeras fases de desarrollo del cultivo (0 a
40 dias). Durante esta fase, la asignacion a hojas y tallos fue mayor en los tratamientos
con menor déficit de N, mientras que la asignacion a raices presentd la tendencia
contraria, siendo mayor en la medida que aumentaba el déficit, lo que coincide con los
datos de distribucion de biomasa entre o6rganos que se mostraron anteriormente. En
fases posteriores del desarrollo, coincidiendo con el llenado de tubérculos, las
diferencias entre tratamientos tienden a desaparecer. Estos resultados muestran como
los coeficientes de asignacion de los asimilados a los oOrganos presentan una alta
respuesta al déficit de N, pero esta alta plasticidad esté restringida al periodo previo a la
tuberizacion. Posteriormente, los tubérculos devienen el principal sumidero de carbono,
independientemente del nivel de déficit y no se presenta mas plasticidad en la
asignacion. También puede observarse como tendencia general que durante los 23 DDS

se asignan las mayores proporciones de asimilados hacia los 6rganos aéreos, y en la
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medida que avanza el desarrollo del cultivo dicho coeficiente disminuye; al mismo
tiempo que aumenta la asignacién a los tubérculos. A partir de los 44 DDS estos
organos demandan més de la mitad de los asimilados sin presentar mayores diferencias
entre tratamientos (Figura 55).

Cuando se analiza la relacion entre los coeficientes de asignacion a los distintos
organos y el NNI (figura 56), puede observase que la asignacion a las hojas y tallos
aumenta con el NNI en las primeras fases de desarrollo, y contrariamente la asignacion
a las raices disminuye a medida que aumenta el NNI. Es importante destacar que
particularmente en la raices los mayores coeficientes de asignacién se observaron
durante las primeras etapas de desarrollo y en condiciones de déficit; mientras que en
las demas etapas de desarrollo la asignacion tiende a mantenerse relativamente
constante a pesar de las grandes variaciones del NNI (Figura 56). Estas relaciones entre
los coeficientes de asignacion y el NNI tendrian que ser incorporadas en el modelo para
el calculo de los coeficientes de asignacion a partir del estado nutricional del cultivo y

asi no se requeriria una calibracion para cada tratamiento.
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Figura 55. Coeficientes de asignacion de asimilados a los diferentes 6rganos de la planta en el
transcurso de los dias después de la siembra (DDS), calculados por optimizacion utilizando el
modelo de simulacion para los tres tratamientos de fertilizacion nitrogenada. Estos coeficientes
representan la proporcion de la PPB que es asignada a cada 6rgano por dia.
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Figura 56. Relacion de los coeficientes de asignacion a los distintos organos calculados por
interpolacion a partir de los valores obtenidos por calibracion del modelo (Q;) y el
indice de nutricion de nitrogeno (NNI) en las principales etapas fenoldgicas del
cultivo y para los distintos tratamientos de fertilizacion nitrogenada. La ausencia de
de simbolos por tratamientos en alguna de la etapas fenologicas indica que no hubo
asignacion (ver texto).
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6.5.3. Coeficientes de translocacion

Los coeficientes de translocacion de la biomasa de hojas y tallos hacia los
tubérculos también fueron calculados por -calibracion del modelo en los tres
tratamientos (Figura 57). Puede observarse que la tendencia de este proceso coincide
con el andlisis realizado anteriormente de la translocacion, basado en la comparacion de
las curvas de crecimiento absoluto del cultivo con el crecimiento de los tubérculos. Es
decir que después de la maxima expansion foliar y con la entrada de la senescencia
(entre los 60 y 90 DDS) la tasa de translocacion de asimilados hacia los tubérculos
desde los 6rganos aéreos tiende a aumentar en todos los tratamientos. Sin embargo, el
tratamiento de déficit de nitrégeno es similar en comparacion con el de 400-N. Otro
aspecto interesante es que el modelo indica que las hojas presentan tasas o coeficientes

de translocacion mayores que los tallos.
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Figura 57. Coeficientes de translocacion hacia los tubérculos desde hojas, tallos y estolones en
el transcurso de los dias después de la siembra (DDS) calculados por calibracion del
modelo en los tres tratamientos de fertilizacion. Estos coeficientes representan la
proporcién de la biomasa de hojas y tallos que es translocada por dia.
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6.5.4. Coeficientes de mortalidad

Los coeficientes de mortalidad de hojas y tallos calculados por calibracion en los
diferentes tratamientos se presentan en la figura 58. Puede observarse como los mismos
incrementaron progresivamente desde etapas tempranas de desarrollo hasta la cosecha
siendo siempre mayor la mortalidad en las hojas, asi como en los tratamientos de mayor

fertilizacion nitrogenada.
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Figura 58. Coeficientes de mortalidad de hojas y tallos en el transcurso de los dias después de
la siembra (DDS) calculados por calibracion del modelo en los tres tratamientos de
fertilizacion. Estos coeficientes representan la proporcion de los compartimientos
hojas y tallos que mueren por dia.
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6.5.5. Exudacion

Finalmente, la exudacion radicular calculada por calibracion del modelo se
muestra en la tabla 22. Puede observarse que durante todo el desarrollo del cultivo los
valores de exudacién mantuvieron la siguiente tendencia: 0-N > 133-N > 400-N. En los
tratamientos 0-N y 133-N la exudacion comienza a incrementar aproximadamente a
partir de los 25 DDS y en el tratamiento 400-N a partir de los 35 DDS. Todos los
tratamientos alcanzaron los maximos valores cerca de los 60 DDS, y posteriormente
disminuyen hasta la cosecha final. Es de hacer notar que el célculo de la exudacién con
el procedimiento utilizado es el que absorbe todas las posibles fuentes de error, ya que
toda la PPB que no es respirada ni incorporada en ningin organo se direcciona hacia
este flujo. En este sentido, los resultados del modelo no mostraron un posible aumento

de este flujo como una respuesta al estrés por las condiciones limitantes de nitrogeno.

6.5.6. Respiracion

La respiracion fue un componente funcional simulado con los datos medidos en
el laboratorio (presentados en la seccion anterior, 8.4) en cada uno de los 6rganos de los
distintos tratamientos y etapas fenoldgicas del cultivo. Se observo un patron de
respiracion en funcién de la dindmica de acumulacion de biomasa de los distintos

organos (Tabla 22).

6.5.7. Procesos del balance de carbono

Una vez calibrado el modelo para cada uno de los tres tratamientos pudo
correrse para analizar los componentes funcionales del balance de carbono. Se pudo
observar que el tratamiento 400-N present6 los mayores valores acumulados en el
transcurso del tiempo (Figura 59, Tabla 22). Sin embargo, cuando se analizan en
términos porcentuales las respiraciones de mantenimiento y crecimiento, se observa que

no hay diferencias entre tratamientos, como ocurre con otros flujos (Tabla 22).
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Tabla 22. Componentes del balance de carbono acumulados cerca de los 90 dias después de la

siembre del cultivo de papa expresado en cantidad (g / m®) y porcentajes (%). Produccion

primaria bruta (PPB), respiracion de crecimiento (Rc), respiracion de mantenimiento (Rm),
| respiracion total (Ryo,), exudacion (E) y produccion primaria neta (PPN).

Parametro 0-N 133-N 400 - N
PPB 238,29 (100 %) 642,93 (100 %) 1012,1 (100 %)
Rc 38,79 (16,28 %) 104,29 (16,22 %) 160,79 (15,88 %)
Rm 32,73 (13,73 %) 82,89 (12,89 %) 144,34 (14,26 %)
Riotal 71,52 (30,04 %) 186,42 (29,11 %) 292,09 (30,15 %)
E 2,20 (0,92 %) 2,24 (0,35 %) 6,76 (0,66 %)
PPN 164,57 (69,05 %) 453,52 (70,53 %) 700,11 (69,19%)
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Figura 59. Tendencias simuladas de los distintos componentes funcionales del balance de
carbono: Produccion primaria bruta (PPB), respiracion de crecimiento (Rc),
respiracion e mantenimiento (Rm), Exudacion (E) y produccion primaria neta
(PPN).
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7. Discusion

La respuesta de las plantas a diferentes tipos de estrés ambiental involucra
cambios a nivel estructural y funcional que estan regidos por procesos asociados al
balance de carbono (Lambers et al. 1998c; Schurr et al 2006). Las plantas pueden
responder a la presion o heterogeneidad del ambiente a través de la plasticidad
fisiologica o morfoldgica que permite optimizar el uso de los recursos, considerando
ademas que la plasticidad de un atributo morfolégico también puede ser una
consecuencia de una mayor plasticidad fisiologica (Lambers et al. 1998c; Schurr et al
2006). En este sentido, el cambio en los patrones de asignaciéon de biomasa entre
organos puede constituir un mecanismo de adaptacion o aclimatacion frente a las
presiones ambientales cambiando la relacion costo-beneficio entre la biomasa asignada
a uno u otro o6rgano (Brouwer 1962; Lambers et al 1998; Osone & Tateno 2005; Schurr
et al 2006). Asimismo, la relacion entre lo que se puede destinar a la acumulacion de
biomasa vegetativa y/o a procesos de mantenimiento puede cambiar en funcioén de la
disponibilidad de nitrégeno; por lo tanto, lo que no se asigna a la biomasa vegetativa
puede tener repercusiones sobre otros componentes del balance de carbono (Lambers et
al 1998c; Lemaire & Millard 1999; Osone & Tateno 2005; Schurr et al 2006).

En importante considerar que en esta investigacion el cultivo de papa fue
sometido a tres niveles de déficit de N contrastantes que se evidencian claramente al
comparar el INN entre los tratamientos (Tabla 8 y Figura 38), por lo que los resultados
fueron apropiados para analizar la respuesta de cultivo en funcion de las hipdtesis
planteadas. La respuesta de la fotosintesis, distribucion de la biomasa, respiracion en
oscuridad y balance de carbono de las plantas frente a las variaciones de la nutricién
nitrogenada fue analizada desde diferentes niveles de observacion: desde el nivel de
organos (ej. asimilacion fotosintética en hojas, sumideros de fotoasimilados, plasticidad
fenotipica), planta entera (ej. eficiencia en el uso de la radiacion, asignacion de
biomasa y nitrogeno, relacion vastago/raiz) y del cultivo (ej. productividad; indice de
area foliar, eficiencia en el uso de la radiacidn); considerando ademas la relacion de los
procesos que ocurren entre los distintos niveles. En este sentido, se evaluaron las
hipdtesis planteadas analizando y comparando con los patrones y procesos observados

en otros estudios (con otras especies cultivadas y silvestres).
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A continuacion se pretende discutir sistematicamente cada una de las hipotesis
planteadas en este trabajo: la del “exceso de asimilados” que propone que la
fotosintesis por unidad de area foliar tiende a mantenerse a pesar del déficit de N, lo que
generaria asimilados que no podrian ser transformados en biomasa manteniendo el
mismo patrén de asignacion que en las plantas sin déficit, debido a la carencia de N para
la biosintesis (Seccion 7.1), consecuentemente la hipotesis del “cambio de asignacion”
del carbono y nitrégeno, para evaluar de que manera son utilizados los fotoasimilados
bajo condiciones de déficit y determinar la importancia relativa de los sumideros de
carbono (Seccion 7.2), y finalmente la hipotesis del “cambio del balance de carbono”
para comprender las posibles respuestas de aclimatacion fisiologica del cultivo de papa
de manera integral. También se discute el modelo de crecimiento del cultivo, sus
limitaciones y posibilidades de mejoramiento para que pueda ser utilizado como una
herramienta en el manejo del cultivo (Secciones 7.3 y 7.4).

Consideramos que el cultivo de papa es un caso de estudio original e interesante
para analizar el efecto de la nutricién nitrogenada sobre el balance de carbono debido a
sus altas tasas de crecimiento, los cambios continuos y muy dindmicos en los patrones
de asignacion de la biomasa entre los drganos durante el desarrollo, la presencia de un
sumidero muy dominante como son los tubérculos, el cual esta formado por biomasa de
bajo contenido de N y bajo costo de mantenimiento y en general la gran diferencia en
calidad entre la biomasa de los distintos organos, lo cual cambia los costos de
crecimiento y mantenimiento al modificar el patrén de asignacion de la biomasa.

En la figura 60 se ha intentado realizar una sintesis para explicar cual es el efecto
del déficit de nitrogeno sobre el crecimiento y componentes del balance de carbono,
integrando los resultados obtenidos en los diferentes niveles de estudio y con el uso del
modelo de simulacién, lo que permitird orientar sistematicamente la estructura de la
discusion. Sin embargo el andlisis integrado de esta figura se realizara al final de las

discusiones.
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Figura 60. Esquema sintético del efecto del déficit de nitrogeno sobre distintos componentes funcionales y estructurales asociados al balance de carbono del
cultivo de papa. Se muestra la relacion entre los distintos parametros ecofisiologicos y del cultivo haciendo un analisis comparativo con respecto a lo
observado en el tratamiento con menor déficit (400-N). En los rectangulos rojos se muestra la relacion de parametros foliares con la fotosintesis, en los azules
la relacion de algunos componentes del balance del carbono, y los rectdngulos de color verde algunas de las respuestas observadas y especuladas frente al

déficit de nitrégeno. Las elipses indican las consecuencias de los procesos y relaciones entre las variables y parametros del cultivo mostradas en las distintas
cajas del esquema.
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7.1. Asimilacién de carbono y la hipotesis del “exceso de asimilados”.
Para discutir la hipotesis del “exceso de asimilados” y evaluar si fue confirmada
por los resultados se tomaron en consideracion los siguientes aspectos: a) la respuesta
de la fotosintesis a la concentracion de nitrogeno foliar, b) la posible plasticidad
fotosintética y/o morfoldgica de las hojas c) la existencia o no de un exceso de
asimilados en relacion con las posibilidades de biosintesis en condiciones de déficit de
N. En este sentido, la respuesta de la fotosintesis fue analizada en funcion de las
variaciones de la concentracion de nitrégeno foliar entre los tratamientos y en diferentes
etapas fenologicas observandose diferencias moderadas en la fotosintesis por unidad de
area foliar a pesar de las importantes variaciones de la concentracion de nitrégeno foliar.
Se discute si la respuesta moderada de la fotosintesis al N se debe a modificaciones de
atributos morfolégicos (SLA) o de procesos fisiologicos (PNUE), asi como la posible
relacion existente entre ambos. Finalmente se infiere sobre el efecto del déficit de N
sobre la posible produccion de exceso de asimilados y su relacion con la limitacion de la

fotosintesis (feedback limitation of photosynthesis).

a) Efecto de la concentracion de N foliar sobre la fotosintesis

La hipérbola no rectangular proporciond excelentes ajustes de respuesta de la
fotosintesis a la radiacion, y coherentes a lo medido en el campo. Este hecho ha sido
respaldado por varios investigadores, a tal punto que actualmente representa el modelo
empirico mas utilizado para calcular las curvas de respuesta de la fotosintesis a la
radiacion en diferentes formas de vida vegetal (Ogren 1993; Thornley 2002).

Por otra parte, al analizar el posible efecto de la conductancia estomatica sobre
la fotosintesis en los distintos tratamientos de fertilizacion, se determind que por etapas
fenologicas los valores presentaron diferencias significativas, posiblemente haya sido
mas por una respuesta a la variacion de N, que a un posible efecto por el suministro de
agua, el cual fue controlado cuidadosamente de la misma manera para todas las
parcelas, por lo que se descarta un posible efecto negativo por déficit hidrico (Apéndice
3). Estos resultados no fueron discutidos a profundidad en comparacion al posible
efecto que si pudo tener la nutricion nitrogenada sobre la fotosintesis; sin embargo no se

descarta que dicho parametro ecofisioldgico sea determinante en la capacidad
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fotosintética de las plantas de papa, asi como de numerosos cultivos y/o plantas
silvestres analizadas al respecto (Evans 1983; Reich et al 1998, Lambers et al 1998¢).

En este estudio se encontr6 que la fotosintesis por unidad de area foliar presentd
diferencias moderadas entre tratamientos contrastantes de fertilizacion nitrogenada, las
cuales no fueron en general estadisticamente significativas; pero fueron consistentes en
los diferentes muestreos con valores siempre algo mayores para 400-N. Sin embargo,
las regresiones lineales entre Nf y fotosintesis si fueron significativas (figura 25, Tabla
2). Esta respuesta moderada de la fotosintesis frente a cambios importantes en el
nitrégeno foliar se puede interpretar como una posible plasticidad fotosintética de las
hojas frente a las condiciones de déficit de N; sin embargo para comprobar tal hecho,
habria que determinar la composiciéon quimica de proteinas asociadas a la fotosintesis
y/o la capacidad de regeneracion de las mismas. En contraste, en otras investigaciones
se ha determinado que la limitacion de nitrogeno influye marcadamente en una
disminucién de la fotosintesis foliar de distintas especies silvestres (Hirose & Werger
1987a; Anten & Werger 1996; Anten et al. 1998; Westbeek 1999; Pons & Westbeek
2002) y cultivadas (Evans 1983,1989; Anten et al. 1995a; Lambers 1998c; De Groot
2002), como se puede observar en la tabla 23.

