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Resumen 
 
Las pasturas implantadas constituyen sin duda el agroecosistema que está 

sustituyendo en mayor extensión a la sabana estacional, tanto en los Llanos 

Occidentales de Venezuela como en todas las regiones de sabana tropical en 

América. En este trabajo presentamos para una gramínea tropical ampliamente 

utilizada como pastura (Panicum maximum), una visión integral de su dinámica de 

crecimiento y producción total (aéreo y subterráneo), bajo tratamientos 

experimentales que equivalen a la utilización de herramientas blandas de manejo 

(pastoreo simulado o corte y fertilización química moderada). Analizamos 

asimismo la dinámica de acumulación y alocación del nitrógeno, realizando un 

balance del nutriente que nos permitió entender la economía nutricional de la 

pastura, con el objetivo último de lograr un sistema de producción sostenible en 

los suelos ácidos y oligotróficos de los Llanos venezolanos. 

 

En el Jardín Botánico de la UNELLEZ-Barinas se siguieron dos ciclos de 

crecimiento de Panicum maximum, sembrados en "materos abiertos" a una 

densidad de una planta por m2 y con un período de establecimiento de dos meses. 

Se diseñaron cuatro tratamientos: con corte (C) y sin corte (SC) combinados con y 

sin fertilización (F): SC/SF, SC/F, C/SF y C/F. Los individuos de cada tratamiento y 

fecha de muestreo fueron escogidos al azar. Los muestreos se realizaron a los 0 

5, 10, 15, 30, 45 Y 60 días de haber ejecutado un único corte a 5 cm de altura y de 

aplicar fertilizante (150 N,50 P y 100 K, Kg/ha), a la mitad de las macollas de cada 

parcela. Se midió la humedad del suelo con una sonda de neutrones y cada vez 

que fue necesario se regó para mantener las plantas sin limitaciones hídricas que 

afectaran su crecimiento. 

 

En cada muestreo se cosechó por separado la fitomasa total de 4 plantas, 

separándola en 7 compartimientos morfofuncionales aéreos (hojas, tallos, 

estructuras reproductivas y necromasa en pie, además de la biomasa, necromasa 

y resto de corona) y 3 compartimientos subterráneos (biomasa y necromasa de 



rizomas mas fitomasa de raíces). La fitomasa subterránea fue medida debajo de 

las macollas, en un volumen cilíndrico de suelo de 14137 cm3. Por otra parte 

determinamos la distribución horizontal (m2) y vertical (m3) de la fitomasa 

subterránea de 3 individuos por tratamiento, al final de cada ciclo. 

 

Este diseño experimental nos permitió seguir los patrones de asignación de 

biomasa y necromasa en los 4 tratamientos por 60 días, la acumulación de 

nitrógeno, y también calcular la producción, la tasa de asimilación neta expresada 

en función del área, del peso foliar y del peso foliar específico, así como la tasa de 

traslocación neta en función del PFE. Además evaluamos diferentes relaciones, 

como: fitomasa aéreal subterránea (FAlFS), fitomasa foliarl de raíces, biomasa 

foliarl de sostén y biomasa reproductival vástagos. También analizamos el efecto 

del corte y la fertilización sobre la dinámica de distribución de la fitomasa total y 

del nitrógeno. Discutimos asimismo la problemática de la estimación de la fitomasa 

subterránea por diferentes métodos. Por último, seguimos la dinámica del 

nitrógeno en el subsistema suelo, con la planta y en suelo desnudo, considerando 

las principales transferencias o procesos entre sus tres compartimientos: nitrógeno 

mineral, biomasa microbiana y MOS. 

 

Los resultados muestran que en los tratamientos sin corte las plantas alcazaron 

mayor fitomasa y producción total (aérea como subterránea). Sin embargo, la 

mayor asignación de asimilados se dirigió a las estructuras de sostén, lo cual 

conduce a una menor calidad forrajera. En cambio, el corte y la fertilización 

moderada favorecen una mayor producción de hojas. Quedó asimismo 

evidenciado como el corte de gran parte de la biomasa aérea induce un proceso 

de autopoda de raíces, así como mecanismos de fotosíntesis y absorción 

compensatoria, que reestablecen en corto tiempo el equilibrio entre los 

componentes aéreos y subterráneos. 

 

Hemos resaltado la  importancip de   estimar  adecuadamente la  fitomasa   radical 

para  analizar   correctamente  los   patrones  de  partición   de  la  biomasa y   sus 



diferentes relaciones, así como las tasas de crecimiento. El método mas adecuado 

ha sido extrapolar mediante la distribución horizontal en 1 m2, lo que permite 

obtener una relación FAlFS mucho mayor de 1 (de 4 para los tratamientos sin 

corte y de 2 para los tratamientos con corte), destacando igualmente que los tallos 

y luego las raíces son los dos compartimientos de mayor asignación de asimilados 

(alrededor del 60% de la fitomasa total en los tratamientos sin corte y 54% en los 

tratamientos con corte). 