La fotosintesis maxima del cultivo de papa no lleg6 a alcanzarse con los niveles
de radiacion maximos medidos en el campo; sin embargo cuando se analiza a 2000
umol m™ s, condicién cercana a la maxima radiacion medida en campo, presentd
correlaciones positivas pero relativamente bajas con la concentracion de nitrégeno
foliar, indicando una respuesta muy baja de la fotosintesis a pesar de la gran
variabilidad de la concentracion de N foliar entre los distintos tratamientos de
fertilizacion. Por ejemplo, a los 28 DDE, en hojas con diferencias de concentracion de
N de 22 % la diferencia en fotosintesis a 2000 umol/m” s fue de tan sélo 15 % entre
tratamientos extremos; y a los 54 DDE, cerca del maximo LAI del cultivo, la diferencia
de la concentracion de N fue de 20 % mientras que diferencias en Pygo fue de tan solo
10 % entre los tratamientos extremos, mostrando como la respuesta no es proporcional
al déficit. Esto confirma lo encontrado en un estudio preliminar con la misma variedad
de papa (Diaz et al. 1999), resultado que habia servido como base para plantear la
hipotesis del “exceso de asimilados” y que en principio pareciera confirmar esta

hipotesis. Contrariamente, en numerosas investigaciones se ha demostrado la fuerte
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correlacion entre la fotosintesis foliar a saturacion de luz (Phax) y la concentracion de
nitrogeno foliar (Ny) de diferentes especies vegetales cultivadas y silvestres, con
metabolismo C; o C4 (Hirose & Werger 1987a; Evans 1983, 1989; Anten & Werger
1996; Anten et al. 1995a; Anten et al. 1998; Lambers et al. 1998; Pons & Anten 2004),
concluyéndose en algunos estudios que dicha relacion tiende a ser lineal (Evans
1993a,b; Pons et al. 1993; Anten & Werger 1996; Anten et al. 1995a; Anten et al. 1998;
Pons & Anten 2004); o a saturarse a un alto contenido de N¢ (Evans 1983; Muchow &
Sinclair 1994; Hikosaka & Terashima 1995; Terashima & Hikosaka 1995; Schieving &
Poorter 1999), considerando el hecho de que la fotosintesis puede estar limitada por el
CO; cuando los niveles de N foliar son altos (Hirose & Werger 1987; Lambers et al
1998). Por otro lado, es posible que en este estudio la fotosintesis maxima del cultivo de
papa no logro alcanzar la saturacion a las maximas radiaciones medidas en el campo,
presumiblemente porque existen variaciones determinantes en la inversion de nitrogeno
para el funcionamiento y estructura de las hojas, por lo que posiblemente no toda la

concentracion de N total de la hoja es destinada para este proceso.
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Figura 61. Relacion de la asimilacion a 2000 },Lrnol/m2 s de radiacién con el indice de
nutricién de nitrogeno (NNI) en los distintos tratamientos de fertilizacion (negro= 0-
N, rojo= 133-N y azul = 400-N) en el transcurso de los dias después de la emergencia
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El mismo efecto se observa cuando se analiza la relacion de la fotosintesis a
2000 pmol/m* s con el NNI en los distintos tratamientos (Figura 61), donde la
tendencia general es que la fotosintesis aumenta con el NNI, pero lo hace de forma muy
moderada, especialmente durante el inicio de la tuberizacion y la maxima expansion
foliar. Durante el inicio de la tuberizacion el NNI disminuy¢ casi 50 % en el tratamiento
0-N con respecto al 400-N, mientras que la P;pp solo disminuyo 15 %. Durante la
maxima expansion foliar disminuyd en 60 % mientras que la fotosintesis lo hizo en tan
solo 10 % por unidad de area foliar. Sin embargo, no fue posible conseguir en la
bibliografia informacion alguna sobre la relacion entre ambos parametros, posiblemente
porque pertenecen a escalas de andlisis diferentes; es decir, la fotosintesis es un
parametro ecofisiolégico que se analiza a nivel foliar y el NNI es considerado un
parametro del cultivo. Aun asi, se pudo observar que dicha relacion permite corroborar
lo planteado anteriormente, con respecto a la poca variacion del la Pygo9 por unidad de
area a pesar de los marcados cambios en el estatus nitrogenado del cultivo.

Los resultados obtenidos en este estudio forman parte de las numerosas
investigaciones donde se ha determinado el efecto que tienen los factores ambientales
sobre la respuesta de la fotosintesis maxima a saturacion de luz (Wardlaw 1990;
Lambers et al 1998c; Schurr 2006), asi como sus interacciones sinérgicas. En este
sentido, Anten & Werger (1996) estudiando la distribucion del N en plantas dominantes
y subordinadas de Amaranthus dubius, encontraron que las plantas dominantes
presentaron una mayor capacidad fotosintética (Pmax) por unidad de N que las plantas
subordinadas (Tabla 23), posiblemente porque las hojas de las plantas dominantes
reciben mayor radiacion, este hecho guarda mucha relacion con lo analizado en este
trabajo, donde se observd que la mayor fotosintesis y su eficiencia por unidad de
nitrogeno fue encontrada en los estratos altos de las plantas de todos los tratamientos,
sin embargo hay que resaltar el hecho de que las variaciones de dichos pardmetros
foliares también ocurrieron a nivel de individuo con diferencias evidentes entre estratos
del dosel; por ejemplo durante la maxima expansion foliar la Pmax del tratamiento sin
limitacion de N (400-N) present6 una diferencia de 36 % entre estratos del dosel (arriba
y abajo). Por lo tanto, es probable que en este trabajo las diferencias de la Pmax entre
estratos del dosel del cultivo de papa encontradas a nivel de individuos se deban a las

variaciones en la distribucion vertical del nitrégeno y radiacion en el dosel; hecho que
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ha sido estudiado por varios investigadores pero haciendo muchos énfasis en analizar
diferencias entre individuos sometidos a distintas condiciones de N y luz (Hirose &
werger 1987b; Anten et al 1995a,b; Anten & Werger 1996; Anten et al 1998; Hikosaka
et al 1999; De Groot 2002; Dias-Filho 2002), tal es el caso de Dias-Filho (2002) quien
determiné que la respuesta de la fotosintesis a saturacion de luz (Pmax) de Brachiaria
brizantha y Brachiaria humidicola tiende a ser mayor en plantas creciendo bajo sol en
ambas especies (Tabla 23), y especula que las diferencias de la Pmax entre las plantas
del sol y sombra fue principalmente por una aclimatacion morfologica a la luz
ambiental reduciendo la cantidad de tejido fotosintético por unidad de area foliar en
plantas de sombra. En este sentido, De Groot (2002) encontré que la Pmax fue mayor en
plantas de tomate que disponian de més N y radiacion, y resulto mas sensible a la
disminucién de la radiacion en comparacion con el bajo suministro de N, mientras que
la combinacion de una baja radiacion y N hizo que la Pmax disminuyera
significativamente (Tabla 23).

Con respecto a los demds parametros de la hipérbola no rectangular se observé
que el parametro q (factor de curvatura) es mucho mas variable entre tratamientos en
comparacion al rendimiento cuantico (m) que incluso a veces no presentd diferencias
cuando se analiza por estratos del dosel, pero siendo muy evidente la disminucion de
ambos parametros durante el desarrollo del cultivo. Por otro lado, el “q” aument6 en la
medida que habia mas disponibilidad de nitrégeno, indicando que la saturacion de luz se
podria alcanzar mas rapido. Estos resultados concuerdan con los encontrados por
Wetsbeek (1999) que trabajando con distintas formas de vida observd que los
pardmetros m y q presentaron diferencias significativas entre individuos que crecian en
condiciones contrastantes de N, pero no observo un claro patréon entre especies y
tratamientos. Es importante resaltar que los pardmetros de la hipérbola no rectangular
pueden ser afectados principalmente por la disponibilidad de N y la radiacion, y desde
luego que por las caracteristicas intrinsecas de las formas de vida vegetal (Ogren 1993;
Anten et al. 1998; Lambers et al 1998c; Wetsbeek 1999; Dias-Filho 2002; Thornley
2002). En este sentido, Dias-Filho (2002) observé que el rendimiento cuantico fue poco
afectado por el régimen de luz en dos especies de gramineas Cy, pero tiende a ser mas

alta en plantas bajo sombra; mientras que Anten et al. (1998) determindé que el
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promedio de valores de m fue ligeramente superior en las especies C4 que en las Cs
(Tabla 23).

Tabla 23. Respuestas de los parametros de la hipérbola no rectangular a la radiacion y
contenido de nitrogeno foliar de diferentes especies vegetales obtenidos en distintos ensayos
experimentales.

Especie Tratamientos Pmax m q Resp Autor (es)
320-N vs 300 PAR 24,5a 0,82a
170-N vs 300 PAR 16,0b 0,81a
. 320-N vs 70 PAR 11,3¢ 0,83a
Lycopersicon esculentum (d) 170-N vs 70 PAR 8.5¢ 0.82a De Groot (2002 )
(N=mg /g dia)
PAR = pmol m?s™
- - Sol) 2000 PAR 32 0,044 3,15
Brachiaria brizantha (m*) ( > ’
(Sombra) 2000 PAR 25 0,052 2,37 Dias-Filho (2002)
Brachiaria humidicola (m*) (Sol) 2000 PAR 35 0,055 3,78
(Sombra) 2000 PAR 30 0,067 2,51
Xanthium canadense Nf =0,5 g/m2 8 0,039 0,89 0,45 Hikosaka et al.
Nf =1g/m2 17 0,056 0,84 0,98 (1999)
Leersia hexandra (m) Nf=653 15,3 0,0416 0,65 0,91
Hymenachne amplexicaulis (m)  Nf=74,8 11,9 0,0395 0,821 0,91
Anten et al. (1998)
Paspalum fasciculatum (m*) Nf=159,9 13,5 0,0487 0,76 0,60
Hyparrhenia rufa (m*) Nf=26,1 (dense) 9,35 0,044 0,75 0,42

(N = mmol/m?)

Dominantes

(Nf=111,8) 31,05 00479 0,68 1,23 Anten & werger
Amaranthus dubius (d*) (1996) ¢
Subordinadas
(Ne=$9.1) 14,40 0,0487 0,789 0,60
(N;= mmol/m?)
Oryza sativa (m) Ni=82Db 12 0,0431 0,747 0,85
Glycine max(d) Ne=1134a 10 0,0430 0,722 1,22 Anten et al
Sorghum bicolor(m*) Nr=66,6 ¢ 20 0,0494 0,855 0.87 (1995a b).
Amaranthus cruentus(d*) N¢=84Db 18 0,0500 0,826 0,97 ?
(N¢= mmol/m?)
Cobertura cerrada 17,7 0,058 0,53 0,82 Hirose & Werger
Solidago altissima (d) Cobertura abierta 19,6 0,061 0,54 0,88 (1987b) £
(Nf=2 g/m®)

Parametros de la hipérbola no rectangular: fotosintesis maxima (Pmax, pmol/m® s), rendimiento cuantico (m,
pmol/umol), factor de curvatura, y respiracion (Resp, pmol/m® s) PAR = radiacion fotosintéticamente activa en
umol/m2 s, N = nitrogeno aplicado, Nf = nitrogeno foliar, m = monocotiledoéneas, d = dicotiledéneas, m o d con *
significa que son plantas C, de lo contrario son Cs.
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b) Area foliar especifica y eficiencia en el uso del nitrégeno

Como ya hemos dicho, un resultado que podria parecer sorprendente de este
estudio es que la variacion de la nutricion nitrogenada no tuvo importantes
repercusiones sobre la fotosintesis por unidad de area foliar, lo cual parece contradecir
lo encontrado por otros autores. Sin embargo, cuando se analiza la respuesta de la
fotosintesis expresada por unidad de peso foliar a la concentracion de N si se encuentran
diferencias significativas entre tratamientos (figura 25), lo que se relaciona con los
fuertes cambios en el SLA en respuesta al déficit de N. Estos resultados coinciden con
los obtenidos por Poorter & Evans (1998) quienes evaluaron la PNUE y SLA en
diferentes formas de vida (arboles, arbustos y hierbas) en respuesta a las variaciones de
la radiacion (200 y 1000 umol m? s™), y determinaron que en ambas condiciones las
especies presentan tasas de fotosintesis similares por unidad de area independientemente
de las variaciones del SLA. Sin embargo, cuando se analizo la fotosintesis por unidad
de peso, fue mucho mayor en las especies con un mayor SLA. Posteriormente, con las
mismas especies y tratamientos de radiacion, Evans & Poorter (2001) analizaron la
ganancia de carbono y el SLA, encontrando que las diferencias entre las tasas de
fotosintesis a saturacion de luz, expresada por unidad de area y peso, fueron causadas
por modificaciones en el SLA, tal como parece ocurrir en este estudio. Entonces,
partiendo del analisis del efecto del SLA sobre la fotosintesis, se infiere que las plantas
tienden a ajustar la cantidad de nitrégeno entre funciones fotosintéticas y no
fotosintéticas relacionadas con la estructura de la hoja y de esta manera conseguir la
relacion Optima entre el area y peso foliar, asi como lo proponen algunos autores
(Grindlay 1997; Osone & Tateno 2003), lo que a la vez puede estar influyendo para que
aumente o se mantenga la eficiencia en el uso del nitrogeno (PNUE). Otro aspecto que
puede ser determinante en la variabilidad de dichos parametros foliares, es el tipo de
crecimiento, pues las caracteristicas de crecimiento rapido del cultivo pudiera ser
sustentado por los resultados de varios investigadores, quienes en condiciones sin
limitacion de N evaluaron el uso del carbono y nitrégeno de especies silvestres,
encontrando como patron general que las especies de crecimiento rapido tienden a fijar
mas carbono por unidad de peso de la planta (Poorter et al 1990) y utilizan
proporcionalmente menos C para la respiracion (Poorter et al 1995), ademas de que

tienden a asignar mas N para las hojas y mantienen una alta PNUE (Poorter et al 1990;
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1995; Lambers et al 1998c; Scheurwater 1999), ademas de presentar una alta plasticidad
fenotipica frente a las variaciones del ambiente (Chapin 1980; Poorter et al 1991,
Poorter et al 1995; Lambers et al 1998b,c).

En este trabajo, también se observo una relacion positiva entre la PNUE y el
SLA (Figura 24C), corroborando lo encontrado en varios estudios donde se ha
demostrado la fuerte correlacion existente entre ambos parametros (Poorter & Evans
1998; Pons et al. 2004; Onoda et al. 2004). Este resultado indica que el SLA del cultivo
de papa responde sensiblemente a las condiciones de déficit de N, modificando la
estructura de la hoja de forma que tiende a conservarse la concentracion de N por
unidad de area foliar y de esta forma se mantienen relativamente constantes las tasas de
fotosintesis. Sin mebargo cabe preguntarse, ¢qué ventaja le daria a la planta mantener
la tasa de fotosintesis constante por unidad de &rea foliar cuando esta disminuyendo
drasticamente el area foliar y como consecuencia disminuyendo su capacidad de
interceptar radiacion?. Esto quiere decir que si bien por unidad de area la fotosintesis
no responde al déficit de N si lo hace por unidad de biomasa foliar, lo que puede
explicar en gran parte la diferencia de produccion entre los tratamientos ya que por
unidad de biomasa foliar producida se ve reducida la ganancia de carbono. Lo que cabe
preguntarse es si el mantener constante la fotosintesis por unidad de area constituye
algtn tipo de mecanismo de respuesta al déficit o es simplemente una consecuencia de
los cambios en el SLA.

Es importante destacar que no es nada nuevo que el SLA ha sido considerado
uno de los pardmetros mas importantes para analizar parte de la variacion de la tasa
relativa de crecimiento de plantas, asi como las respuestas plasticas frente a condiciones
de estrés ambiental (Lambers 1998a; Westbeek 1999; Lambers et al 1998bc; Shipley &
Almeida-Cortez 2003), por lo que se presume que la fotosintesis del cultivo de papa en
condiciones limitantes de N no estd obedeciendo directamente a una plasticidad
fotosintética como tal; sino mas bien a una plasticidad fenotipica a través de la
modificacion del SLA, que contribuye indirectamente en mantener la tasa de
asimilacion. En contraste, se presume que para poder determinar si existe alguna
respuesta de la planta a través de la plasticidad fotosintética frente a las variaciones de
N foliar, habria que medir y determinar la proporcion del N fotosintético que es

utilizado para la regeneracion de proteinas y complejos cosechadores de luz, como los
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componentes que demandan mas nitrégeno (Evans 1983, 1989; Poorter & Evans 1998;
Evans & Poorter 2001; Pons & Westbeek. 2004; Onoda et al. 2004).

En esta investigacion se observd que el SLA era mayor en la medida que el
suministro de N aumentaba, alcanzando valores entre la emergencia y cosecha (8 y 75
DDE respectivamente) de 106 a 134 cm?/g para el tratamiento de déficit severo (0-N),
de 123 a 136 cm?/g para el de 133-N, y de 134 a 146 cm®/g para el tratamiento 400-N.
En contraste, Vos & Biemond (1992), trabajando con otra variedad de papa (Bintje) y
estableciendo tres tratamientos de fertilizacion de 2,5 (N1), 8 (N2) y 16 (N3) g N por
planta, observaron que a mayor suministro de N resulta un menor SLA, encontrando
desde los 30 hasta los 100 DDE valores entre 170 y 420 cm?/g (N3), 169 y 500 cm?/g
(N2) y 180 y 490 cm?/g para el tratamiento N1; finalmente infieren que las diferencias
en las respuestas de las variedades de papa a través de la modificacion del SLA frente a
la variacion en la disponibilidad de N pueden estar asociadas a sus caracteristicas
intrinsecas, desde la genética hasta sus patrones fenolodgicos; asi como a los posibles
tipos de respuestas frente a las condiciones climaticas donde crecian. Por otro lado, al
referirnos a las plantas de papa como una especie con caracteristicas herbaceas,
podemos afirmar que el SLA se encuentra dentro de los valores aceptables en
comparacion a los observados en otras investigaciones con la papa y otras especies
herbaceas (Vos & Biemond 1992; Reich et al 1998, Wetsbeek 1999), a tal punto que
Reich et al (1998) analizando el efecto de distintos parametros foliares como el SLA en
distintos grupos funcionales y ecosistemas, determiné los siguientes valores promedios:
188 cm?/g para las hierbas, 112 cm?/g para los arbustos y arboles de hoja ancha, y 48
cm’/g en especies de arboles de hoja delgada.

Los valores de PNUE obtenidos en este estudio desde la emergencia hasta el
inicio de la senescencia, oscilaron entre 57 y 34 umol CO, mol N s para el tratamiento
de déficit severo (0-N), de 62 a 44 pmol CO, mol N s para 133-N, y entre 72 y 50
umol CO, mol N s para el tratamiento 400-N, es decir que la eficiencia del uso del N
present6 una tendencia a aumentar a medida que disminuye el déficit de N, aunque las
diferencias entre tratamientos no siempre resultaron significativas (tabla 6). Es preciso
considerar que en los ultimos afios han sido muy pocos los estudios publicados sobre
aspectos ecofisiologicos del cultivo de papa; por lo tanto no existe suficiente

informacion que permita comparar la PNUE con otras variedades. En contraste, existen
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numerosas investigaciones con especies silvestres de diferentes formas de vida donde se
ha determinado la PNUE, evaluando su variabilidad en funciéon de los cambios
ambientales (Anten et al. 1995a; Anten et al. 1998c, Poorter & Evans 1998; Westbeek
1999, Pons & Westbeek. 2004; Onoda et al. 2004), incluso observando importantes
variaciones entre tipos de metabolismos (Cs y C4), como en el estudio de Anten et al.
(1995a) que encontraron que la PNUE medida en plantas cultivadas como O. sativa y S.
bicolor (metabolismo C4) tenian mayor PNUE que las especies de metabolismo C;
como G. max y A. cruentus; en contraste la PNUE de la graminea C; L. hexandra fue
similar a la graminea C4 P. fasciculatum (Anten et al. 1998).

Se han planteado varias explicaciones para comprender la variabilidad de la
PNUE a diferentes escalas de observacion; analizando desde los cambios en la
proporcion de compuestos de N orgéanico asignado a funciones fotosintéticas y no
fotosintéticas (Novoa & Loomis 1981; Poorter & Evans 1998; Evans & Porter 2001,
Onoda et al. 2004, Pons & Westbeek. 2004), en la asignacion de N entre los complejos
cosechadores de luz, transporte de electrones y fijacion de CO, (Pons et al. 1993,1994;
Poorter & Evans 1998; Westbeek 1999; Evans & Poorter 2001; Pons & Westbeek.
2004), en la fraccion de radiacion absorbida (Pons & Westbeek. 2004); asi como en el
posible cambio del estado de activacion de la Rubisco (Evans 1989; Pons et al. 1994,
Westbeek 1999). Por lo que no se descarta que algunos de los factores mencionados
anteriormente actuen sinergicamente sobre la PNUE (Lambers 1998a; Lambers et al
1998c, Poorter & Evans 1998). Otra posible explicacién es que la fraccion de N
asignado a funciones no fotosintéticas de la hoja se mantiene relativamente constante,
mientras que disminuye la fraccion a funciones fotosintéticas y por ende la PNUE a
medida que aumenta el déficit de N. Por otro lado, Lawlor (2002) presume que en
condiciones limitantes de N, los posibles cambios en la acumulaciéon de biomasa
radicular y el incremento de N hacia estos 6rganos permitirian mantener la relacion C/N

del cultivo e incrementar la asimilacion de carbono por unidad de N.
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7.1.3. Inferencias sobre la asignacion del N foliar a funciones fotosintéticas y no
fotosintéticas

Los resultados de esta investigacion muestran que a pesar de las condiciones
contrastantes de nutricion nitrogenada, en general las diferencias en PNUE entre
tratamientos no fueron muy marcadas. Por ejemplo, a los 28 DDE la concentracion de N
disminuyo 23 % por efecto del déficit mientras que la PNUE disminuy¢ tan solo 12 %.
Esto indica que es posible que las plantas de papa en condiciones de estrés por déficit de
nitrogeno puedan presentar respuestas de aclimatacion a través de cambios plésticos a
nivel funcional o estructural, asi como ocurre con otras especies silvestres y cultivadas
(Lambers et al. 1998; Schurr et al 2006). Sin embargo, se presume que la posible
plasticidad del cultivo de papa depende directamente del posible costo beneficio
existente entre la asignacion de N a funciones fotosintéticas (nivel funcional: complejos
cosechadores de luz, regeneracion de la rubisco), y no fotosintéticas (nivel estructural,
espesor de la hoja, paredes celulares) a través de modificaciones del SLA, que también
pudiera influir directa o indirectamente sobre las tasas de fotosintesis. Otros
investigadores han logrado estimar a través de diferentes métodos, patrones de
asignacion de nitrégeno a funciones fotosintéticas y no fotosintéticas en respuesta a las
variaciones ambientales (Poorter & Evans 1998; Evans & Poorter 2001; Lawlor 2002;
Pons & Westbeek. 2004; Onoda et al. 2004).

Aun cuando los resultados presentados en este estudio no permiten concluir
sobre como es la distribucion de nitrogeno entre las funciones fotosintéticas y no
fotosintéticas de la hojas, se pueden hacer inferencias analizando la posible influencia
del SLA sobre la conservacion de nitrogeno foliar y la fotosintesis, indicando que en
condiciones de déficit severo es posible encontrar un costo-beneficio entre el N
asignado a las paredes celulares (SLA) y para la regeneracion de proteinas del aparato
fotosintético; en todo caso, lo importante seria conocer las proporciones de asignacion
de N. En este sentido, Evans & Poorter (2001) infieren que pueden existir dos tipos de
costo-beneficio durante la reparticion del N entre las funciones fotosintéticas; un costo-
beneficio entre el N que se asigna para la captacion luz, la capacidad transportadora de
electrones, asi como para la asignacion de proteinas; y un segundo costo-beneficio entre
el area foliar y el contenido de N por unidad de area, debido a las modificaciones del

SLA. En concordancia con esto, Onoda et al. (2004) encontrd que una relacion negativa
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entre el N en paredes celulares y N en la Rubisco implica un costo beneficié entre la
asignacion de N para la fotosintesis y para tejidos estructurales con el fin de incrementar
la tasa o duracion de la asimilacion de carbono, modificaciones estructurales que
pueden estar ocurriendo en el cultivo de papa de este experimento como una respuesta
de aclimatacion al déficit de N, posiblemente aumentando la asignacion de nitrégeno a
funciones no fotosintéticas.

Por otro lado, Westbeek (1999) y Pons & Westbeek (2004) analizaron las
diferencias en la asignacion de N foliar para funciones fotosintéticas y no fotosintéticas
y sus repercusion sobre la PNUE en Galinsoga ciliata (herbacea anual de crecimiento
rapido), Origanum vulgare (herbacea perenne de crecimiento rapido), Populus nigra
(arbol de crecimiento rapido en habitats ricos en nutrientes) y Quercus nigra (arbol de
crecimiento lento). Ellos presumen que una gran cantidad de N secuestrado en las
paredes celulares (> peso foliar especifico, LMA) y la inversion de N fotosintético en
complejos cosechadores de luz en los dos arboles, son las razones por las que se
encontrd un bajo PNUE comparado con las dos especies herbaceas. Estos dos factores
combinados (N y LMA) resultan en una considerable mayor masa de paredes celulares
(30%) en los arboles en comparacion con las especies de herbaceas. En este sentido,
Evans & Poorter (2001) determinaron que el complejo de proteinas-pigmentos decrece
cuando las plantas crecen en condiciones de alta luz, mientras que el N para la
capacidad transportadora de electrones permanece igual, y el N en la Rubisco
incrementa; concluyendo que estos sumideros comprenden un 85% del N orgénico en
condiciones de baja y alta luz, y el 15 % restante es invertido en otros compuestos tales
como acidos nucleicos y proteinas de las paredes celulares.

En concordancia con lo anterior, Poorter & Evans (1998) no determinaron
directamente como es invertido el N en compuestos fotosintéticos; pero calcularon la
cantidad de N invertido en el tilacoides, considerandola una manera conservadora de
estimar el N fotosintético, observando que las especies con menor SLA tienen
considerablemente menos N en los tilacoides que aquellas con mayor SLA en respuesta
a diferentes condiciones de luz. En este sentido, Onoda et al. (2004) encontraron
diferencias significativas en la capacidad fotosintética como una funcion del contenido
de N foliar por unidad de area, entre plantas de Polygonum cuspidatum de germinacion

temprana y tardia; encontrando que la alta PNUE en plantas de germinacion tardia fue
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causada principalmente por una gran asignacion de N a la Rubisco (28 %), en
comparacion con la germinacion temprana (18 %). Entonces Onoda et al. (2004)
concluyen que el N en la Rubisco y la PNUE decrecen con un incremento del LMA
(masa foliar especifica) y por consiguiente aumenta el contenido de N en las paredes
celulares; por lo tanto, la alta capacidad fotosintética en plantas de germinacion tardia
fue lograda asignando mas N a las proteinas fotosintéticas (30 a 40 % del N total foliar)

a expensas de las paredes celulares.

7.1.4. Efecto de la ubicacion en el dosel

En este estudio se observd claramente como las hojas de un mismo estrato
mantuvieron relativamente constante el nitrogeno por unidad de 4rea foliar a pesar de la
marcada variacion de la concentracion de N foliar por unidad de peso (figura 27A). En
contraste, se observa que si existen diferencias entre estos parametros cuando se
compara entre estratos del dosel. Por otro lado, la fuerte relacion entre el SLA y el %N¢
permite inferir que las hojas tienden a ser mas delgadas o menos densas (> SLA) cuando
la concentracion de N es menor (hojas de la parte baja del dosel); sin embargo se
observd que el nitrogeno por unidad de area no cambia significativamente entre
tratamientos a pesar de las variaciones del SLA (Tabla 6), por lo que posiblemente
también tienden a regular el N foliar por unidad de 4rea necesario para mantener las
tasas de asimilacion independientemente del estrato donde se encuentren las hojas.
Nuestros resultados coinciden con los resultados obtenidos por Poorter & Evans (1998)
y Evans & Poorter (2001) que observaron ademas que las especies con mayor SLA
tienen significativamente mayor concentracion de nitrégeno total, la cual es también
mayor cuando la radiacion es alta, y este hecho es respaldado por otros trabajos donde
demuestran que en plantas de diferentes alturas la distribucion vertical del N esta
fuertemente influenciada por los niveles de PAR incidentes, y que durante el desarrollo
del dosel ocurre una redistribucion del N desde las hojas de la parte baja a los estratos
altos (Hirose & Werger 1987b; Pons et al. 1993; Anten & Werger 1996). Ademas que
en los estratos altos se encuentran los primordios foliares y hojas mas jovenes que
demandan mas N para la fotosintesis (Anten & Werger 1996). Presumiblemente en este
estudio las hojas del cultivo de papa que entran en la senescencia (hojas del estrato

bajo), que es mas marcada después de la maxima expansion foliar y que a pesar de
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seguir manteniendo una baja actividad fotosintética, pudieran estar translocando parte
de su nitrogeno hacia las hojas del estrato superior que presenta los mayores valores de
Pmax durante todo el ciclo, ademds de otra posible proporcion de N destinado hacia los
tubérculos con fines de almacenamiento, crecimiento y mantenimiento.

La eficiencia en el uso del nitrégeno fotosintético (PNUE) present6 diferencias
significativas entre estratos del dosel, encontrandose que las hojas del estrato alto
siempre presentaron mayores tasas de fotosintesis por unidad de N que las hojas
ubicadas en el estrato bajo, indicando que existe una variabilidad que presumiblemente
esta asociada a los cambios del SLA como respuesta al gradiente de radiacion y
nitrogeno existente. Estos resultados indican que aparte del nitrégeno, es posible que la
radiacion represente otro factor ambiental determinante en las modificaciones del SLA
y como consecuencia también afectaria la PNUE entre estratos del dosel. Segiin Evans
(1993ab) y Evans & Poorter (2001), las plantas se pueden aclimatar a las variaciones de
la luz cambiando la fraccion de biomasa invertida en los distintos 6rganos, modificando
el area foliar por unidad de biomasa invertida en hojas, o cambiando la inversion
relativa de N entre componentes fotosintéticos; mientras que Poorter & Evans (1998)
observaron que especies con mayor SLA mostraron una mayor PNUE que las especies
de menor SLA cuando crecian en condiciones contrastantes de luz. Por lo tanto, es
probable que lo mismo este ocurriendo en el cultivo de papa pero a nivel de individuos
cuando se considera el gradiente de radiacion interceptada por estratos del dosel; es
decir las hojas de una misma planta de papa puede presentar respuestas de aclimatacion
tanto funcionales como estructurales en ambos estratos, y se presume que
principalmente se debe al efecto de la radiacion incidente y su relacion con la
distribucion vertical de N.

En este estudio se observd que los mayores valores de SLA se presentaron en la
hojas del estrato bajo del dosel (hasta 25 cm), como una posible respuesta de la planta
para maximizar la intercepcion de la radiacion. En este sentido, en varios estudios se ha
demostrado que las hojas con menor SLA absorben eficientemente mas luz por unidad
de area, debido a la mayor cantidad de clorofila por unidad de area, en comparacion a
un mayor SLA donde se invierte mas N fotosintético en complejos cosechadores de luz
que lo que se invierte en Rubisco (Evans 1989, 1993; Poorter & Evans 1998; Pons &

Westbeek 2004). Esto podria traer como consecuencia una menor pendiente de la
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relacion P, vs Nf (Evans 1989). Entonces una menor Pmax por unidad de Ny de las
plantas en las hojas del estrato bajo puede ser atribuida a una menor PAR interceptada

por las hojas.

¢) Produccion de asimilados

Cabe preguntarse si realmente se produce un “exceso de asimilados” cuando
aumenta el nivel de déficit de N. Si bien los resultados muestran que la respuesta de la
fotosintesis por unidad de area frente a la variacion de la nutricion nitrogenada fue
bastante moderada (excepto tal vez durante la primera etapa), mientras que la
fotosintesis por unidad de peso si responde de una forma mucho mas proporcional al
déficit de N. Esto indica que la variacion en el SLA parece ser el factor que controla la
cantidad de asimilados producidos por la biomasa foliar, por lo que no es evidente que
haya un exceso de asimilados en los tratamientos con déficit. Por otro lado, en la
bibliografia se hace referencia a aquellas plantas que por limitacion de N disminuyen su
capacidad fotosintética trayendo como consecuencia una acumulacidon excesiva de
asimilados pero solo en las hojas (Wardlaw 1990; Lambers et al 1998b,c; De Groot
2002). En consecuencia se puede decir que se cumpli6 la hipdtesis de que la fotosintesis
por unidad de 4rea se mantiene, pero no parece ser tan evidente que haya un exceso de
asimilados, sino que se siguen produciendo continuamente para asignarlos a funciones
de almacenamiento y mantenimiento.

Recientes evidencias han demostrado que plantas herbaceas en condiciones de
estrés ambiental pueden producir un exceso de asimilados en relacion a su demanda
inmediata, y que por no ser utilizados para la produccion de nueva biomasa pueden ser
transportados a las raices (Wardlaw 1990; Lambers & Atkin 1995; Lambers et al
1998b,c); plantedndose ademds como posible via alternativa el hecho de que las
especies herbaceas de crecimiento lento a mayor suministro de nitrato pueden presentar
altas tasas de fotosintesis por presentar una pequefia limitacion de fotosintesis “feedback
inhibition”; en contraste con las especies lefiosas de crecimiento lento que bajo las
mismas condiciones tienden a presentar bajas tasas de fotosintesis debido a la “feedback
inhibition” (Wardlaw 1990; Lambers et al 1998b). En este sentido, De Groot (2002)
evaluo la limitacion de la fotosintesis de Lycopersicon esculentum bajo condiciones de

déficit N, planteandose la hipdtesis de que la fotosintesis es mas limitada por la
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utilizacion de fotoasimilados a alta radiacién que a baja radiacidon; y ademas presumen
que el exceso de asimilados se debe a que el transporte y/o utilizacion puede estar
limitado por la carencia de un sumidero directo o de un sumidero fuerte (Rogers et al.
1998; De Groot 2002).

Sin embargo, los resultados de esta investigacion contrastan con varias
investigaciones donde se determina que la limitacion del nitrégeno puede afectar la
fijacion de carbono en la fotosintesis, por los posibles efectos de la acumulacion de
carbohidratos en las hojas, cambios en el uso de asimilados y limitacion de la
fotosintesis por retroalimentacion (Rogers et al. 1998; De Groot 2002). Por lo tanto, se
infiere que el hecho de que la fotosintesis no este limitada por el déficit de nitrogeno en
el cultivo de papa (“feedback inhibition”) puede estar asociado a que los tubérculos
constituyen un sumidero de asimilados de mucha importancia a lo largo del ciclo del
cultivo, y su gran demanda no permitié la acumulacion excesiva de asimilados o
almidén en las hojas capaz de interrumpir el proceso de la fotosintesis, indicando
entonces que dicho déficit no trajo como consecuencia una limitaciéon ciclica de la
fotosintesis (feedback limitation of photosynthesis). Posiblemente las diferencias de la
fotosintesis encontradas durante la primera etapa de desarrollo entre algunos
tratamientos, se deba a que todavia no se habia iniciado el desarrollo de tubérculos sino
aproximadamente hasta después de los 30 DDE, por lo tanto fueron probablemente
acumulados en las hojas limitando la fotosintesis durante esta etapa fenologica; sin
embargo el hecho de que las plantulas dependian de los asimilados provenientes del
tubérculo madre también permite inferir que el déficit de N no fue tan marcado. Aun
asi, corroboramos que bajo estas condiciones se produjo una proporcion importante de
asimilados que no fueron destinados a la construccion de biomasa aérea en comparacion
a los demas tratamientos de fertilizacion, sino que se utilizaron para la construccion de
biomasa subterrdnea (con menos costos de N), para la respiracion y otras funciones de
mantenimiento. Es preciso destacar que cuando la fotosintesis es limitada por sumideros
y prevalece una baja tasa de sintesis de productos finales (almidon, sacarosa) se produce
un exceso de triosas fosfatos que no pueden ser transportados fuera de los cloroplastos
y/o procesados en el citosol. Consecuentemente el Pi decrece afectando la sintesis de
ATP, la cual causa la desactivacion de la Rubisco-activasa, y esto trac como

consecuencia una acumulacion de RubP. El decrecimiento de Pi en los cloroplastos
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entonces puede inhibir la actividad de la rubisco directamente y subsecuentemente se
limita la fotosintesis (Pieters et al 2001; Paul & Foyer 2001), esta es la explicacion a
nivel celular y bioquimico de porque ocurre una inhibicion de la fotosintesis en

condiciones limitantes de N.

7.2. Crecimiento del cultivo y distribucién de biomasa y nitrégeno

A continuacion se analiza la segunda hipdtesis, llamada del “cambio de
asignacion” para evaluar de que manera son utilizados los asimilados para la
construccion de biomasa e inferir sobre la importancia relativa de los sumideros durante

el desarrollo del cultivo.