 

De las dos herramientas utilizadas, el corte disminuye la producción de biomasa y 

la fertilización la favorece. No obstante, al nivel de tasas de crecimiento absoluto 

observamos que P. maximum tiene una alta capacidad de recuperación frente al 

disturbio, ya que solo en 45 días las plantas cortadas presentan similares valores 

que las plantas intactas. 

 

En cuanto al balance del nitrógeno, observamos que las plantas no cortadas 

acumulan mucho más nitrógeno que las plantas sin cortar, y que la fertilización 

acentúa significativamente estas diferencias. Notamos también como el corte 

induce un proceso de des-subterranización del nitrógeno, incrementando la 

traslocación en el sentido biomasa subterránea-aérea, aumenta la descomposición 

de la MOS nativa y lábil, así como acelera la tasa de reciclado del nitrógeno al 

nivel de la pastura. Además de romper el reciclado interno del nitrógeno en el 

subsistema planta. La fertilización en cambio, además de inducir un mejor estado 

nutricional dentro y fuera de la planta, favorece la asimilación, producción y 

acumulación del nitrógeno, modera la des-subterranización y disminuye la 

eficiencia en el uso del nitrógeno. 

 

Por ultimo, podemos concluir que el agroecosistema pastura en suelos ácidos 

tropicales no son sistemas que puedan alcanzar un estado de equilibrio estable, y 

por ende no son sistemas sustentables en corto tiempo. 

 

 



Capítulo l. Las Pasturas Tropicales: su Problemática 
Ecológica. 
 

1.1. Introducción. 
 
Las pasturas no sólo constituyen el ecosistema de origen antrópico que mayor 

superficie ocupa sino también el que presenta las mayores tasas de incremento 

anual en el trópico latinoamericano. En efecto, una alta proporción de las áreas de 

selvas húmedas tropicales deforestadas con uno u otro objetivo inmediato, han 

terminado convertidas en pasturas, para el establecimiento de ganadería de carne 

o en menor grado de leche (Sarmiento 2000, Mylers 1983, Lugo and Brown 1982, 

Fearnside 1993, Tudela 1989, Toledo 1990, Guevara 1993, Burgess 1993, Saxena 

y Nautiyal 1997, Romero y Monasterio 1996). El mismo fenómeno de substitución 

acelerada de los ecosistemas originales está sucediendo en las sabanas 

tropicales no inundables, tanto en los llanos venezolanos y colombianos como en 

el cerrado brasileño (Sarmiento 2000, Catalan 1993, Guzmán y Vera 1991, Saez 

1991, Zimmer y Euclides 1997, White et al. 2000). Por su parte los bosques 

decíduos han sido convertidos casi en su totalidad en pasturas, siendo mucho 

menor el área deforestada dedicada a cultivos (Sarmiento 2000, Janzen 1988, 

Murphy y Lugo 1986, Ellingson et al. 2000, Masera et al. 1997, Maass 1995, 

Kauffman et al. 2003, Brown y Lugo 1994). Debido a estas altas tasas de 

transformación de los diferentes ecosistemas originales en pasturas, es que 

actualmente la gran mayoría del ganado vacuno en el neotrópico se mantiene en 

pasturas implantadas, de manera que el crecimiento del rebaño vacuno ha 

seguido estrechamente al de la superficie bajo pasturas secundarias (White et al. 

2000, Zimmer y Euclides 1997). 

 

Por regla general las pasturas tropicales implantadas para explotación intensiva o 

semi-intensiva son comunidades monoespecíficas (sin considerar las malezas por 

supuesto), en las que se introducen alguna entre unas pocas especies de 



gramíneas, todas ellas exóticas. Muy lentamente comienzan a Dtilizarse 

asociaciones de pastos y leguminosas (Spain y Gualdrón 1991, Thomas et al. 

1987, 1990, Cantarutti y Boddey 1997). Entre las especies de gramíneas que han 

sido más utilizadas podemos mencionar Panicum maximum, Hyparrhenia rufa, 

Melinis minutiflora, Andropogon gayanus, Digitaria decumbens, Pennisetum 

purpureum, Echinochloa polystachya así como varias especies de los géneros 

Cynodon (C. plectostachys, C. nlemfuensis, C. dactylon) y Brachiaria (B. arrecta 

simonimo de B. radicans, B. brizantha, B. decumbens, B. dictyoneura, B. 

distachya, B. fasciculata, B. humidicola, , B. mutica B. plantaginea, B. reptans, B. 

ruziziensis, B, subquadripara sinomino de B. miliiformis) (Bogdan 1977, Miles et 

al.1996, Checa 1978). 

 

El conocimiento de los aspectos productivos y de crecimiento de las gramíneas 

forrajeras introducidas en los llanos venezolanos tiene importancia tanto desde un 

punto de vista científico como práctico. Los llanos, a pesar de sus limitaciones 

ambientales, bien sea climáticas, derivadas de la prolongada estación seca, como 

edáficos, por sus suelos distróficos, son uno de los centros ganaderos importantes 

en Venezuela (Cochrane et al. 1983, Vera y Seré 1985, Sarmiento 2000). Por ello 

es urgente promover y tecnificar estas actividades productivas para resolver los 

diferentes problemas que conducen a una baja producción primaria y secundaria. 