7.2.1. Efecto de la fertilizacion sobre la produccion y distribucién de biomasa

En numerosas investigaciones se ha determinado que el nitrogeno es un
elemento fundamental para alcanzar altos niveles de productividad en sistemas naturales
(Vitousek 1982; Lambers et al 1998c) y cultivados (Novoa & Loomis 1981; Le Bot
1998; Gastal & Lemaire 2002; Lawlor 2002; Jeuffroy et al 2002; Lemaire et al 2007).
También para el cultivo de papa se ha reportado que el redimiendo de produccion de
tubérculos y biomasa total estd marcadamente determinado por el suministro de
nitrégeno (Biemond & Vos 1992; Sarmiento 1995, Meyer & Marcum 1998; Van
Delden 2001, Alva et al 2002; Machado 2005). Estos resultados coinciden y respaldan
lo encontrado en esta investigacion donde la produccion de tubérculos y biomasa total
fue mayor en la medida que el suministro de nitrégeno aumento.

Por otro lado, se observa que la biomasa aumenta en la medida que el NNI es
mayor. Lo mismo ha sido observado por otros investigadores que han evaluado y
analizado el efecto de la nutricion de nitrégeno sobre parametros de crecimiento y
produccion del cultivo de papa (Sarmiento 1995; Van Delden 2001; Machado 2005) y
de distintas especies cultivadas (Justes et al 1994; Gastal & Lemaire 2002; Lemaire et
al 2007). En este estudio se observo que segln el indice de nutricion de nitrégeno (NNI)
el cultivo no present6 déficit de N Unicamente en el tratamiento 400-N durante la
primera etapa de desarrollo, presentandose déficit en las demds fases fenologicas y
tratamientos de fertilizacion donde se observaron valores de NNI inferiores a 1. Como

patrén general estos resultados corroboran lo observado por Van Delden (2001) y
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Machado (2005) que trabajando con cultivos de papa determinaron que durante los
primeros 20 DDE los valores de NNI estaban alrededor de 1, que es considerado como
la cantidad critica de N para que el cultivo alcance su méaxima tasa de crecimiento
(Greenwood et al. 1991, Lemaire et al 2007). Esto permite inferir que bajo las
condiciones climaticas y de fertilizacion de este experimento, el cultivo de papa
(variedad granola) no logr6 alcanzar su mayor potencial productivo debido a los bajos
valores de NNI a lo largo del ciclo en todos los tratamientos; lo que podria estar
asociado a las posibles pérdidas de N del subsistema suelo por lavado o volatilizacion,
posiblemente por las altas precipitaciones y suelos de textura liviana. En este sentido, en
base a los resultados de la tabla 8, pueden calcularse eficiencias de recuperacion por el
cultivo del N agregado por fertilizacion (NUE), por ejemplo se observo un 19 % para el
tratamiento 133-N y de 16,5 % para el tratamiento 400-N, siendo valores muy bajos que
corroboran un alto potencial de perdidas de suelo o bien una muy baja eficiencia de
absorcion del cultivo. También se presume que la baja radiacién o alta nubosidad
caracteristica de este ambiente correspondiente al piso ecoldgico de la selva nublada,
influy6 sobre una baja cantidad de radiacion interceptada lo cual tiene marcadas
repercusiones sobre la produccion del cultivo. El hecho de que el NNI no presentd
diferencias significativas entre el inicio de la tuberizacion y maxima expansion foliar
(figura 39), probablemente esta asociado a la fertilizacion realizada durante el aporque,
que permitid mantener los niveles de N en el suelo y en la planta a pesar de las
variaciones ambientales y del incremento de biomasa vegetal, lo que permite sugerir
que la aplicacion complementaria de N durante el desarrollo del cultivo podria
contribuir favorablemente en un aumento de la produccién del cultivo, por el hecho de
tratar de mantener los niveles de NNI relativamente constantes o cercanos a 1.
Comparando el NNI del tratamiento 400-N, con los obtenidos por Machado
(2005), que utilizando la misma variedad de papa y con distintas fuentes de fertilizacién
nitrogenada, obteniendo valores muy similares que oscilaron entre 1 y 1.1 durante la
emergencia, y por debajo de 1 en las demas etapas fenoldgicas, a pesar de que el
suministro fue relativamente alto (250 Kg N ha™); mientras que Van Delden (2001) con
una fertilizacion aun mayor, de hasta 376 y 537 Kg N ha' entre los afios 1997 y 1998
respectivamente para las variedades Junior y Agria, se alcanzaron valores de NNI que

oscilaron entre 0,9 y 1, siendo mas altos que lo encontrado por Machado (2005) y en
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esta investigacion. Parece ser que el NNI puede ser afectado tanto por las variaciones
climaticas (Van Delden 2001), como por el tipo de fuente nitrogenada y su tasa de
mineralizacion (Van Delden 2001; Machado 2005), pudiendo tener entonces
importantes repercusiones sobre la producciéon y otros pardmetros de crecimiento
(Sarmiento 1995; Van Delden 2001; Machado 2005).

Al analizar comparativamente el patron de distribucion de biomasa y la
produccion del cultivo de papa obtenidos en esta investigacion con respecto a los
obtenidos en otros experimentos con distintas variedades y suministro de nitrégeno
(Biemond & Vos 1992; Meyer & Marcum 1998; Van Delden 2001; Alva et al 2002;
Machado 2005) se puede observar que es bastante variable. En tal sentido, la
produccion de tubérculos en peso fresco estuvo en el orden de 8, 22 y 34 Mg ha™ en los
tratamientos 0-N, 133-N y 400-N; mientras que Meyer & Marcum (1998) trabajando
con papa para probar la respuesta de la produccion bajo distintos niveles de N y agua,
encontré que bajo los distintos tratamientos de N (0, 56, 120, 168, 224, 448 Kg ha™)
obtuvieron durante el primer afio de experimentacion la siguiente produccion para los
respectivos tratamientos: 58, 54, 56, 54, 57, 57 Mg ha!, observandose que no hubo
marcadas diferencias entre tratamientos contrastantes, infiriéndose que en este suelo no
habia limitaciones de N y no era necesario fertilizar.

Con respecto a la distribuciéon de biomasa en este estudio se encontraron los
mayores valores de biomasa de vastagos durante la maxima expansion foliar, con
valores de 25, 64 y 83 g m™ para los tratamientos 0-N, 133-N y 400-N respectivamente.
En este sentido, Alva et al (2002) encontrd que los pesos de hojas y tallos fueron de 60
y 30 g planta respectivamente para Russet BurbanK, y entre 50 y 20 g planta
respectivamente para Hilite Russet. Por otro lado, Biemond & Vos (1992) encuentran
que a pesar de las grandes diferencias en el peso total de los vastagos, existe solo un
pequetio efecto de los tratamientos de nitrogeno (N1=2,5; N2 =8 y N3 =16 g N por
planta) sobre la distribucion del peso seco de los vastagos entre hojas y tallos. En
plantas jovenes se muestra una gran proporcion de hojas en comparacion a los tallos en
todos los tratamientos, pero cerca de los 44 DDE la proporcion de hojas con respecto al
peso seco del vastago esta entre 60 y 65% para N1 y N3 respectivamente

Cuando se analizd el efecto del suministro de nitrégeno sobre los

compartimientos de biomasa subterrdnea como las raices y estolones, se observo que en
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condiciones de déficit de N se acumula proporcionalmente mas biomasa de estos
organos, principalmente durante las primeras etapas de desarrollo en comparacion a los
organos aéreos, lo que también aumentaria la relacion raiz:vastago. Estos resultados
permiten inferir que los cambios arquitectonicos en el patron de distribucion de
asimilados del cultivo de papa constituye una respuesta plastica de aclimatacion al
estrés por déficit de N; que ademas presentan mucha concordancia con lo planteado en
varias revisiones e investigaciones con diferentes especies vegetales (Lambers et al
1995; Mcdonald et al. 1996; Robinson 1994, 1996; Nagel 1998; Lambers et al 1998;
Zhang & Forde 2000; Poorter & Nagel 1998, 2000; Forde 2002; Lawlor 2002 De Groot
2002), y en otros estudios concluyen que las especies de crecimiento rapido tienden a
ser mas plésticas que las de crecimiento lento con respecto a la asignaciéon de biomasa
como respuesta a los distintos niveles de suministro o disponibilidad de nitrogeno en el

suelo (Chapin 1980; Poorter et al 1991; Poorter et al 1995; Lambers et al 1998b,c).

7.2.2. Inferencias sobre la regulacion hormonal en la distribucion de la biomasa

Es probable que en este experimento, el suministro de N y su variabilidad
temporal en el suelo y en la biomasa del cultivo, puedan causar cambios funcionales de
las hormonas asociadas al crecimiento y desarrollo de drganos. Estas suposiciones
concuerdan con lo observado en otras investigaciones donde el balance hormonal (entre
el ABA y citoquininas) en las plantas puede ser afectado por el suministro de N
(Mcdonald et al 1996); mientras que Nagel (1998) encontrd que las células epidérmicas
de las raices de tomate de crecimiento rapido (sin limitacion de giberalinas) fueron 54%
mas largas a bajo suministro de N que con un alto suministro, y las plantas de tomate
mutantes (lento crecimiento y con limitacion de giberalinas) fue solo 14% mas larga a
bajo suministro de N. Aparentemente las giberalinas juegan un papel determinante en la
elongacion de las células epidérmicas de las raices en condiciones deficientes de N
(Lambers et al 1995; Nagel 1998). Finalmente Nagel (1998) concluye que hay dos
mecanismos independientes que influyen en la reparticion de carbono entre los 6rganos
de las plantas de tomate; la reparticion de carbono entre tallos y raices es principalmente
controlada por los niveles de giberalinas, mientras que la reparticion entre hojas y tallos
esta controlada por la nutricion de N. Estos resultados concuerdan con lo encontrado por

Lambers et al (1995) donde ademas presumen que los cambios en la reparticion de
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materia seca esta asociado a las giberalinas, y concluyen que tienen un papel
fundamental en la wvariacion genotipica, mientras que las citoquininas son las
responsables de los cambios fenotipicos en condiciones de estrés de nitrogeno. Sin
embargo, en otros trabajos los cambios en la importancia entre los sumideros de raices y
hojas en condiciones limitantes de N a menudo se lo atribuyen so6lo a las citoquininas
(Van der Werf & Nagel 1996; Forde 2002), aunque también se presume que la
acumulacion de nitrato en los vastagos puede regular negativamente la ramificacion de
las raices por inhibicion de la biosintesis de las auxinas o su transporte hacia las raices
(Forde 2002). Hasta ahora es solo una suposicion el hecho de que las hormonas juegan
un papel fundamental en las respuestas de las plantas de papa frente a la limitacion de
nitrégeno, por lo que presumiblemente también seria otra manera de evaluar los

posibles cambios funcionales del cultivo de papa en estas condiciones.

7.2.3. Relacion raiz: vastago

Los resultados obtenidos indican que en condiciones de déficit severo se produce
mayor proporciéon de biomasa de raices por unidad de biomasa aérea durante las
primeras etapas de desarrollo del cultivo, presentando marcadas diferencias en relacion
a los demads tratamientos de fertilizaciéon (Fig. 31). Esto permite presumir que los
cambios proporcionales entre la biomasa aérea y subterranea en el cultivo de papa
también son respuestas de aclimatacion a las condiciones de déficit de nitrogeno; lo que
concuerda con lo observado en otras investigaciones, donde también se ha determinado
que las plantas con limitacion de N, tienden a presentar modificaciones en la
distribucion entre vastagos y raices (Lemaire et al 1992; Robinson 1996; Mcdonald et
al. 1996; Scleible et al. 1997b; Forde 2002). En este sentido, se ha encontrado que la
acumulacion de altas concentracion de NO; en los vastagos de plantas de tabaco esta
muy correlacionada con una marcada inhibicién del crecimiento radicular y una
disminucion de la relacion raiz:vastago (Scleible et al. 1997b). Esto respalda el hecho
de que las raices no funcionan o se desarrollan de forma independiente de los vastagos,
y que ambos dependen del suministro de carbono y disponibilidad de N (Robinson
1996). Por lo analizado anteriormente Forde (2002) plantea que existen dos respuestas
principales frente a las variaciones de nutrientes, una depende de la concentracion de N

en toda la planta o especialmente en los vastagos, mientras que la otra respuesta resulta
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de las fluctuaciones a corto tiempo en el suministro de N a las raices. En otros estudios
también se ha demostrado que las plantas creciendo en distintas condiciones de
radiacidon presentan cambios sobre la distribucion de la biomasa y nitrégeno entre los
organos (Evans 1993ab, Pons et al 1993; Hikosaka et al. 1994; Poorter & Nagel 2000;
Evans & Poorter 2001, De Groot 2002).

Algunos investigadores concluyen que la reparticion de la materia seca entre raiz
y vastago ha sido descrita como un equilibrio funcional entre la actividad de las raices
(absorcion de agua o nutrientes) y la actividad de las hojas (fotosintesis) partiendo de la
premisa de que la adquisicion de un recurso puede tener prioridad sobre otro, y
presumen que la importancia de la relacion raiz:vastago es proporcional la actividad
especifica de los 6rganos (Brouwer 1962, Marcelis 1996; Farrar & Jones 2000; Poorter
& Nagel 2000). Entonces es posible que en este estudio la reparticion de materia seca
(modificacion estructural) y el equilibrio funcional entre estos 6rganos dependa de la
respuesta de aclimatacion frente a la variabilidad de nitrogeno en el suelo. En este
sentido, Heuvelink (1995a) mostré que en plantas de tomate la reparticion de la materia
seca entre partes vegetativas y reproductivas no afectd si los frutos se desarrollaban
sobre un solo vastago, o si la misma cantidad de frutos fueron repartidos entre dos
vastagos, demostrando que los sumideros pueden funcionar cerradamente a saturacion
de asimilados (limitacién de sumideros). Por otro lado, un incremento en el numero de
sumideros regenerativos (frutos) incrementaria la tasa regenerativa: vegetativa, pero
decrece la reparticion individual de los sumideros regenerativos. Esta importancia
relativa de los sumideros cambia durante la fenologia de las plantas y la habilidad
competitiva de los mismos (Heuvelink 1995a; Marcelis 1996). En concordancia con lo
anterior, Wardlaw (1990) propone que mejorando la estructura del dosel cambiando la
densidad de los vastagos y geometria de la hoja, sin cambiar el potencial fotosintético
de las mismas, se podria aumentar la entrada de fotoasimilados de las plantas, y a nivel

del cultivo pueden alcanzarse mejores rendimientos en la produccion.
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7.2.4. Concentracion y asignacion de nitrégeno

La concentracidon de nitrégeno en los distintos 6rganos en todos los tratamientos
tiende a disminuir significativamente en el transcurso del tiempo por efecto de dilucion
al incrementarse la biomasa. Esta tendencia fue descrita por el trabajo de Greenwood et
al. (1991) donde utilizaron una ecuacion alométrica (ecuacion 1) para determinar la
minima cantidad de nitrogeno necesaria para que las plantas alcancen su maxima tasa de
crecimiento, demostrando que la relacion entre el nitrogeno y la biomasa mantenia una
tendencia exponencial negativa tomando como referencia el tiempo de desarrollo de las
plantas; sin embargo, ya anteriormente Greenwood et al. (1990) habian concluido que
existen diferencias en la concentracion de N entre plantas con metabolismo C3 y C4,
hecho que ha sido analizado mas recientemente por varios investigadores trabajando
con distintos cultivos (Gastal & Lemaire 2002; Lemaire et al 2007), incluso hallando
diferencias consistentes no solo en la concentracidn, sino también en la cantidad de N
acumulado en la biomasa (Gastal & Lemaire 2002; Lemaire et al 2007). En
concordancia con lo anterior, los resultados de este estudio coinciden con otras
investigaciones, donde la concentracion de N en la biomasa total y biomasa foliar
declina continuamente a través del desarrollo del cultivo de papa (Biemond & Vos
1992, Vos & Van der Putten 2001). Por otro lado, también se presentan diferencias muy
claras entre tratamientos siguiendo el orden 400-N > 133-N > 0-N, por ejemplo, entre la
emergencia y cerca de la cosecha las hojas presentaron para sus respectivos tratamientos
valores de 4,81 y .2,51 % (0-N), entre 5,82 y 2,57 % (133-N) y 6,62 y 2,82 % para el
tratamiento 400-N; y se presume que las altas concentraciones de N en las hojas en los
distintos tratamientos en comparacion a los demas organos, podria deberse a la gran
demanda para funciones fotosintéticas y no fotosintéticas,

La cantidad de nitrogeno en la biomasa del cultivo present6d diferencias
significativas entre los tratamientos en todas las fases de desarrollo aumentando en la
medida que el suministro de N era mayor, excepto cerca de la emergencia donde no
hubo diferencias entre tratamientos, por lo que se presume las plantulas dependian
principalmente de los asimilados almacenados en el tubérculo madre. Estos resultados
concuerdan con otras investigaciones con el mismo cultivo donde el aumento de la
disponibilidad de N resulta en un aumento de la cantidad de N en la biomasa total y de

tubérculos (Millard et al 1989; Biemond & Vos 1992; Alva et al 2002). Sin embargo, el



173

nitrogeno total contenido en la biomasa tiende a aumentar hasta la fase de maxima
expansion foliar, a partir de alli disminuye un poco hasta la cosecha final, lo que se
podria asumir como posibles pérdidas de nitrogeno de la biomasa, posiblemente por
pluviolavado o volatilizacion.