 

Uno de los principales problemas prácticos que enfrentan los ganaderos con estos 

agroecosistemas implantadas en toda América tropical, es su rápida degradación 

cuando no se observan cuidadosamente condiciones de manejo de la pastura y la 

carga animal a la cual son sometidas. Sin embargo, aun no se tiene muy claro 

cuales son los factores que conducen a esta degradación productiva y al eventual 

abandono de las mismas, al cabo de unos pocos años de uso (Spain y Gualdron 

1991, Toledo y Morales 1979, Serrao et al 1979, McNaughton 1993, White et al. 

2000). La investigación agronómica, sobre condiciones de implantación y 

capacidad de carga no ha conseguido resolver estos problemas de degradación, 

muchos de los cuales son esencialmente de índole ecológica, relacionados con 



los-factores ambientales limitantes y con la respuesta de las gramíneas a 

diferentes regímenes e intensidades de defoliación. (Sarmiento 1996, Chacón-

Moreno y Sarmiento 1995, Zimmer y Euclides 1997) 

 

A pesar de que las pasturas antrópicas reemplazan a ecosistemas característicos 

del trópico húmedo, como bosques, selvas y sabanas, la disponibilidad de agua en 

el suelo generalmente constituye uno de los principales factores limitantes para su 

productividad y su mantenimiento. Esto es aun más válido cuando hablamos de 

climas de sabana con una prolongada estación seca, que limita severamente el 

crecimiento de las gramíneas (Acevedo y Sarmiento 1990, Sarmiento y Acevedo 

1991, Sarmiento 19843). 

 

Aunado a éste estrés hídrico se encuentra el estrés nutricional, consecuencia de la 

baja disponibilidad de nutrientes debido al carácter oligotrófico de los suelos 

tropicales y que conduce a una precaria economía de nutrientes (Alvim e Araujo 

1952, Sarmiento y Acevedo 1993, Sarmiento 1984b, Hétier et al. 1989). Las 

pasturas, como los ecosistemas originales a los que éstas han reemplazado, 

pueden establecerse sobre suelos de cualquier grado de evolución pedogenética, 

desde entisoles hasta oxisoles (Adamoli et al. 1986, Goedert 1986), aunque en 

líneas generales, en ambientes de sabana ocupan suelos con intermedio a 

avanzado grado de evolución pedogenética (alfisoles, ultisoles y oxisoles), con 

predominancia de arcillas kándicas, horizontes de acumulación bien desarrollados 

(principalmente: argílicos y óxicos); contenidos de materia orgánica inferiores al 1 

%, acentuada acidez, baja capacidad de intercambio catiónico y muy bajas tasas 

de saturación de bases, muy pobres contenidos en cationes intercambiables como 

calcio y potasio, máxima pobreza en fósforo asimilable y altos tenores de aluminio 

cambiable (Mayorca et al. 1974, Malagón 1977, Ratter et al. 1977). 

 

 

 



Tomando como criterio de fertilidad la suma de bases cambiables (S), (Sarmiento 

1990), en el trópico húmedo de baja altitud predominan los suelos distróficos (S 

entre 1 y 5 meq / 100 g suelo), que en los casos mas extremos llegan a ser suelos 

hiperdistróficos (< 1 meq / 100 g suelo), como buena parte de los ultisoles y 

oxisoles. Los alfisoles tienen menor probabilidad de poseer niveles de bases 

propios de los suelos distróficos e hiperdistróficos, razón que los hace más aptos 

para fines productivos. 

 

 

Las limitaciones impuestas por la baja disponibilidad de nutrientes para la nutrición 

vegetal pueden ser superadas combinando varias herramientas blandas de 

manejo que aumentan la calidad y producción de las pasturas mejoradas, tales 

como la aplicación de pequeñas dosis de fertilizantes que compensen las pérdidas 

por consumo o cosecha, el encalado para disminuir la acidez, así como la 

asociación con leguminosas (Wilkinson y Lowrey 1973, Sánchez y Salinas 1981, 

Rao et al. 1996, Fisher et al. 1996, Goedert 1986, Bertola y Boddey 1997, 

Heitschmidt y Walker 1997, Thomas el al. 1990, CIAT 1983, Sánchez y Tergas 

1979). Este conjunto de prácticas mejora el status nutritivo del suelo a través de 

una aceleración del ciclado de nutrientes y la minimización de las pérdidas, lo que 

conduce a un aumento gradual del reservorio de nutrientes disponible, del 

contenido de carbono orgánico en el suelo (Fisher el al. 1996) y por ende de la 

producción primaria (Spain y Cout01989, Thomas et al. 1990). 