Los resultados de la cantidad de nitrogeno asignado a los distintos 6rganos
encontrados en este estudio oscilan dentro del rango reportado por varios investigadores
trabajando con papa (Biemond & Vos 1992; Alva et al 2002; Machado 2005); por
ejemplo, entre el inicio de la tuberizacién y maxima expansion foliar (36 y 57 DDE) las
hojas presentaron los siguientes valores entre 0,55 y 0,56 g m™ (0-N), entre 1,04 y 1,57
gm? (133-N) y 2,35 y 2,41 g m™ para el tratamiento 400-N, teniendo las mayores
proporciones de N con respecto a la cantidad total de N en la planta, durante la
emergencia, de 59, 68, 79 % para los tratamientos 0-N, 133-N y 400-N respectivamente.
En este sentido, Biemond & Vos (1992) observaron que la proporcién de N en las hojas
estuvo entre 70 y 85%, del total, asi mismo, Alva et al (2002) analizando el patron de
acumulacion y reparticion N durante el crecimiento de dos variedades de papa (Russet
Burbank e Hilite Russet), observaron que el N fue de 2 y 0,2 g planta para hojas y tallos
respectivamente en Russet Burbano, y de 2 y 0,5 g para Hilite Russet; mientras que el N
acumulado fue de aproximadamente 5 y 6 g planta para Russet Burbank e Hilite Russet
respectivamente. Por otro lado, Millard et al (1989) trabajando a variedad Maris Piper
encontrd que el contenido de N en la biomasa total desde las etapas iniciales hasta la
cosecha oscilo entre 0,5 y 4 g planta™ para el tratamiento con N; y de 0,5 y 2 g planta™
para el tratamiento sin N; mientras que en los tubérculos se observaron valores de 0,2 y
3,5 g planta”, asi como 0,2 y 1,5 g planta’ para los tratamientos con y sin N
respectivamente. Analizando la cantidad de nitrégeno con la unidades g planta” en la
variedad Granola utilizada en esta investigacion, se observa que también se encuentra
dentro de rango encontrado por otros investigadores con otras variedades.

Durante la emergencia se destind mas cantidad de N hacia las raices en
condiciones de déficit severo de N (0-N) en comparacion con los demds tratamientos,
pudiéndose considerar otra posible respuesta de aclimatacion del cultivo frente al
posible estrés por limitacion de N. Por otro lado, cuando el N en las raices y estolones
fue analizado en porcentajes con respecto al total de N en toda la planta, se observo que

fue siempre mayor (p < 0,05) en el tratamiento de déficit severo durante todo el ciclo
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del cultivo. Estos resultados refutan lo observado en otras investigaciones trabajando
con otras especies bajo condiciones contrastantes de N (Poorter et al 1990; Nagel 1998).
En este sentido, Poorter et al (1990) encontraron que especies de lento crecimiento en
habitats pobres de nutrientes, cerca de un 40% del total de N fue asignado a las raices, a
expensas de la asignacion de hojas y tallos. Este mismo porcetanje (40 % del nitrégeno
total de la planta) fue encontrado por Nagel (1998) en especies mutantes de tomate que

crecian en condiciones limitantes de N a expensas de la asignacion de N a las hojas.

7.2.5. Migracion de asimilados y nitrégeno

En este experimento se observdo un marcado efecto de los tratamientos de
fertilizacion sobre la tasa de crecimiento absoluto de las plantas y el tiempo para
alcanzar el maximo crecimiento. Por lo tanto, el incremento de la biomasa asimilatoria
en el tratamiento 400-N incidi6 sobre un mayor aumento de la produccion de
tubérculos, principalmente porque una migracion importante desde la biomasa aérea
hacia los tubérculos durante la senescencia del cultivo, la cual fue mayor en
comparacion con el tratamiento de déficit severo. Se observd que entre mayor es el
suministro de N mayor fue la asignaciéon y migracién de asimilados y N hacia los
tubérculos. En este sentido, los vastagos representan sumideros de N para el crecimiento
del cultivo hasta la maxima expansion foliar, y a partir de alli los tubérculos empiezan a
ser los sumideros de N mas importantes del cultivo debido la cantidad de N que migra
hacia ellos como una posible estrategia de conservacion y optimizacion de uso del
nutriente. Estos resultados confirman lo encontrado por otros investigadores donde
observaron que cantidades importantes de asimilados y N fueron desplazados desde la
biomasa aérea hasta los tubérculos con la entrada de las senescencia del cultivo de papa
(Sarmiento 1995, Kooman & Rabbinge 1996; Machado 2005). Del mismo modo,
Millard et al (1989) evaluando la asignacion de N en papa (cv Maris Piper) en relacion
al suministro de nitrégeno (20 g N m? y sin N) determinaron que el rapido incremento
del N en los tubérculos encontrado en ambos tratamientos durante 28 dias de
crecimiento fue debido a la retranslocacién de N desde las hojas, calculando un aporte
de hasta un 25 % del incremento de N en tubérculos en plantas fertilizadas y 44,5 % con

deficiencia de N.
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7.2.6. Efecto de la fertilizacion sobre parametros de crecimiento del cultivo

Los resultados de esta investigacion muestran que la RUE en el tratamiento 0-N
fue significativamente mayor cerca de la emergencia (5,94 g MJ") con respecto a los
tratamientos 133-N y 400-N (Figura 42B), este hecho pudiera estar asociado a una
respuesta mas, del cultivo frente al déficit de N, debido a la produccién de mayor
biomasa radicular, la cual es de menor costo energético debido a su menor contenido de
N en comparacion con la biomasa foliar. Por otro lado, los valores de la RUE durante la
maxima expansion foliar para los tratamientos 0-N, 133-N y 400-N fueron de 1,58; 1,97
y 2,42 g MJ " respectivamente (Tabla 17). Estos valores se encuentran dentro del rango
esperado para el cultivo de papa, y son muy similares a los obtenidos en otras
investigaciones donde utilizan distintas variedades de papa, incluso la variedad Granola
(Machado 2005), demostrando que la RUE incrementa en la medida de que el
suministro de N es mayor (Manrique et al 1991,; Kooman & Rabbinge 1996; Machado
2005), asi como en otros cultivos y especies silvestres (Sinclair & Shiraiwa 1993;
Muchow & Sinclair 1994; Bélanger et al 1994). En este sentido, Machado (2005)
calculd en la variedad Granola valores que oscilaron entre 1,82 y 1,86 g MI™' a los 67
DDE, utilizando distintas fuentes nitrogenadas. Por el contrario Manrique (1991)
obtuvo valores de RUE que oscilaron entre 2,5 y 2,8 g MJ"' para la variedad Desiree
ubicada a los 90 y 1097 msnm respectivamente; mientras que para la variedad Katahdin
la RUE fue de 2,3 a 3 g MJ™". Por otro lado, Kooman & Rabbinge (1996) revisaron que
las variedades de papa Prudal, Mentor, Alpha, Irene y Pimpernel alcanzaron valores
promedios de 2,8; 3,0; 2,9; 2,7 y 2,7 g mJ! respectivamente; mientras que las
variedades Ostara, Rheinhort y Condea presentaron valores de 2,3; 24 y 2,1
respectivamente. En otros cultivos se ha demostrado el efecto de la variacion climatica y
fenologica de las plantas sobre la RUE también es determinante, tal es el caso de
Bélanger et al (1994) que encontr6 en la fase vegetativa y reproductiva de Festuca
arundinacea valores de RUE de 2,35 y 2,65 g MI"' entre el verano y la primavera
respectivamente. Por otro lado Van Delden (2001) en las variedades de papa Junior y
Agria creciendo con bajo tres contrastantes tratamientos de fertilizacion (N1 = 116, N2
=188 y N3 =376 Kg N ha! para 1997 y N1 = 57, N2 = 327 y N3 = 537 Kg N ha™),
encontrd que la variedad Junior presentd valores de RUE que oscilaron entre 2,07; 2,38

y 2,40 g MJ" durante el ciclo en 1997, mientras que para el afio 1998 los valores fueron
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de 1,93; 2,04y 242 g MJ! para los respectivos tratamientos de fertilizacion; mientras
que la variedad Agria presento valores de 1,98; 2,19 y 2,35 g MJ™' y de 2,03; 2,13 y
2,79 g MJ™ para los afios 1997 y 1998 respectivamente, concluyendo entonces que las
variaciones en la RUE se debe principalmente al tipo de fuente y cantidad de fertilizante
nitrogenado, aparte de las variaciones del clima que tienen repercusiones sobre la tasa
de mineralizacion y también sobre la IPAR. Otros investigadores trabajando con
distintas especies cultivables también demostraron que el N tiene efectos significativos
sobre la RUE siendo mayor en la medida que la concentracion de N foliar aumentaba
(Sinclair & Shiraiwa 1993; Muchow & Sinclair 1994; Bélanger et al 1994),
encontrandose valores maximos cercanos a 1,2 g MJ™" en el cultivo de Glycine max
cuando el nitrégeno foliar oscilaba entre 1,4 y 1,6 g N m* (Sinclair & Shiraiwa 1993);
mientras que el cultivo de Zea Mays present6 valores cercanos a 1,5 ¢ MJ™' cuando el
nitrégeno foliar oscilaba entre 1,5y 2 ¢ N m* (Muchow & Sinclair 1994).

Cuando se analiz¢ la relacion entre la RUE y el NNI por etapas de desarrollo, no
se observo una clara relacion durante las primeras etapas; sin embargo durante las
subsiguientes etapas de llenado de tubérculos el NNI tiene una marcada influencia en la
eficiencia en el uso de la radiacion, en las cuales el patron de asignacion de la biomasa
tiende a ser similar entre tratamientos. Es importante considerar que la eficiencia en el
uso de la radiacion (RUE) ha sido uno de los parametros ecofisiologicos determinantes
para el analisis del crecimiento de muchas especies vegetales (Lambers et al 1998c;
Gastal & Lemaire 2002). Por otro lado, varios estudios muestran que la escasa o nula
asociacion entre Pmax y la RUE posiblemente se debe a una limitacion por el sumidero
mas que por la fuente; asi como la posible reduccion de la cantidad de asimilados
realmente disponibles para el crecimiento (ej. mayor pérdida por respiracion o
exudacién). Sin embargo, varios autores sugieren que estas relaciones causa-efecto
deben ser consideradas con cautela, ya que aumentos de la biomasa podrian deberse
secundariamente a un efecto correlativo por modificacion de la fuerza de los sumideros
y cambios plésticos de atributos morfologicos (Heuvelink 1995a; Marcelis 1996;
Poorter & Nagel 2000)

La radiacion fotosintéticamente activa interceptada acumulada (IPAR) presenta
una respuesta no lineal al indice de nutricion de nitrogeno (NNI), con un incremento

pronunciado de IPAR durante el desarrollo del cultivo, observandose que en la medida
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que el suministro de N es mayor se presenta mayor IPAR, precisamente por la
influencia de la fertilizacion nitrogenada sobre el desarrollo del LAI, con valores de
125,290 y 370 MJ m™ para los tratamientos 0-N, 133-N y 400-N respectivamente. Esta
tendencia ha sido observada en otras investigaciones trabajando con papa (Manrique
1991; Van Delden 2001; Machado 2005). En este sentido, Machado (2005) encontrd en
la variedad Granola valores de IPAR que oscilaron entre 265 y 314 MJ m™ a los 67
DDE, considerando como tratamientos distintas fuentes nitrogenadas pero manteniendo
la misma cantidad de N (250 Kg ha™"). Por otro lado, Manrique (1991) determiné en las
variedades Katahdin y Descree alcanzaron valores de IPAR acumulada que cerca de los
350 MJ m™. Aparte de esto, Van Delden (2001) para estudiar el efecto del suministro de
N utilizando distintas fuentes de fertilizantes orgénicos sobre la IPAR en las variedades
de papa Junior y Agria establecio los siguientes tratamientos: N1 = 116, N2 = 188 y N3
=376 Kg N ha™ para 1997 y N1 = 57, N2 =327 y N3 = 537 Kg N ha para el afio 1998,
encontrando asi que hubo una marcada respuesta de los tratamientos de fertilizacion
(N1, N2 y N3) sobre la produccion de biomasa aérea y como consecuencia sobre la
IPAR, obteniendo valores para la variedad Junior que oscilaron entre 259, 276 y 327 MJ
m? para el afio 1997 y 163, 175 y 197 MJ m™ para el afio 1998; mientras que la
variedad Agria presenté valores de 271, 306 y 350 MJ m™ en el afio 1997, y de 139,
140 y 187 MJ m™ para los respectivos tratamientos. En este estudio Van Delden (2001)
observd que a pesar de proporcionar las mismas cantidades de N en los distintos afios,
hubo diferencias significativas de la IPAR, atribuyéndoselo a las variaciones climaticas
del ambiente (radiacioén y temperatura).

En este estudio, se confirma que el suministro de N es determinante en la
produccion de tubérculos, y en la medida que aumenta la cantidad de nitrégeno en la
biomasa aérea de las plantas puede tener repercusiones sobre el indice de area foliar,
incluso del cultivo de papa (Vos & Biemond 1992; Bélanger et al 1994, Dewar 1996;
Tei et al. 1996; Lawlor 2002; Rosati et al. 2004; Machado 2005), consecuentemente
sobre el aumento de la cantidad de radiacion interceptada por el cultivo (Manrique
1991; Van Delden 2001; Machado 2005), y estas son consideradas las relaciones
ecofisologicas (LAI vs IPAR) mas estudiadas hasta la actualidad en plantas cultivables
(Gastal & Lemaire 2002). Posteriormente la IPAR tiene repercusiones importantes

sobre la RUE (Sinclair & Shiraiwa 1993; Muchow & Sinclair 1994; Bélanger et al
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1994; Machado 2005) y finalmente sobre la produccion primaria neta y reparticion de la
biomasa como ocurre en este estudio, ademas de los observado y analizado por otros
investigadores (Vos & Biemond 1992; Bélanger et al 1994; Dewar 1996; Lawlor
2002cita). Ahora bien se presume que la relacion entre el suministro de N, su
distribucion en el dosel, y el LAI pueden proporcionar una base fundamental para
comprender sistematicamente el efecto del estado nutricional del cultivo de papa sobre
la RUE y por ende sobre la produccién, hecho que ha sido sustentado por otros
investigadores (Bélanger et al 1992, 1994; Muchow & Sinclair 1994; Gastal & Lemaire
2002).

7.2.7. Distribucion del nitrégeno en el dosel

Los resultados de esta investigacion mostraron a lo largo del desarrollo del
cultivo y en los distintos tratamientos de fertilizacion, que el indice de area foliar y la
cantidad de nitrogeno presentd una distribucion no uniforme en el dosel del cultivo;
donde los mayores valores de ambos parametros se encontraron en el estrato alto del
dosel (Tabla 29). Otros investigadores sostienen que la distribucion no uniforme del Ny
LAI en el dosel del cultivo, son patrones generales y mas bien constantes que han sido
observados en diversas especies vegetales (Hirose & Werger 1987; Lemaire et al 1991;
Anten et al 1995a, Anten & Werger 1996; Anten et al 1998; Dreccer et al 2000; Milroy
et al 2001; Gastal & Lemaire 2002; Lotscher et al 2003; Yin et al 2003), y que el hecho
de que se presente un gradiente de distribucion de dichos parametros representa un
camino para maximizar la asimilaciéon de carbono en el dosel (Hirose & Werger 1987;
Anten et al 1995a; Anten & Wergwer 1996; Dreccer et al 2000; Gastal & Lemaire
2002; Milroy & Bange 2003; Pons & Anten 2004), incluso entre un 20 y 40 % de
carbono fijado (Gastal & Lemaire 2002), en comparacion a una distribucion tedrica
uniforme del N en el dosel (Hirose & Werger 1987; Sinclair & Shiraiwa 1993; Anten et
al 1995a,b). En este sentido, Anten et al. (1995a), hipotetizan que la distribucién no
uniforme del N muestra un incremento con el Kc, y estd predominantemente
determinada por las caracteristicas estructurales del dosel (area y angulo foliar) la cual a
su vez influye sobre la distribucion de luz. Por otro lado, Anten & Werger (1996)

sostienen que la radiacion fotosintéticamente activa decrece exponencialmente con el
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incremento del area foliar acumulada desde los estratos altos hasta los estratos bajos del
dosel.

Partiendo de la premisa de que la distribucion del N entre estratos del dosel
tiende a seguir la distribucion de la luz (Anten et al. 1995; Anten & Werger 1996); en
concordancia con esto, otros investigadores han determinado en el cultivo de papa (cv.
Vebeca) creciendo en dos condiciones contrastantes de suministro de nitrogeno (N1 =
suministro limitado y N2 = alto suministro) que el régimen de luz afecta el area foliar, la
asignacion de biomasa y N en toda la planta (Vos & Van der Putten 2001). Sin embargo
Anten et al. 1995 observaron que la distribucion de N en P. fasciculatum fue mas
uniforme que en H. amplexicaulis, y sugieren que estas diferencias no solo pueden ser
explicadas por diferencias en la distribucion de la luz, sino que alternativamente la
arquitectura entre especies juega una importante funcion. En este sentido, Anten &
Werger (1996) estudiando como la distribucion del N en plantas dominantes y
subordinadas de Amaranthus dubius comprueban que es afectada por el gradiente de luz
y tamafio del dosel, encontraron que las plantas subordinadas tenian hojas con mayor
concentracion de N promedio pero con un menor peso foliar especifico (LMA) en

comparacion con las plantas dominantes (Tabla 23).
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7.3. Respiracion del cultivo de papa

Los resultados de esta investigacion indican que la respiracion en la oscuridad de
la mayoria de los organos presenta marcadas y significativas diferencias entre
tratamientos, siendo mayor en la medida que aumenta la disponibilidad de nitrégeno.
Estos resultados corroboran lo obtenido en numerosas investigaciones donde la
respiracion aumenta con el suministro de N, debido a la alta correlacion existente con la
concentracion de N, asi como con la temperatura (McCree 1970, 1974; Thornley 1970;
Penning de Vries 1975; Jones et al 1978; Ryan 1991ab, 1995; Poorter et al 1991,
Amthor 2000; Cannell & Thornley 2000); aunque en otros estudios no se ha encontrado
ninguna relacion entre el N y la respiracion de mantenimiento (Byrd et al 1992; Ryan
1995).

Por el contrario, las raices presentaron una mayor tasa de respiraciéon en el
tratamiento con mayor déficit de nitrégeno, siendo significativamente mayor en el
tratamiento de déficit severo (0-N). Estos resultados coinciden con lo establecido en
otras investigaciones donde han observado que especies de plantas que se desarrollan en
habitats pobres en nutrientes o cuando el suministro de nitrogeno para los cultivos es
bajo, la respiracion de las raices tiende a ser relativamente alta y en muchos casos puede
superar en términos proporcionales la respiracion de los vastagos (Van de Werf et al
1988; Poorter et al 1995; Lambers et al 1998b, 1998c; Nagel 1998; Scheurwater et al
1998, 2000).