 

 

Aunque existe una voluminosa literatura agronómica sobre las respuestas de las 

gramíneas forrajeras al pastoreo y a la fertilización, expresada en términos: de 

producción aérea, así como sobre la temática del establecimiento y renovación de 

pasturas (Toledo et al. 1987, Grof y Thomas 1989, Moreno et al. 1983, Lascano y 

Spain 1991, Sánchez y Tergas 1979, CIAT 1992, Arriaga 1983), los procesos que 

desencadena la defoliación periódica y que permiten la sobrevivencia de la planta 

no han sido aun totalmente establecidos. La herbivoría desencadena una serie de 



cambios a diferentes escalas de tiempo: evolutiva (Karban y Myers 1989), 

ecológica (Pianka 1982, McNaughton 1979,1983a,b) y ontogénica (McNaughton 

1983b). Los efectos de la herbivoría (con especial énfasis en el pastoreo) durante 

el ciclo de vida de las gramíneas a una escala ontogénica van a depender de la 

especie que esta siendo consumida, además de la intensidad del consumo y de la 

historia evolutiva plantaungulado. El principal efecto del pastoreo es la eliminación 

o consumo de alguna parte de la biomasa aérea; biomasa fundamental para su 

crecimiento, reproducción o supervivencia. Este consumo altera la morfología y 

fisiología de los individuos afectados (Coughenour 1985), e implica cambios en la 

relación biomasa aérea/subterránea, tasas de asimilación y de distribución de los 

asimilados, tasas de crecimiento y en el esfuerzo reproductivo, entre otros. 

 

Muchos de estos cambios en el proceso productivo de las gramíneas se 

relacionan directamente con las hipótesis del crecimiento compensatorio 

(McNaughton 1979, 1983a,b). Este crecimiento de las plantas defoliadas ha sido 

reportado para Panicum maximum (Chacón-Moreno 1992), así como en 

Leptocoriphium lanatum, gramínea nativa en la que el corte estimuló el crecimiento 

bajo competencia con otras gramíneas (Raventós 1991). Sin embargo, el concepto 

de crecimiento compensatorio si bien ha sido invocado en numerosos situaciones 

tanto con gramíneas nativas como en pastos cultivados, ha recibido críticas debido 

a que los cambios en los mecanismos fisiológicos no solo son respuestas de las 

plantas al pastoreo, sino que igualmente pueden ser el resultado de la adaptación 

de las plantas a determinadas condiciones ambientales (Belsky 1986, Medina 

comunicación personal). 

 

 

 

 

 

 

 



La dinámica de crecimiento tiene indudables componentes temporales en cuanto 

depende de la edad y del estado de desarrollo de la planta (patrón fenológico), así 

como componentes espaciales relacionados con la distribución de los asimilados 

(en términos de partición del carbono acumulado en órganos de reserva y de los 

nuevos fotosintetatos) entre las diferentes estructuras de la gramínea. La 

asignación de estos recursos parece ser un excelente indicador de la organización 

estructural y de los ritmos de funcionamiento; es decir, la modalidad de 

distribución de los nutrientes y la energía después de la defoliación resumen las 

estrategias adaptativas y evolutivas de las gramíneas frente a la herbivoria (Hunt 

1982, Evans 1972, Monasterio y Sarmiento 1976, Sarmiento 1984b, Montilla 

1981). Este tema ha sido considerado extensamente en la literatura ecológica, 

fisiológica y agronómica y según Hunt (1982) se habían publicado hasta esa fecha 

mas de 60.000 artículos. Sin embargo, la temática tiene algunos aspectos no 

dilucidados debido a las limitaciones metodológicas (Walker y Menaut 1988) y 

dista mucho de haber sido totalmente aclarado (Scholes el al. 1997). Por ejemplo, 

ni siquiera para una de las gramínea más estudiadas: Lolium perenne, se conoce 

satisfactoriamente la partición de recursos entre los distintos compartimientos de 

la fitomasa cuando las plantas son sometidas a tratamientos de corte, pastoreo y 

fertilización química y/o orgánica (Hunt 1975, Lorenz 1977, Curll y Wilkins 1985). 

 

El patrón de crecimiento de una planta, con o sin corte, no solo puede ser 

evaluado a través del análisis de las tasas de crecimiento absolutas y relativas 

(incrementos de masa por unidad de tiempo o en función de la biomasa 

preexistente), o de las tasas netas de asimilación (Hunt 1982), sino también 

mediante el análisis de las relaciones entre los distintos compartimientos 

estructurales: hojas, culmos, aparato reproductivo, 

 

 

 

 

 



vástagos laterales, y de sus cambios como consecuencia de la defoliación, o de 

compartimientos funcionales, como: biomasa cosechada, corona, necromasa, etc. 

(Hunt y Nicholls 1986, Grime 1979), o de relaciones entre compartimientos, como: 

fitomasa o biomasa aérea/ subterránea, hojas/tallos, hojas/raíces, entre otras. 

Estas relaciones nos expresan de una manera dinámica como la organización 

estructural y funcional se ajusta a los diversos efectos derivados de la magnitud 

y/o intensidad de algún tipo de estrés y/o disturbio (Througton 1977). 

 

Como contrapartida del seguimiento de los flujos de carbono entre los distintos 

compartimientos de este agroecosistema forrajero, nos propusimos cuantificar los 

flujos de nitrógeno tanto entre el suelo y la gramínea, como la movilización interna 

entre diferentes estructuras, ya sea bajo condiciones de no-utilización, o 

analizando los cambios inducidos por el corte y la fertilización nitrogenada. El 

contenido de nitrógeno foliar es por un lado, uno de los mejores indicadores de las 

tasas potenciales de asimilación fotosintética (Field y Mooney 1986, Anten et al. 

1998, Bowman 1991), pero también el seguimiento de sus cambios temporales y 

su distribución entre las diferentes estructuras vegetales nos permiten evaluar los 

mecanismos internos mediante los que la planta logra sobreponerse rápidamente 

al drástico disturbio inducido por la defoliación. Por otro lado, las concentraciones 

de nitrógeno son un excelente indicador del valor nutritivo de la oferta forrajera y 

en este sentido nos permiten juzgar los cambios cualitativos inducidos por los 

tratamientos experimentales. 

 

1.2. Planteamiento del Problema: Algunas Hipótesis. 
 

Este estudio se basó en primer lugar en los resultados obtenidos en diferentes 

estudios previos realizados en el Jardín Botánico de la UNELLEZ, en Barinas, por 

investigadores y tesistas del ICAE (Chacón Moreno 1989, 1992, Chacón-Moreno y  

 

 

 



Sarmiento 1995, Chacón-Moreno et al. 1995, Hetier et al. 1989, Raventós 1991, 

Gallardo de Maldonado 1991, Acevedo y Sarmiento 1990, Sarmiento y Acevedo 

1991). También fue importante la experiencia e información adquirida al participar 

en la realización de los proyectos "Producción vegetal y fertilidad del suelo en una 

sabana estacional de los llanos occidentales bajo diferentes condiciones de 

manejo", financiado por CONICIT y "Respuestas de una sabana natural y de sus 

especies dominantes a cambios en la oferta de nutrientes en el suelo", financiado 

por el CDCHT de la ULA, ambos coordinados por el Dr. Guillermo Sarmiento. 

Estos trabajos anteriores nos permitieron conocer tanto el comportamiento de la 

sabana estacional original de esta región como de algunos de sus sistemas de 

reemplazo, en particular cultivos anuales como el maíz y pasturas permanentes. 

Igualmente, se comenzó a definir la problemática en torno al crecimiento de 

Panícum maxímum en estos suelos de sabana, así como de su comportamiento 

frente al corte periódico, bajo la óptica de un enfoque ecosistémico de la dinámica 

del crecimiento aéreo y la producción primaria, a través de la evaluación de los 

procesos y flujos de transferencia de agua, nutrientes y energía entre los distintos 

compartimientos de la sabana natural y de las pasturas perennes, sea de Panícum 

maxímum o de Dígítaría decumbens. 

 

Algunas de las preguntas surgidas de este conocimiento previo y de la revisión de 

la literatura, se relacionan en primer lugar con la efectividad de utilizar 

herramientas "blandas" de manejo (bajas dosis de fertilización NPK y pastoreo 

simulado o corte), para aumentar la producción primaria neta de las gramíneas 

forrajeras así como su calidad nutritiva. En particular nos propusimos analizar 

cuales son los posibles mecanismos que mantienen altos niveles eje producción 

aérea en pasturas tropicales en comparación con la sabana natural sobre el 

mismo tipo de suelo y bajo similares condiciones climáticas. 

 

 

 

 



Pretendemos analizar asimismo el papel de la fitomasa subterránea en el 

mantenimiento de la producción primaria neta de las pasturas, centrando nuestra 

atención en este compartimiento tan importante del subsistema planta. Por otra 

parte nos propusimos determinar como modifican el corte y la fertilización el ciclaje 

de nutrientes del agroecosistema, particularmente la acumúlación y las 

transferencias de nitrógeno, y por ende la dinámica de producción de las pasturas 

perennes sobre alfisoles de sabana estacional. Es decir, planteamos una 

metodología que nos permitiese cuantificar la influencia de estos tratamientos, a 

través de un seguimiento de los cambios temporales en la partición de la biomasa, 

evaluados entre otras formas por las relaciones del tipo: biomasa 

aérea/subterránea. 

 

Para abordar esta nueva problemática y contribuir a dar respuesta a las preguntas 

anteriores, nos propusimos aprehender la dinámica del crecimiento y la producción 

primaria bajo un diseño experimental que nos permitiera por una parte aislar los 

efectos de los limitantes ambientales: agua y nutrientes, y por otra parte pusiera 

mayor énfasis en el comportamiento de la fitomasa subterránea, hasta este 

momento muy poco evaluada en los trabajos previos. Por consiguiente, el sistema 

experimental escogido fue una pastura perenne monoespecífica (como la 

simplificación máxima de diversidad de la sabana natural), bajo alta disponibilidad 

de agua en el suelo, implantada sobre un suelo relativamente pobre de sabana 

estacional, sometido a una defoliación fuerte que simulara un pastoreo intensivo, 

midiendo un conjunto de variables relacionadas con la acumulación y distribución 

en el ecosistema del carbono (biomasa) y del nitrógeno. En consecuencia, nos 

hicimos la siguiente pregunta general: 

 

 

¿Cuáles son los efectos sobre el crecimiento y la producción de una pastura 
de Panicum maximum     cuando es sometida   a una defoliación  por corte, y  
 
 



cuales son los cambios inducidos en la recuperación de la biomasa cuando 
se elimina el  estrés nutricional mediante el uso de fertilizante (NPK)? 
 