A lo largo del ciclo del cultivo las tasas de respiracion de las raices en el
tratamiento de déficit severo (0-N) fue siempre significativamente mayor en
comparacion a los demads tratamientos de fertilizacion, ademéas en condiciones de deficit
las raices fueron capaces de presentar mayores tasas de respiracion en comparacion a
los demas o6rganos e la plantas durante la emergencia; y este hecho también ha ocurrido
con otras especies vegetales bajo las mismas condiciones (Lambers & Van der Werf
1988; Bélanger et al 1994; Poorter et al 1995; Lambers et al 1998b, 1998c; Nagel
1998). Del mismo modo, Poorter et al (1995) encontraron que la respiracion radicular
de especies de crecimiento lento (Deschampsia flexuosa) y crecimiento rapido (Holcus
lanatus) en condiciones de baja concentracion de nitrogeno en el suelo presentaron una
respiracién proporcional (carbono por unidad de biomasa total) bastante alta (30 %) y

muy parecidas a las obtenidas para la respiracion de vastagos (30 %) de ambas especies.
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Por otro lado, Nagel (1998) encontrd en genotipos de tomates en condiciones de bajo
suministro de N, que cerca de 50% del carbono asimilado fue destinado para las
funciones respiratorias de las raices. Todos estos resultados concuerdan con el analisis
de Lambers & Van der Werf (1988) y Lambers et al (1998b, 1998c) donde plantean
que las raices pueden demandar entre 15 y 50% del carbono total utilizado para la
respiracion de las plantas, y tiende a ser mayor cuando las plantas crecen en condiciones
de estrés por limitacion de N. En otro estudio, Bélanger et al (1994) encontr6é que la
respiracion radicular de Festuca arundinacea entre el verano y otofio oscilo entre 42,2
y 43,7 % como una proporcion de carbono asimilado en el dosel

En concordancia con lo planteado anteriormente, Poorter et al (1995)
encontraron como patron general que las raices de especies de crecimiento lento
(Deschampsia flexuosa) y crecimiento rapido (Holcus lanatus) en condiciones de baja
concentracion de nitrogeno en el suelo presentaron una respiracion proporcional
(carbono por unidad de biomasa radicular) superior al 50 % mientras que la diferencia
fue destinada hacia los vastagos, siendo mayor para Holcus lanatus con un 60 %
aproximadamente. Del mismo modo, Scheurwater et al (1998, 1999) determin6 que los
costos de mantenimiento de las raices, como medida indirecta de la respiracion, alcanzo
un 50 % del total de la tasa de respiracion radicular en las especies de pastos Dactylis
glomerata y Festuca ovina. Como se habia discutido anteriormente, estos resultados
posiblemente se deben al incremento de la asignacion de biomasa radicular como
respuesta a las condiciones de limitacion de N, y a pesar de ser un tipo de tejido con
bajas concentraciones de nitrogeno la demanda de carbono para su mantenimiento
puede ser alta en estas condiciones (Poorter et al 1995; Bouma et al 1996; Lambers et al
1998b, 1998c), por lo tanto la respiracion puede presentar un alta correlacion con la
cantidad de biomasa radicular acumulada (McCree 1970; Thornley 1970, 1971), y una
determinante relacion con la energia necesaria para la absorcion de nutrientes (Veen
1980; Lambers et al 1983, Lambers & Van der Werf 1988; Van der Werf et al 1988;
Bouma et al 1996; Lambers et al 1998b, 1998c; Scheurwater et al 1998, 1999), asi
como para la posible liberacion de carbono a través de exudados radiculares (Lambers
1987, 1998a; Lambers & Van der Werf 1988; Van Veen et al. 1991; Bélanger et al
1994; Lambers et al 1998c).
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En contraposicion, Poorter et al (1991) determinaron como tendencia general en
24 especies silvestres bajo condiciones de alta disponibilidad de N, que la respiracion de
mantenimiento fue solo de aproximadamente del 10 % del total de la respiracion
radicular, oscilando la respiracion de crecimiento entre 24 y 45 %, mientras que la
respiracion mas importante fue la asociada con la absorcion de nutrientes (50 y 70 %).

En muchas investigaciones se han implementado distintos métodos y técnicas
para determinar y separar los tipos de respiracion existentes en las plantas durante su
desarrollo y bajo diferentes condiciones ambientales (Van der Werf et al 1988; Lambers
& Van der Werf 1988), a tal punto que en la actualidad muchos autores han logrado
distinguir tres tipos de respiracion; la de crecimiento, la de mantenimiento, asi como la
respiracion para la absorcion y transporte de iones (Thornley 1971; Lambers et al 1983,
Lambers & Van der Werf 1988; Lambers et al 1998b, 1998c; Amthor 2000; Cannell &
Thornley 2000). La respiracion para la absorcion de nutrientes ha sido asociada con el
funcionamiento y la respiracion radicular que provee energia metabodlica indispensable
para el crecimiento y mantenimiento de biomasa de las raices (Veen 1980; Lambers &
Van der Werf 1988; Van der Werf et al 1988; Bouma et al 1996; Lambers et al
1998a,b,c; Scheurwater et al 1998). En este sentido, segiin Scheurwater et al (2000) son
varios los autores que han analizado las diferencias existentes entre los costos
especificos para el transporte de iones y crecimiento de especies de plantas de
crecimiento lento y rapido (Poorter et al 1991; Scheurwater et al 1999, 2000); a
diferencia de los pocos estudios donde se investigan los procesos subyacentes que
determinen los costos de la respiracion de mantenimiento de raices de pastos de
crecimiento rapido y lento (Scheurwater et al 2000). Es importante destacar que la
regeneracion de proteinas y el mantenimiento de gradientes de iones generalmente son
considerados los dos procesos mas importantes asociados a la respiracion de
mantenimiento en términos de requerimientos energéticos (Penning de Vries 1974,
1975; Amthor 1984, 2000; Lambers & Van der Werf 1988; Van der Werf et al 1988;
Bouma & De Visser 1993; Bouma et al 1994; Lambers et al 1998; Scheurwater 1999,
Scheurwater et al 2000), y esta respiracion estd muy relacionada con el contenido de
proteinas en la biomasa (McCree 1974; Penning de Vries 1975; Cannell & Thornley
2000).
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Analizando los tipos de respiracion bajo la perspectiva de la energia producida o
los costos energéticos, Veen (1980) encontré6 que las plantas jovenes de maiz
presentaron un costo respiratorio de 60 % de la respiracion total para la absorcion de
nutrientes, y de 24 % y 16 % para el crecimiento y mantenimiento respectivamente. Por
otro lado, Van der Werf (1988) determind que el costo respiratorio para la absorcion de
nutrientes del total de la respiracion radicular vario entre 10 a 38 % para Carex diandra
y de 10 a 24 % para Carex acutiformis, para el mantenimiento de aproximadamente 25 a
60 % para ambas especies, y la energia para el crecimiento estuvo entre 22 y 40 % para
Carex diandra y de 20 a 55 para Carex acutiformis. Precisamente después Lambers &
Van der Werf (1988) evaluaron cuatro métodos para determinar la respiracion radicular
de dos especies de Carex (las mismas especies utilizadas por Van der Werf et al 1988)
en funcion de la energia requerida para el mantenimiento, crecimiento, y absorcion de
iones; y posteriormente en sus analisis determinaron que el método propuesto por Van
der Werf (1988) proporcion6 informacion mas coherente. En otro estudio, Scheurwater
et al (1998, 1999) encontrd que la proporcion del carbono fijado diariamente por D
glomerata y F ovina destinado para la respiracion mantenimiento fue considerablemente
alta en individuos que crecian en condiciones limitantes de N (30 y 40 %
respectivamente) que en aquellas con libre acceso a todos los nutrientes ( 5y 8 %
respectivamente).

En este estudio la respiracion a oscuridad medida en el laboratorio fue
considerada de mantenimiento debido a que las plantas de papa no se encontraban
absorbiendo nutrientes, ni tampoco fotosintetizando como ocurre normalmente en
condiciones de campo. Otro importante hecho, es que en distintos estudios se ha
considerado la respiracion de mantenimiento como la mas prioritaria para las plantas,
debido a que se sigue manteniendo aun cuando no exista ningun incremento de biomasa
o cuando prevalece una menor tasa relativa de crecimiento (Penning de Vries 1975;
Lambers & Van der Werf 1988; Lambers 1998; Lambers et al 1998b,c; Amthor 2000).
Sin embargo, en este estudio no se descarta que la dindmica de la entrada de carbono
por la fotosintesis y la energia necesaria para la absorcion de nutrientes y transporte de
iones en condiciones de campo en los distintos tratamientos de fertilizacion puedan
afectar los cambios proporcionales de los tipos de respiracion en el cultivo de papa, aun

cuando en este experimento no se observan diferencias en las respiraciones de
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crecimiento y mantenimiento entre tratamientos. Por otro lado, es preciso considerar
que en varios estudios se ha determinado que la separacion de dérganos para hacer
mediciones individualmente, no afecta la respuesta de la respiracion a oscuridad en el
laboratorio mientras dichas mediciones no se realicen después de una hora (Lambers et

al 1993, citado por Scheurwater 1999; Lambers et al 1998¢).

7.3.1. Efecto de la temperatura

La respuesta de la respiracion frente a la variacion de la temperatura fue bastante
marcada en todos los organos y tratamientos de fertilizacion, manteniendo una
tendencia exponencial positiva. En la actualidad este hecho es respaldado por
numerosas investigaciones donde han utilizando distintas especies y formas de vida
vegetal (McCree 1974; Jones et al 1978; Penning de Vries et al 1979; Ryan 1991a b
Byrd et al 1992; Bouma et al 1997ab; Atkin et al 2000ab). En este sentido, Atkin et al
(2000a) trabajando con Eucalyptus pauciflora encontré que la respiracion foliar entre 6
y 30 °C oscilo desde los 0,24 y 2,48 pmol CO, m” s™' analizando a la vez el efecto
indirecto de la radiacion.

Es importante destacar que los valores de respiracion foliar encontrados en este
experimento oscilaron entre 18 y 7 nmol CO, g s™' desde la emergencia hasta la cosecha
para el tratamiento 400-N; mientras que para el tratamiento 0-N oscil6 entre 13 y 4
nmol CO, g s, cuyos valores de respiracion se encuentran dentro de los limites
reportados en la bibliografia (Ryan 1995; Reich et al 1998), considerando ademas que
Solanum tuberosum tiene caracteristicas herbaceas. En efecto Reich et al (1998)
analizando el efecto de distintos parametros foliares en distintos grupos funcionales
sobre la respiracion foliar, encontraron marcadas diferencias entre si, con valores
promedios de 27 nmol CO, g s para las hierbas, 14, 11 y 4 nmol CO, g s para los
arbustos, arboles de hojas ancha, y arboles de hoja angosta respectivamente. Por otro
lado, Ryan (1995) encontr6 que la respiracion de mantenimiento de hojas de arboles y
arbustos de los bosques subalpinos y boreales (donde la temperatura promedio es de 10
°C) oscila entre 1 y 8 nmol CO, g s

Al comparar la respuesta de la respiracion de los distintos organos frente a la
variacion de la temperatura, se observo que las raices en el tratamiento de déficit severo

presentaron los mayores valores durante el desarrollo del cultivo, en contraste con los
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demas oOrganos y tratamientos. Este resultado fue analizado cuidadosamente en la
seccion anterior, donde se presume que dicha respuesta de la respiracion de las raices se
debe principalmente a las condiciones de limitacion de nitrogeno (Poorter et al 1995;
Lambers et al 1998; Nagel 1998; Scheurwater et al 1998, Scheurwater 1999, 2000), y
por lo tanto se siguen manteniendo los mayores valores independientemente de la
variacion de la temperatura. En este sentido, Bouma et al (1997a) concluyen que la tasa
de respiracion de las raices de Citrus volkameriana fue afectada por la temperatura del
suelo principalmente, sin observar ningun efecto de la concentraciéon de CO, o el
contenido de agua en el suelo, partiendo de la premisa de que en otras investigaciones se
ha determinado que todos estos parametros edaficos pueden tener repercusiones sobre la
respiracion radicular (Lambers et al 1998). Los resultados de Bouma et al (1997a)
fueron refutados posteriormente por Bouma et al (1997b) trabajando con la misma
especie, ademas de Phaseolus vulgaris, determinado que los tratamientos de exposicion
de CO; en el suelo a corto y largo tiempo no tuvo ningun efecto sobre la respiracion de
mantenimiento y crecimiento de ambas especies; sin embargo se observo el mismo
patron de incremento de la respiracion con la temperatura. En concordancia con lo
anterior en varios estudios se ha demostrado el marcado efecto de la temperatura del
suelo sobre la respiracion de las raices Ryan (1991a); sin embargo, en esta investigacion
se observd que no hubo mayores diferencias en la respiracion de los 6érganos (calculados
con la ecuacion de Ryan, 1991a), cuando se utilizd el promedio de las oscilaciones
diarias de la temperatura del suelo y del aire, que estuvieron alrededor de los 18 ° C
(Apéndice 9). Por lo tanto, seria importante tener en cuenta la escala temporal en la que
se realizan las mediciones de respiracion de mantenimiento, porque segun Amthor
(2000) cuando se hacen mediciones de respiracion a largo plazo es probable que las
plantas se aclimaten a las fluctuaciones de la temperatura ambiental, en contraste a lo
que puede ocurrir en un corto tiempo donde tipicamente se pueden conseguir valores de
Q10 =2 (McCree 1974; Penning de Vries 1975a; Jones et al 1978; Atkin et al 2000).

En los resultados de esta investigacion se muestra como el método de Ryan
(1991a) aparentemente tiende a sobrestimar la respiracion de las hojas y subestimar la
respiracion de los tallos (aunque més marcado en el tratamiento 0-N) en comparacion
con las medidas realizadas en el laboratorio, por lo que se presume que las diferencias

pueden estar asociadas con la distribucion y el uso del nitrégeno en la planta, partiendo
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de los analisis anteriores de que no todo el nitrogeno presente en los tejidos u 6rganos es
destinado para el funcionamiento, sino que también puede ser destinado para la
estructura de la misma, hecho que es respaldado por varios investigadores (Lambers et
al. 1998; Schurr et al 2006). Sin embargo para demostrar las diferencias entre ambos
métodos se propone establecer un protocolo mas riguroso que permitan realizar
mediciones en el laboratorio controlando las variables ambientales (principalmente
temperatura y nitrégeno) y sobre todo determinado el patrén de distribucion de
nitrogeno destinado para la estructura y funcionamiento de los distintos 6rganos de la
planta, e igualmente seguir realizando las respectivas mediciones y célculos de

respiracion con la ecuacion de Ryan (1991a).

7.3.2. Efecto de la concentracion de nitrégeno

La respuesta de la respiracion de los oOrganos frente a la variacion de la
concentracion de nitrdgeno mantuvo una relacion alta y positiva principalmente con los
tallos y hojas cuando se analizaron conjuntamente todos los datos de los distintos
tratamientos; en contraste con las raices que no presentd una clara respuesta, excepto
cuando fue analizada por tratamientos (figura 51). Este hecho concuerda con lo
planteado en diferentes estudios donde también han observado una relacidén positiva
entre la respiracion y el nitrogeno de distintas formas de vida vegetal (Ryan 1991a b;
Ryan 1995; Bouma et al 1995; Reich et al 1998; Xu et al 2006 citas), incluso en las
hojas de papa (cv Alcmaria) se ha determinado una alta correlacion entre ambos
parametros debido principalmente a la demanda de N como una medida indirecta para
procesos de mantenimiento como la regeneracion de proteinas (Bouma et al 1994,
1995), que puede representar de 17 a 35 % de la respiracion foliar a oscuridad; mientras
que un rango de 17 a 76 % puede estar incluyendo algunos costos de exportacion de
carbohidratos que requieren bastante energia abarcando asi la mayor parte de la
respiracion foliar a oscuridad (Bouma et al 1994, 1995)

En concordancia con lo observado en esta investigacidon, varios autores
concluyen que la respiracion a oscuridad de Oryza sativa (Xu et al 2006), la respiracion
de mantenimiento de hojas de las especies de arboles y arbustos estudiadas en los
bosques subalpino, boreal (Ryan 1995) y de otros ecosistemas boscosos (Reich et al

1998), esta parcialmente controlada por el contenido de N en los tejidos debido a su alta
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y positiva correlacion existente; por lo tanto, se presume que dicha relacion positiva
entre ambos paramentos se debe a que las plantas necesitan regenerar muchas enzimas
ricas en nitrégeno y otros metabolitos que requieren de importantes costos de
respiracion de mantenimiento (Penning de Vries 1974, 1975; Jones et al 1978; Bouma
et al 1994, 1995; Reich et al 1998; Amthor 2000; Xu et al 2006), como la regeneracion
de la rubisco que puede variar marcadamente entre las especies (Evans 1989). En otro
estudio se concluye que un decrecimiento en el mantenimiento de las hojas de especies
C4 comparado con las hojas C; puede resultar en un incremento de la productividad de
toda la planta, y aun cuando las hojas de las C,4 tienen baja concentracion de N y de
rubisco, los datos sugieren que no existen diferencias en sus requerimientos de
mantenimiento (Byrd et al 1992). Por otro lado, se encontré que en Lolium perenne la
respiracion de mantenimiento foliar (medida en funcion del contenido de proteina en los
tejidos) cambia poco durante sus periodos de crecimiento (Jones et al 1978).