Las hipótesis sobre las que se fundamenta este trabajo se encuentran resumidas 

en la Figura. 1.1, a saber: 

 
a) Al eliminar la competencia por los recursos (espacio, agua y nutrientes) 

acabando con la codominancia de las gramíneas que existen en el 

ecosistema natural y favoreciendo el establecimiento de una especie; se 

incrementará el crecimiento y la producción de biomasa. 

 
b) El corte tiene varios efectos directos sobre el ciclado de nutrientes y por 

ende sobre la dinámica de crecimiento, a dos escalas diferentes de análisis. 

Al nivel del agroecosistema, representa una pérdida repentina de biomasa 

aérea y de sus elementos minerales. A su vez, al nivel de los flujos entre los 

distintos compartimientos de las plantas (escala ontogénica) induce un cese 

de la translocación de asimilados desde la biomasa aérea (BA) hacia la 

biomasa subterránea (BS), conduciendo probablemente a una marcada 

disminución de los exudados radicales y a una inversión del sentido de la 

translocación de reservas y nutrientes, ahora desde la BS hacia la BA. 

 
c) Por otra parte, el corte ocasiona un cambio de las condiciones ambientales 

a las cuales queda expuesta la BA remanente (corona), aumentando la 

radiación incidente sobre las nuevas superficies asimilatorias, la 

temperatura de las mismas y el déficit de presión de vapor (DPV). Estas 

nuevas condiciones favorecen de inmediato el mecanismo del crecimiento 

compensatorio, respuesta que se vera favorecida sino existen limitaciones 

de disponibilidad hídrica y/o nutricional en el suelo. Situación que va a verse 

reflejada en un aumento de las tasas fotosintéticas y por ende en las tasas 

de crecimiento de las estructuras aéreas hasta alcanzar una nueva 

situación de equilibrio entre BA y BS. 

 



d) En un segundo tiempo (T2), los individuos cortados a los cuales se le ha 

eliminado la mayor parte de su BA, no pueden seguir manteniendo su 

extenso sistema radicular debido al desbalance energético y al cese de la 

producción aérea. Por tal razón planteamos que el corte de la BA induce de 

inmediato una marcada reducción de la actividad de la BS acompañada de 

 

 

 
 

 



senescencia-mortalidad de raíces, conjunto de procesos que denominamos 

"autopoda" del sistema radical. La "autopoda" tiene como consecuencias, 

no solo una reducción significativa del consumo de asimilados por la BS 

(reducción del mantenimiento), sino que favorece una inversión del flujo de 

asimilados hacia la BA, aumentando la concentración de nutrientes 

(nitrógeno principalmente) y carbohidratos solubles en las laminas foliares, 

e incrementando así las tasas de asimilación, crecimiento y producción de 

la BA lo que conduce a restablecer en un corto plazo el equilibrio 

preexistente al corte. 

 

e) Debido al disturbio ocurren respuestas morfofuncionales en el sistema 

radical que aumentan la eficiencia de absorción de agua y de iones 

(Smucker 1984) favoreciendo las nuevas demandas requeridas por el 

crecimiento compensatorio aéreo conducentes al "equilibrio funcional" entre 

el crecimiento de las partes aéreas y subterráneas de la planta, de manera 

de compensar los efectos desventajosos del disturbio (Brown and Scott 

1984). Al aumento en absorción de iones por unidad de área, longitud o 

peso de la biomasa radical en un tiempo determinado, lo denominaremos 

"absorción compensatoria". Es decir que una unidad de raíz absorbe mayor 

cantidad de agua y nutrientes por unidad de tiempo que la misma unidad de 

raíz cuando la relación BA/BS está en sus valores normales de equilibrio 

(Schumacher and Smucker 1981). 

 

f) El crecimiento compensatorio se ve favorecido en un primer tiempo (T1) por 

la translocación de nutrientes y carbohidratos solubles desde la BS, 

particularmente de los asimilados acumulados en los rizomas (almidón 

principalmente) y los nutrientes retraslocados desde las raíces finas y de 

mayor profundidad que son las primeras que comienzan a senescer 

(Coleman 1976). Ambos compartimientos subterráneos son la primera 

fuente energética y nutricional para el inicio de la producción de la nueva 

BA. En un segundo tiempo (T2), el crecimiento aéreo es promovido por la 



absorción compensatoria, al reducirse el sistema radical y por ende sus 

costos de mantenimiento, a la vez que hay una mayor disponibilidad de 

nutrientes en el suelo por la mortalidad y descomposición de las raices 

finas. 