Con respecto a la respiracion de los tubérculos se presentd una relacion baja con
la concentracion de nitrégeno, presumiblemente porque la mayor parte del N que migra
hacia los tubérculos estuvo destinada para la acumulacion de biomasa, en vez de una
mayor inversion para el mantenimiento de los mismos (Figura 51). Este hecho ha sido
demostrado en otros estudios donde la Rm tiende a ser lenta porque las proteinas
principalmente se mantienen almacenadas a una baja tasa de regeneracion, lo que tiene
ciertas ventajas en la productividad de muchos cultivos y la relacion de la biomasa y

contenido de N en semillas y tubérculos (Amthor 2000).
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7.4. Modelizacion

En los resultados de esta investigacion se muestra como la calibracion iterativa
permitié un buen ajuste entre los valores medidos y simulados de la biomasa de los
compartimientos y necromasa en los distintos tratamientos de fertilizacion; por lo tanto,
se presume que esto permitid lograr una integracion coherente de todas las variables y
flujos del balance de carbono del cultivo, partiendo desde una escala ecofisioldgica que
corresponde a la entrada de carbono por la fotosintesis, a la estimacion de la produccion
primaria bruta a nivel del dosel; pasando a una escala del cultivo con simulaciones muy
razonables. En este sentido, es importante destacar que el balance de carbono en las
especies vegetales generalmente se determina midiendo y calculando los distintos
componentes funcionales a través de modelos de simulaciéon integrando a) la
asimilacion de carbono, b) el transporte y asignaciéon de asimilados c) costos de
biosintesis para la construccion de biomasa d) respiracion de mantenimiento y
crecimiento ¢) almacenamiento f) y exudacion radicular (Lambers et al 1998c, Lemaire

& Millard 1999; Amthor 2000; Cannell & Thornley 2000).

7.4.1. Simulacion del balance de carbono

Los resultados obtenidos en esta investigacion tienen bastante correspondencia
con las numerosas investigaciones donde se ha evaluado el efecto de la variacion del
nitrégeno sobre los distintos componentes funcionales y estructurales del balance de
carbono (Poorter et al 1995; Nagel 1998; Lambers et al 1998b, 1998¢), bien sea por
analisis realizados con especies cultivadas donde se controla el suministro de nitrégeno
(Bélanger et al 1994; Nagel 1998), o de especies silvestres que pueden crecer en
habitats ricos y pobres de nitrogeno (Poorter et al 1995;). Por lo tanto, es evidente que
la tercera hipotesis planteada en dicho estudio fue bastante conservadora, por el hecho
de que las variaciones de N si pueden modificar el balance de carbono en las distintas
etapas fenoldgicas del cultivo, cambiando la importancia de los distintos componentes
funcionales cuando se analiza en valores absolutos; sin embargo ocurre todo lo contrario
cuando se analiza en términos proporcionales donde no se observan diferencias
significativas presentando valores muy similares. En este sentido, el déficit de N
produce una disminucion de la concentracion de este nutriente en todos los érganos, lo

que posiblemente también causa una disminucion del costo de mantenimiento y de
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crecimiento debido a que el cambio de asignacion esta orientado a la produccion de
biomasa menos costosa (raices es vez de hojas), la que a su vez, es aun menos costosa
por su menor contenido de proteinas relacionada con dicho tratamiento. . Se presume
que la disminucion de ambas respiraciones en funcioén del tiempo estd asociado a la
senescencia del cultivo incidiendo también en el balance de carbono.

La asignacion de asimilados hacia las hojas y tallos aumenta con el NNI en las
primeras fases de desarrollo, y contrariamente la asignacion a las raices disminuye a
medida que aumenta el NNI, por lo que los mayores coeficientes de asignacion radicular
se observaron en condiciones de déficit; mientras que en las demas etapas de desarrollo
la asignacién tiende a mantenerse relativamente constante entre tratamientos a pesar de
las grandes variaciones del NNI. Por esta razdn, se presume que los cambios en los
procesos del balance de carbono del cultivo de papa debido al estrés por limitacion de
nitrogeno o al incremento del déficit de nitrogeno, tienden a ser mas marcados durante
las etapas iniciales de desarrollo con una mayor plasticidad de asignacion hacia las
raices que constituyen el principal érgano sumidero de los fotoasimilados producidos, y
que ademds se pudiera estar invirtiendo una gran proporcion de carbono para la
respiracion de crecimiento, mantenimiento y posibles funciones de absorcion de
nutrientes y exudacion afectando los demas flujos y procesos en otros organos de la
planta. Sin embargo, con el inicio de la tuberizacion las diferencias entre tratamientos
con respecto a la acumulacion de biomasa y carbono para otras funciones disminuyen o
incluso desaparecen en algunos casos, presumiblemente porque los tubérculos empiezan
a competir por gran parte de los asimilados producidos y que se incrementa a lo largo
del tiempo hasta la cosecha final, entonces posiblemente se dejan de presentar
respuestas de plasticidad en la asignacion. El hecho de que la mayor parte de los
asimilados producidos son destinados a las raices coincide con lo obtenido por otros
investigadores trabajando con plantas en condiciones similares (Lambers et al 1995;
Mcdonald et al. 1996; Robinson 1994, 1996; Nagel 1998; Lambers et al 1998; Zhang &
Forde 2000; Poorter & Nagel 1998, 2000; Forde 2002; Lawlor 2002). Otra respuesta
funcionalmente pléstica esta relacionada con el hecho de que la tasa de translocacion de
asimilados hacia los tubérculos desde los 6érganos aéreos tiende a aumentar en todos los
tratamientos con la entrada de la senescencia; sin embargo, es notablemente mayor en el

tratamiento de déficit de nitrdgeno en comparacion con el de 400-N. esta respuesta es de
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esperarse cuando la capacidad fotosintética de las hojas empieza a disminuir (cuando las
hojas se empiezan a tornar amarillentas), ademas de que parte del nitrogeno disponible
para la fotosintesis no se esta utilizando eficientemente como ocurre en las primeras
etapas fenologicas, entonces como estrategia para conservar el N la planta acelera la
translocacion de N hacia érganos de reservas y reproductivos como los tubérculos antes
de que se pierdan por mortalidad o posiblemente por denitrificacion como ha ocurrido
en otros cultivos con la entrada de la senectud de los tejidos.

El andlisis de los resultados permite inferir que el balance de carbono de las
plantas de papa sometidas a tres condiciones contrastantes de fertilizacion de nitrogeno,
esta fuertemente influenciado por las relaciones entre la concentracion de nitrogeno en
los distintos 6rganos y la asignacion de carbono para el crecimiento y mantenimiento,
este hecho concuerda con lo planteado por varios investigadores (Bélanger et al 1992b,
1994; Poorter et al 1995, Nagel 1998; Lemaire & Millard 1999; Lawlor 2002) que
concluyen que aparte del crecimiento, la economia del carbono también estd
determinado por la concentracion de nitrégeno de la biomasa de las plantas, ademas de
que dicha relacion puede cambiar en el tiempo y segun el tipo de d6rgano. En este
sentido Poorter et al (1995) encuentran que hay un efecto de los niveles de nutrientes
sobre la concentracion de carbono de la hojas y tallos, pero no sobre toda la planta; ya
que los cambios en la concentracion de carbono a bajo N esta balanceado por cambios
en la asignacion hacia las raices; del mismo modo Nagel (1998) encontrd que a bajo
suministro de N los genotipos de lento crecimiento tienen una baja tasa de fotosintesis
por unidad de masa total de planta e invierte una gran fraccion de asimilados en
crecimiento y respiracion radicular, a expensa del crecimiento de hojas y tallos. En estas
condiciones las plantas de tomate invierten cerca del 50% de los asimilados de carbono
en respiracion, y se debe principalmente al incremento del uso de carbono por las raices.
Finalmente se pudo observar que los trabajos analizados confirman los resultados
obtenidos en esta investigacion en relacion a las respuestas plésticas de las raices en
condiciones de déficit de nitrogeno (Bélanger et al 1992b, 1994; Poorter et al 1995;
Nagel 1998).

Otro de hecho de mucha importancia a ser considerado al momento de evaluar la
relacion del N y C sobre el balance de carbono en el cultivo de papa frente a la

variabilidad en el suministro de N, estd relacionado con la fotosintesis y uso de
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asimilados producidos, debido a que en muchos trabajos se ha demostrado que la
actividad de la fotosintesis foliar estd directamente relacionada con la cantidad de
proteinas involucradas en la maquinaria fotosintética utilizada para la captacion de luz y
la reduccidn del CO,, pero negativamente relacionada con el N destinado para funciones
no fotosintéticas de la hoja (Poorter & Evans 1998; Evans & Poorter 2001; Lawlor
2002; Pons et al. 2004; Onoda et al. 2004), entonces esta limitacion del N también
pudiera inhibir la asimilaciéon de carbono por una posible acumulacion de asimilados en
las hojas, generado por una serie de consecuencias a nivel celular (Wardlaw 1990;
Lambers et al 1998b; De Groot 2002). En este sentido, ¢l efecto de la relacion C : N del
pool de sustratos que pueden acumularse en las raices parece ser una sefial determinante
en la tasa de absorcion de N por las plantas en relacion al uso de dichos sustratos por los
demas organos sumideros (Wardlaw 1990; Lemaire & Millard 1999; Lawlor 2002),
posiblemente por el equilibrio funcional entre los 6rganos y la demanda de C y N
existente si se toma como premisa lo planteado por Brouwer (1962) que solo considerod
los compartimientos vastagos y raices.

Aunque en este estudio no se evaluo directamente como se invierte el carbono
cuando ya esta en la raices, se presume que el hecho de que presenten valores tan altos
de respiracion en condiciones de déficit probablemente pueda estar asociado al
mantenimiento de una mayor biomasa radicular, a la demanda de energia para la
absorcion de nitroégeno, y al carbono que se destina para la exudacion; aun cuando se
haya realizado una excision de las raices para sus mediciones en el laboratorio, por lo
que se presume la acumulacion de carbono en estos 6rganos fue mucho mayor que la
concentracion de N. En este sentido, Nagel (1998) determin6 que la tasa de absorcion de
nitrato decrece proporcionalmente con la tasa de crecimiento relativo, por lo que las
altas tasas de respiracion radicular puede ser una consecuencia de un alto costo
especifico para la absorcion de nitrato.

Después de calibrar el modelo se observo que el tratamiento 400-N presento los
mayores valores acumulados de los distintos componentes funcionales del balance de
carbono en el transcurso del tiempo; sin embargo, cuando se analizan en términos
porcentuales las respiraciones de mantenimiento y crecimiento, se observa que no hay

ninguna diferencia entre tratamientos.
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Otro tipo de respuesta de las plantas frente a las condiciones de déficit de N o en
ambientes pobres de N, es la liberacion de compuestos carbonados a través de exudados
radiculares que pueden representar un significativo flujo de carbono, hasta un 40 % del
carbono asimilado por las plantas segun Van Veen et al (1991); y en las mismas
condiciones de N (0-N), Bélanger et al 1994, determino valores entre 32 y 30 % de C
exudado como una proporcion del carbono asimilado en el dosel de Festuca
arundinacea entre el verano y otofio respectivamente. Estos exudados radiculares son
utilizados por los microorganismos que se encuentran en la Rizosfera para sus funciones
respiratorias y como consecuencia la posible liberacion de nutrientes secuestrados,
mejorando parcialmente las condiciones de déficit de nutrientes (Lambers 1987;
Lambers & Van der Werf 1988; Van Veen et al. 1991; Lambers et al 1998b, 1998¢). En
este estudio parece ser que hay una estimulacion de la exudacion frente a la variacion en
el suministro de N; sin embargo puede ser cuestionado el hecho de que la exudacién fue
calculada con un procedimiento que pudiera absorber todas las posibles fuentes de error,
ya que toda la PPB que no fue respirada ni incorporada en ninglin 6rgano se destind
hacia este flujo.

Aun cuando el modelo de simulacion del balance de carbono del cultivo de papa
presenta una estructura bastante coherente y una calibracion conservadora entre los
valores medidos y simulados, todavia prevalecen ciertas incertidumbres con respecto a
algunos célculos de flujos de carbono o de valores asignados a algunos parametros de
acuerdo a lo encontrado en la bibliografia. En este sentido se propone que es importante
seguir explorando sobre el efecto de las variaciones ambientales sobre el balance de
carbono (i.e., fotosintesis, respiracion, exudacion y la asignacion de biomasa) para ir
corrigiendo las posibles limitaciones que presenta dicho modelo de simulaciéon. Por otro
lado puede ser de mucha importancia considerar la dindmica de la tasa relativa de
crecimiento y el uso del carbono por las plantas, con la finalidad de ir calibrando las
condiciones optimas de desarrollo del cultivo de papa en base al equilibrio funcional
entre los componentes del balance, lo que consecuentemente tendra repercusiones

importantes sobre la productividad del sistema.
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7.4.2. Limitaciones del modelo

A pesar de que se logré obtener una buena calibracion del modelo a partir de los

datos medidos y simulados de la biomasa de los distintos organos, y que las

simulaciones arrojan tendencias conservadoras, probablemente el modelo puede tener

algunas limitaciones relacionadas con los siguientes aspectos:

l.

La respiracion de mantenimiento pudo haberse calculado desde un principio
segun lo propuesto por Cannell & Thornley (1998) la cual se resta a la PPB
primero que la respiracion de crecimiento. Como se plantea en el modelo, todos
los asimilados asignados a cada érgano se transforman primero en biomasa, con
el costo correspondiente en respiracion de crecimiento, y luego parte de la
biomasa se respira para cubrir los costos de mantenimiento. De este modo el
costo de respiracion se hace mas alto. Esta parte se ha corregido en el modelo y
la respiracion de crecimiento disminuyo.

La exudacion se represent6 en el modelo como si inicialmente eran biomasa de
raices que luego se transformaron en polisacédridos y luego se exudaron. Parece
mas correcto considerar que se exudan aquellos asimilados que no se
transforman en biomasa y por lo tanto la exudacidén se colocod posteriormente
como un flujo aparte por el que sale el carbono fijado que nos e asigné a ningiin
organo. Analizando el comportamiento de la exudacion se pudo observar que el
cultivo exuda al principio del desarrollo en una cantidad moderada.

La fotosintesis de las hojas senescentes no se considera que durante el
desarrollo del cultivo siempre estuvieron ubicadas en el estrato bajo de dosel
manteniendo las tasas de fotosintesis mas bajas en comparacion a las hojas no
senescentes del mismo estrato y de las hojas del estrato alto (ver seccion 6.1.).
En este sentido, también habria que calibrar en el modelo la proporcion de hojas
senescentes y no senescentes que realizan fotosintesis en el mismo estrato,
ademas de la fotosintesis de los tallos que fue medida en el laboratorio, pero no
consideranda para el andlisis de los resultados y explicacion de las hipotesis por
el hecho que gran parte de los tallos de los distintos tratamientos estaban
afectados por el sombreamiento de la hojas del dosel, ademas de que se

obtuvieron tasas de asimilacion muy bajas (Apéndice 11), después de considerar
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las correspondientes pruebas de ensayo para determinar la estabilidad del CO,

dentro de la cdmara.

4. La translocacion simultanea con la produccion, pudiera eliminarse debido a que
los organos todavia estdn en proceso de acumulacion de biomasa. Por ejemplo,
las hojas estaban creciendo y translocando al mismo tiempo, lo que implicaria
transformar asimilados a biomasa costosa para luego llevarlos a biomasa mas
econdmica, aumentando innecesariamente el costo de respiracion de
crecimiento, por lo que fue necesario modificar coeficientes de translocacion
durante la primera etapa para que solo se transloque durante la senescencia.

5. Otra posible limitacion del modelo se relaciona con la temperatura del suelo que
fue tomada de fuentes bibliograficas (Jaimez 2004) basada en estudios que
también se han realizado en la misma estacion experimental, por el hecho de que
la respiracion de los o6rganos subterraneos pudieron ser afectados por los valores
de temperatura promedio a profundidad del suelo; sin embargo el analisis de las
oscilaciones diarias en comparacion a los promedios de temperatura mostrd que
no existen diferencias tan contrastantes entre la temperatura del suelo y del aire
(Apéndice 9).

En general se sugiere que en el modelo se pueden introducir pardmetros
ecofisiologicos que fueron relevantes para explicar parte de las hipotesis planteadas en
esta investigacion, como los son el SLA y la PNUE, que tuvieron una marcada
influencia sobre las tasas de fotosintesis en las plantas que crecieron en condiciones
limitantes de nitrogeno, por lo que seria interesante evaluar si el NNI estd directamente
relacionado con los cambios en la asignacion de asimilados, ya que esta podria
constituir la forma de incorporar el efecto del déficit en los modelos de simulacion . Por
otro lado, se propone que se determine la composicion quimica de los distintos 6rganos
de las plantas, para conseguir un calculo mas acertado de la respiracion de crecimiento y
mantenimiento de acuerdo a la demanda energética necesaria para sintetizar dichos
compuestos, debido a que en este estudio se considero que la biomasa solo estaba

formada por proteinas y carbohidratos (ver Penning de Vries 1975).
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8. Conclusiones

En este trabajo se analizaron varios tipos de respuestas del cultivo de papa a
nivel funcional y estructural frente a la variacion en el suministro de nitrdgeno,
intentando evaluar la hipotesis del “exceso de asimilados”, del “cambio de
asignacion” y de los “cambios en los procesos del balance de carbono”. Las
respuestas del cultivo fueron mas evidentes durante la primera fase de su desarrollo, y
se manifestaron a través de a) las modificaciones del SLA que conllevaron una
conservacion de la cantidad de nitrégeno por unidad de area foliar y en consecuencia la
fotosintesis por unidad de area foliar disminuy6 poco por efecto del déficit de N. Esta
respuesta permitio inferir que no todo el nitrégeno foliar es asignado a funciones
fotosintéticas por lo que es posible sea una de las razones que influyen consistentemente
sobre cambios en la PNUE. Otra respuesta es b) la disminucion de la concentracién de
N en todos los 6rganos de la planta, lo que tendria consecuencias sobre la respiracion de
crecimiento y mantenimiento por unidad de biomasa, asi como un aumento de la
asignacion de nitrogeno para las raices y c) el aumento del cociente raiz:vastago,
disminuyendo asi la proporcion de hojas con respecto a la biomasa de raices, €) los
cambios en la asignacion y en la concentracion de N permitieron mantener una
eficiencia en el uso de la radiacion (RUE) bastante similar entre los tratamientos, f) las
raices presentaron una mayor tasa de respiracion en respuesta a las condiciones de
déficit de nitrogeno. Todos estos aspectos ecofisiologicos y del cultivo son mostrados
esquematicamente en la figura 60.

8.1. En relacién a la hipdtesis del ““exceso de asimilados”

X La fotosintesis por unidad de area foliar en general no presenté marcadas
diferencias entre tratamientos contrastantes de fertilizacién nitrogenada,
aunque los tratamientos con mayor disponibilidad de N presentaron valores
ligeramente superiores y no se observa una variacion proporcional de este
parametro en la medida que disminuye la disponibilidad de N, es decir que la
disminucion en la concentracion de N y en el INN fueron mucho mas

pronunciadas que la respuesta de la fotosintesis por unidad de &rea.
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La respuesta de la fotosintesis fue mas pronunciada cuando se analizd
por unidad de peso. En este sentido, el SLA respondid sensiblemente a las
condiciones de déficit de N, modificando la estructura de la hoja (densidad y/o
espesor) de tal forma que se tendié a conservar el N por unidad de area foliar
y esto posiblemente explica el mantenimiento de las tasas de fotosintesis por
unidad de area; por lo que se presume la fotosintesis del cultivo de papa en
condiciones limitantes de N no esta obedeciendo directamente a una
plasticidad fotosintética como tal; sino mas bien a una plasticidad morfoldgica
de la hoja. También se presume que la posible plasticidad del cultivo de papa
depende directamente del posible costo- beneficio existente entre la asignacion
de N a funciones fotosintéticas (nivel funcional: complejos cosechadores de
luz, regeneracion de la rubisco), y no fotosintéticas (nivel estructural) a través
de modificaciones del SLA, que a su vez pudiera influir directa o

indirectamente sobre las tasas de fotosintesis y la PNUE.

El SLA parece ser el pardmetro que controla la cantidad de asimilados
producidos por la biomasa foliar, por lo que no es tan evidente que haya un
exceso de asimilados ya que por unidad de peso foliar la disminucion de la
fotosintesis es proporcional al nivel de déficit de N. Sin embargo, varios
estudios han reportado que las plantas tienden a acumular asimilados en las
hojas precisamente por una limitacion de N trayendo como consecuencia una
reduccion de la fotosintesis (Wardlaw 1990; Lambers et al 1998b,c; De Groot
2002). En este sentido, se puede decir que se la observacion inicial, realizada
por Diaz et al (1999) de que la fotosintesis del cultivo de papa por unidad de
area foliar, al menos de la variedad Granola, no responde al déficit de N, fue
verificada en este estudio., pero no parece ser tan evidente lo planteado con
respecto al exceso de asimilados, ya que en este experimento la fotosintesis

por unidad de peso esta fuertemente limitada por el déficit de nitrégeno.
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8.2. En relacién a la hipotesis del “cambio de asignacion”

El déficit de N generd cambios en el patron de asignacion de la biomasa,
estimulandose una mayor tasa de translocacion de asimilados hacia las raices y
por ende una mayor acumulacion de biomasa en comparacién con las hojas y
tallos. Esta respuesta permitié mantener la eficiencia en la RUE, ya que se
mantuvo la produccion de biomasa por unidad de radiacion interceptada pero
en detrimento del desarrollo del area foliar del cultivo, y por ende de la
cantidad de radiacion interceptada.

La produccién de biomasa total y de tubérculos por etapas de desarrollo
aumenta en la medida que el NNI es mayor. Se encontraron valores de NNI
inferiores a 1 durante gran parte del desarrollo del cultivo, excepto en el
tratamiento 400-N durante la emergencia. Por lo tanto se concluye que el
cultivo no logré alcanzar su mayor potencial productivo debido a los bajos
valores de NNI a lo largo del ciclo bajo las condiciones climaticas y de
fertilizacion del ensayo; lo que podria estar asociado a las posibles pérdidas de
N del suelo debido a las altas precipitaciones del sitio, ademas de la baja
radiacion incidente. Las raices y estolones en condiciones de déficit de N
tienden a acumular mayor biomasa durante las primeras etapas de desarrollo
en comparacion a los érganos aéreos, lo que permiti6 un aumento de la
relacion raiz:vastago. Estos resultados permiten inferir que los cambios en la
arquitectura de la planta, especificamente en las raices y estolones del cultivo
de papa también son respuestas plasticas de aclimatacion al estrés por déficit
de N. En este sentido, la proporcion de biomasa de raices por unidad de
biomasa aérea durante las primeras etapas de desarrollo del cultivo aumentd
considerablemente como consecuencia del déficit, con marcadas diferencias
en relacién a los demas tratamientos de fertilizacion, por lo que se presume
que los cambios proporcionales entre la biomasa aérea y subterranea en el
cultivo de papa son respuestas de aclimatacion a las condiciones de déficit de

nitrégeno.
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La concentracion total de N en la biomasa total y biomasa foliar presento
diferencias muy claras entre tratamientos siguiendo el orden 400-N > 133-N >
0-N. Las altas concentraciones de N en las hojas en los distintos tratamientos
en comparacion a los demas organos, podria deberse a la gran demanda para
funciones fotosintéticas, y una parte importante para funciones no
fotosintéticas especialmente en condiciones de déficit de nitrégeno. Por otro
lado, la concentracion de nitrogeno foliar por unidad de &rea presentd
diferencias significativas en todos los tratamientos Unicamente durante la
emergencia, mientras que entre las siguientes etapas los cambios de la
concentracion de nitrégeno no son tan contrastantes, y se mantienen a pesar de
las notables variaciones del NNI, y una vez mas se corrobora que el nitrégeno
por unidad de area tiende a conservarse independientemente de la variacion
del NNI.

Se presentd un marcado efecto de los tratamientos de fertilizacion sobre
la tasa de crecimiento absoluto y el tiempo para alcanzar el méximo
crecimiento, donde el incremento de la biomasa asimilatoria en el tratamiento
400-N incidi6 sobre un mayor aumento de la produccion de tubérculos,
principalmente porque se produjo una cantidad importante de fotoasimilados y
acumulacién de N en el follaje que fue asignado directamente a estos 6rganos,
y posteriormente la migracién desde la biomasa aérea hacia los tubérculos
durante la senescencia del cultivo también fue mayor en comparacion con el

tratamiento de déficit severo.

El suministro de N fue determinante en la produccién de tubérculos, y
sobre el indice de &rea foliar, afectando asi la cantidad de radiacion

interceptada por el cultivo y posteriormente sobre la RUE.
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8.3. En relacidn a la hipotesis de los “cambios en el balance de carbono”

*e

El cambio de asignacion de biomasa modifica el balance de carbono en
las distintas etapas fenoldgicas del cultivo, cambiando la importancia relativa

de los distintos componentes funcionales durante el desarrollo.

La respiracion en la oscuridad de la mayoria de los 6rganos presenta
marcadas y significativas diferencias entre tratamientos, siendo mayor en la
medida que aumentaba la disponibilidad de nitrégeno (400-N > 133-N > 0-N)
y la temperatura; excepto las raices que en condiciones limitantes de nitrogeno
tienden a mantener valores superiores a los demas 6rganos y en las distintas
etapas fenoldgicas del cultivo, por lo tanto cuando se comparan los
tratamientos contrastantes (0 y 400-N) se observa que fue significativamente

mayor en el tratamiento de déficit severo.

La calibracion iterativa permitié un buen ajuste entre los valores medidos
y simulados de la biomasa de los distintos compartimientos y tratamientos de
fertilizacion, logrando integrar coherentemente todas las variables y
parametros medidos en el campo, partiendo desde una escala ecofisiolégica
que corresponde a la entrada de carbono por la fotosintesis foliar instantanea a
distintos niveles de radiacion, a una buena estimacion de la produccion
primaria bruta a nivel del dosel; posteriormente pasando a una escala del
cultivo con simulaciones muy razonables de biomasa de los distintos 6rganos

medidos en el campo y asi obtener los valores de asignacion de asimilados.

No resulto tan evidente la tercera hipotesis planteada en dicho estudio,
por el hecho de que las variaciones de disponibilidad si pueden modificar el
balance de carbono en las distintas etapas fenoldgicas del cultivo, cuando se
analizan en valores absolutos cambiando la importancia relativa de los
distintos componentes funcionales principalmente el patrén de asignacion de
biomasa y la respiracion; sin embargo ocurre todo lo contrario cuando se

analizan en términos porcentuales sin presentar diferencias entre tratamientos.
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X Los cambios en los procesos del balance de carbono del cultivo de papa
debido al estres por limitacion de nitrégeno tienden a ser mas marcados
durante las etapas iniciales de desarrollo con una mayor plasticidad de
asignacion hacia las raices que constituyen el principal 6rgano sumidero de los

fotoasimilados producidos.

8.4. Andlisis integrado de la respuesta del cultivo de papa al déficit de N.

El déficit de N causa un cambio en el patron de asignacion de asimilados,
aumentando la relacion raiz/véstago, lo cual probablemente permite a la planta una
mayor explotacion del suelo en blsqueda de N y tiende a mejorar la nutricion
nitrogenada como un mecanismo de compensacion del déficit. EI cambio en la relacion
rdiz/vastago tiene un efecto negativo sobre el LAI, causando una menor asignacion de
asimilados a las hojas, lo cual se traduce en menos IPAR, y consecuentemente menos
asimilacion por superficie de terreno y por lo tanto menor productividad del cultivo. Por
otro lado, el déficit de N produce una disminucién de la concentracion de este nutriente
en todos los 6rganos, lo que causa una disminucién del costo de mantenimiento.,
mientras que el costo de crecimiento también disminuye debido a que el cambio de
asignacion esta orientado a la produccién de biomasa menos costosa (raices es vez de
hojas) y que a su vez, es aun menos costosa por su menor contenido de proteinas
relacionada con la del tratamiento con menor déficit. En este sentido, la disminucion de
ambas respiraciones permite mejorar el balance de carbono y compensar un poco el
efecto del déficit. Otra respuesta del cultivo de papa es la modificacion del SLA, el cual
permite que se mantenga relativamente constante el contenido de N por unidad de area
foliar, debido a que la disminucion del % N se compensa con la disminucion en SLA, y
como consecuencia la asimilacion por unidad de area foliar tiende a mantenerse o a
disminuir solo marginalmente mientras que la fotosintesis por unidad de peso foliar
disminuye marcadamente con el nivel de déficit. Las modificaciones del SLA en los
distintos tratamientos de fertilizacién permiten inferir que no todo el nitrégeno foliar es
destinado para la fotosintesis 0 procesos de regeneracion de proteinas fotosintéticas,
trayendo consecuencias sobre la PNUE, y asi el cultivo tiende a maximizar el uso del N
foliar. La disminucion del area foliar junto con la disminucién de la fotosintesis por

unidad de peso foliar causan un descenso de la PPN. Sin embargo la fotosintesis por
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unidad de area tiende a mantenerse y la RUE tiende a ser mas alta al principio en el
tratamiento con déficit severo, debido al cambio en los costos respiratorios. Por lo tanto,
los mecanismos de las plantas para responder a la heterogeneidad del ambiente pueden
ser a través de la plasticidad fisiologica o morfologica indispensable para optimizar el
uso de los recursos y garantizar la supervivencia de las especies y/o productividad de los
cultivos, considerando ademas que la plasticidad de un atributo morfologico también
puede ser una consecuencia de una mayor plasticidad fisioldgica (Lambers et al. 1998;
Schurr et al 2006),

En todo caso, es necesario resaltar que segun las revisiones bibliogréaficas
realizadas en este estudio muchas veces se ha analizado el efecto del N sobre los
distintos componentes del balance de carbono pero de manera independientes entre si,
desde la fotosintesis, respiracion, distribucion de biomasa y la exudacion; siendo muy
pocos los trabajos donde se analizan sinergicamente los distintos componentes y sus

interrelaciones a lo largo del crecimiento de las plantas.
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APENDICES

10.1. Apéndice 1. Abreviaciones y simbolos
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Abrev. Significado unidades
A Asimilacion de CO, pmol m?2 57!
AGR Tasa de crecimiento absoluto gm’ dia”!
ANDEVA Analisis de varianza
B Biomasa
BS Biomasa en peso seco
BT Biomasa total en peso seco Mg ha’'
DDS Dias después de la siembra
DDE Dias después de la emergencia
DE Desviacion normal
DFF Densidad de flujos de fotones
IPAR Radiacion fotosintéticamente activa interceptada MJ m?
Kc Coeficiente de extincion de luz
LAI indice de area foliar m’ m?
M Rendimiento cuantico (quantum yield) mol CO, mol™' quanta
N Nitrégeno
[N] Concentracion de nitrégeno
NAR tasas diarias de acumulacion de N en la biomasa total del cultivo g m? dia’
Nc Nitrégeno critico medido
Ncc Nitroégeno critico para el cultivo para alcanzar > AGR
Nf Nitrogeno foliar mg N/ cm?; mg N/g
NNI Indice de nutricién de nitrégeno
NUE Eficiencia en el uso del nitrogeno pmol CO, mol' N's™!
PAR Radiacion fotosintéticamente activa
PF Peso freso g
Pf Peso foliar g
PFE Peso foliar especifico g/em?
Pmax ;ll"lazsa de fotosintesis neta por unidad de area foliar a saturacion de umol m?s!
Posoo "lj?sa de ff)tqs,intesis neta por unidad de rea foliar a 2000 pmol m™ umol m? !

s” de radiacion
Posoo PS ;l;Ia;s(a;ll(Lel_zfost_(])s(i'teltreas(iisiatlei:(t;;1 por unidad de peso seco de hoja a 2000 umol g "
Q Factor de curvatura de la curva de respuesta de la fotosintesis a la )

luz
Resp Tasa de respiracion en la luz por unidad de area foliar pmol m™ s™!
RUE Eficiencia en el uso de la radiacion gMr!
SLA Area foliar especifica cm’/g
TGR tasa de crecimiento absoluto de los tubérculos g m? dia’
TMA Tasa de migracion de asimilados gm?’ dia”
TMN Tasa de migracion de N gm?® dia”
TNAR Las tasas diarias de acumulacion de N en los tubérculos gm’ dia”!
w Angulo foliar grados
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10.2. Apéndice 2. Ajustes de la respuesta de la fotosintesis a la radiacion. Cada curva

corresponde al promedio de fotosintesis de tres hojas para cada tratamiento.
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10.3. Apéndice 3. Valores promedios de angulos foliares (w) y conductancia estomatica
(gs) en el transcurso de los dias después de la emergencia (DDE) y en los distintos
tratamientos de fertilizacion (n = 3 por sesidon de muestreo).

0-N 133-N 400 - N
DDE w gs w gs w gs
16 0,85 0,149 a 0,83 0,158 a 0,85 0,16 a
37 0,82 0,181b 082 0,183b 0,82 0,21 a
60 0,78 0,036 c 0,78 0,077 b 0,78 0,098 a
86 0,76 0,037b 0,76 0,05ab 0,76 0,064a

10.4. Apéendice 4. Funcion de Gompertz

dx/dt = axe™™"*C)

U = -b*e™
X =a*e(U)’

X = a*e’*U’

X = (axe™* ) (-b*e )’
V =-c*t

Y =-b*(e")’

Y = -b*e’*V’

Y = (-b*e ) *(-c*t)’
X = a*e(-b*e(-c*t))* (-b*e'C*t)*(—c)

X = ab C.,.(e—ct—b"‘e-ct
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10.5. Apéndice 5. Respiracion de mantenimiento segiin Ryan (1991)

Rm =0,0106*N
donde Rm es la respiracion a 20°C en mol de C h™ y N = mol de nitrégeno.
R = Ro*eLnQI0/10*T)

Donde Rm es la respiracion de mantenimiento a cualquier temperatura y Ro la
respiracion de mantenimiento a 0° C

Rmc, = Ro* o(LnQ10/10%T)

s1 Q10 = 2; y Rmpc)= 0,0106*N entonces
0,0106N = Ro*4

Ro =0,0106/4*N

Rm = 0,0027*N*e 0"

Rm = 0,0027*(biomasa*(%N/100/14))*e(0,0693*T)*12*24/0,4

10.6. Apéndice 6. Unidades y conversiones
e 1W.m?=1Im?" =46 pmol (fotones) m>s™
e [ JPAR=4,6 umol PAR
e 5.6MJPAR m’ dia’ = 100 W PAR m™ = 460 umol (fotones) m™s™
e 1 mgCO, =227 umol CO,; o también 10° Kg CO, = 23 umol CO,
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10.7. Apéndice 7. Variaciones de el area foliar especifica (SLA) obtenido de las
cosechas de biomasa foliar total en el transcurso de los dias después e la emergencia
(DDE) en los distintos tratamientos de fertilizacion, 0-N (e), 133-N (o) y 400-N
('v).Las barras representan el valor de la desviacion normal.

260

240 4

220

200

180

SLA em?/g

160 +

140 4

120

100 T T T T T T T
10 20 30 40 50 60 70 80 90

DDE (dias)



227

10.8. Apéndice 8. Variables climaticas: A) radiacion fosotintéticamente activa (PAR), y
radiacion fosotintéticamente activa interceptada en los distintos tratamientos de
fertilizacion (0-N, 133-N y 400-N). B) Ejemplo de oscilaciéon de temperatura a
intervalos de 30 minutos durante 12 dias.
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10.9. Apéndice 9. A) Oscilacion temperatura del aire y suelo, B) precipitacion durante
60 después de la siembra.
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10.10. Apéndice 10. Modelo ecofisiologico
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10.11. Apeéendice 11. Fotosintesis de los tallos en funcion de la temperatura.
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10.12. Apéndice 12. Imagenes de algunas actividades y fases fenoldgicas del cultivo

Delimitacion del terreno Siembra

Cerca de la emergencia (20 DDE) Inicio tuberizacion (36 DDE)

Maxima expansion foliar (57 DDE) Entrada de la senescencia (86 DDE)
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10.13. Apéndice 13. Imagenes de algunos equipos ecofisiologicos utilizados

Céamara de intercambio de gases (ADC)

Analizador de dosel marca LICOR (LAI-2000)
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10.14. Apéndice 14. Imagenes de plantas durante la maxima expansion foliar que
crecian en diferentes condiciones de disponibilidad de nitrégeno.

400 -N

10.14. Apéndice 15. Imagenes de plantas cosechadas después de la maxima expansion
foliar y que crecian en diferentes condiciones de disponibilidad de nitrogeno.
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