 

g) El corte promueve en primer término el crecimiento de nuevas hojas y luego 

la producción de nuevos vástagos laterales (tillers), Las tasas fotosintéticas 

y el índice de área foliar especifica aumentan rápidamente (Chacón-Moreno 

1989), lo que origina un aumento gradual de la relación BA/BS, Una vez 

restablecido el nuevo equilibrio entre la BA y la BS, las tasas fotosintéticas 

vuelven a sus valores normales (cesa el crecimiento compensatorio) y el 

flujo de asimilados se invierte hacia la BS promoviendo un nuevo 

crecimiento de raíces y rizomas, La nueva biomasa aérea producida es 

mucho más rica en nitrógeno, con una disminución significativa del 

escleromorfismo y un aumento de la palatabilidad por el ganado, 

 

h) El corte como disturbio (al igual que el fuego) estimula la formación de 

estructuras reproductivas y la floración, A su vez la fertilización, al mejorar 

el estado nutricional de los individuos, debe favorecer un mayor esfuerzo 

reproductivo, alargando a también el período de floración, 

 

i) Por último, esperamos que las tasas de crecimiento así como la producción 

de la BA sean mayor en los individuos fertilizados y que el fertilizante tenga 

un efecto inhibitorio sobre el crecimiento del sistema radical. 

 

En síntesis, el objetivo general de este trabajo es determinar el efecto de la 

defoliación a través del corte y de la fertilización, así como de las interacciones 

entre ambos tratamientos, en la regulación de la dinámica del crecimiento aéreo y 

subterráneo, en la acumulación y re-movilización del nitrógeno en la planta, y en la 

producción y calidad forrajera de Panicum maximum, como un caso de estudio de 

pastura tropical sobre suelos de sabanas. 



 

Acorde con este objetivo general, algunos objetivos específicos son: 

 
a) Cuantificar la dinámica de crecimiento y producción de la fitomasa aérea 

(FA) y subterránea (FS) bajo diferentes tratamientos de corte y fertilización. 

 
b) Evaluar la dinámica de los diferentes compartimientos tanto aéreos como 

subterráneos bajo un dispositivo de muestreo intensivo durante el periodo 

de crecimiento y restablecimiento de la biomasa aérea. 

 
c) Estudiar la distribución horizontal y vertical del sistema radicular y su 

utilización como estimador de la FS (g/m2). 

 
d) Analizar los efectos del corte y la fertilización sobre la dinámica de 

relaciones morfofuncionales como: FA/FS, Hojas/Raíces, entre otras. 

 
e) Evaluar las tasas de crecimiento absoluto y de asimilación neta en función 

del área foliar, peso foliar, y peso foliar específico. 

 
f) Determinar las modalidades y tasas de acumulación y transferencia de 

nitrógeno entre los diferentes compartimientos de la planta. 

 
g) Seguir la evolución de la relación C/N en los diferentes órganos de la 

planta, en cada uno de los cuatro tratamientos. 

 
h) Intentar relacionar el comportamiento de Panicum maximum con la 

disponibilidad de nitrógeno mineral en el suelo y con la biomasa microbiana 

como estimador de las tasas de mineralización y ciclado de nutrientes en el 

sistema planta-suelo. 

 
 
 
 
 



Capítulo II. Metodología. 
 

2.1 Area de estudio: El Jardín Botánico de la UNELLEZ, una 
sabana estacional sobre alfisoles desarrollados en depósitos 
aluviales del Pleistoceno superior. 

 
Las parcelas experimentales de Panicum maximum fueron instaladas en el Jardín 

Botánico de la UNELLEZ (coordenadas 8°38'50" N, 70°15'20" W), en las 

inmediaciones de la ciudad de Barinas, a unos 4.5 Km (Dirección SE) en línea 

recta de la estación meteorológica El Aeropuerto y una altitud de 165 msnm. 

El sitio de estudio se extiende sobre una terraza Qii del sistema de relieve 

Barrancas y Barinas (Sarmiento et al. 1971; Silva et al. 1971). La terraza está 

constituido por sedimentos aluviales depositados por el río Santo Domingo en las 

posiciones topográficas altas o ejes de esplayamiento (Zinck y Stagno 1966), hace 

aproximadamente 40.000 años (Schubert y Vivas 1993). 

 
El clima de la zona es 

marcadamente estacional, 

con una estación de lluvias 

de 7 a 8 meses, en donde 

los eventos de 

precipitación se concentran 

entre los meses de abril a 

octubre, sinendo mayo y 

junio los meses mas 

lluviosos. La estación seca 

abarca     3               meses  

(diciembre a febrero) donde ocurre apenas el 10% de la precipitación anual. Los 

meses de marzo y noviembre son considerados meses de transición.   En la figura 

 

2.1 se presenta la precipitación mensual para el año en estudio 1992 y el 

promedio para un período de 10 años (1989-98) de 1565 ± 273 mm medidos en la 



estación meteorológica más cercana El Aeropuerto. La temperatura media diaria 

se mantiene constante durante todo el año (26,8 ± 1.2 °C) con una diferencia entre 

el mes mas tno y el mes más cálido de 3,1 °C (Acevedo 1988). 

 

El ecosistema original sobre los suelos bien drenados era la Sabana Tropical 

Estacional (Sarmiento 1984a, 1990; Silva el al. 1971), característico de climas 

tropicales alternantes donde a una estación húmeda con agua disponible en el 

suelo, de seis a ocho meses de duración, le sigue una estación seca con 

deficiencia de agua para el estrato herbáceo dominante, de radicación superficial 

(Sarmiento 1990). 

 

El suelo del área experimental corresponde a la serie Sarinas (Zinck y Stagno 

1966), clasificado como Kandic Paleuslalf (Tabla 2.1) (Hetier et al. 1989,1993). 

Son suelos desarrollados sobre materiales aluviales ricos en biotita, de colores 

rojos, con textura franco-arenosa hacia franco-arcillosa-arenosa, pH ácido y baja 

fertilidad natural, de baja a regular cantidad de materia orgánica, así como son 

muy bajas la capacidad de intercambio catiónico y la saturación de bases. 

 
 
Tabla 2.1 : Características físico-químícas del Kandic Paleustalf de la serie Barinas. Tomado 

de Hétier et al.. 1989 y 1993. 
 

Horizonte 

(cm) 

Arena 

(%) 

Limo 

(%) 

Arcilla

(%) 

C 

(%) 

N 

(%) 
C/N 

pH 

H20 

pH 

KCI 

C.I.C 

(meq/100g)

SS

(%)

0-20 69, 12 18 0.69 0.05 14 5.6 4.0 1.4 64 

20-30 61 5 33 0.69 0.05 14 5.5 4.3 2.4 56 

30-60 53 23 24 0.54 0.04 13 6.0 4.6 2.3 80 

60-90 51 21 28 0.28 0.03 9 6.3 5.1 3.4 66 

90-105 51 9 40 0.20 0.02 10 6.5 5.3 3.3 62 

105-145 48 19 34 0.20 0.03 7 6.6 5.3 3.6 64 



Presentan excelentes condiciones físicas, principalmente de permeabilidad y 

aireación y por ende buena infiltración; con poca capacidad de retención de agua 

aprovechable y alta densidad aparente; son suelos muy duros en seco que se 

vuelven friables al humedecerse (Acevedo 1988). Los principales procesos 

pedogenéticos que hayan originado estos suelos han sido la ferruginación 

(liberación, movilización y deshidratación de los óxidos de hierro) y la iluviación de 

arcillas, debido a las características climáticas (altas precipitaciones y 

estacionalidad de las mismas) y al material parental, aluviones ricos en minerales 

pnmanos. 

 

La sabana abierta que aun se encuentra sobre la Serie Barinas en otros sitios 

próximos pero que ha desaparecido casi totalmente en el Jardín Botánico, consta 

de una sola especie arbórea con muy baja cobertura (Curatella americana) y tres 

especies leñosas bajas (Casearia syllvestris, Psidium guineense y Brysonima 

verbascitolia). Las especies dominantes de gramíneas son Axonupus purpusii, 

Leptocoryphium lanatum, Trachypogon vestitus y Sporobolus indicus, pudiendo 

ser consideradas como subdominantes Paspalum gardnerianum, Hackelockloa 

granularis, Axonopus canescens y Andropogon semiberbis, además de algunas 

especies de cyperaceas (Sarmiento y Vera 1977). 

 

A partir de la década de los 60 comenzó un rápido proceso de transformación de 

las sabanas originales por cambios en el uso de la tierra en toda la región de los 

llanos occidentales. La expansión de la agricultura y la creciente tecnificación de la 

ganadería trajo como consecuencia la conversión de las sabanas estacionales en 

cultivos anuales, pero sobre todo en pasturas con especies de gramíneas 

africanas de mayor productividad y palatabilidad para el ganado vacuno, como es 

el caso de Panicum maximum, Hyparrenia ruta, Digitaría decumbens y distintas 

especies de los generas Brachiaria, y Cynodum (Acevedo 1988, Sarmiento 2000). 

 

 

 



2.2 Panicum maximum: una gramínea africana que se expandió 
en el neotrópico. 

 
Guinea, Gramalote, Carrizo, Colonial, Camalote, Rabo de mula, entre otros, son 

algunos de los nombres comunes con los que se conoce en la región Ilanera a 

Panicum maximum Jacq., gramínea que pertenece a la Tribu Paniceae, Subfamilia 

Panicoideae, Familia Poaceae, Orden Poales (Harvard-Ouclos 1969, Rodríguez 

1989). Esta gramínea de origen africano fue introducido en América a través de 

las Antillas en 1774 (Harvard-Duclos 1969). A su llegada al neotrópico se expandió 

naturalmente con gran rapidez sobre sistemas perturbados, antes de ser cultivada 

como forrajera. Es una gramínea robusta, rústica, resistente y muy productiva, por 

lo que continúa siendo utilizada como una buena alternativa tanto en áreas 

deforestadas de selva tropical como en suelos de bosques y sabanas bien 

drenadas (Holm el al. 1979). 

 
Actualmente Panicum maximum se distribuye y cultiva en el trópico y subtrópico 

húmedo de todo el mundo, siendo una especie muy utilizada como forrajera en 

zonas de baja altitud aunque su rango altitudinal se extiende hasta los 1800 

msnm. Es muy resistente al fuego y a la sequía, crece muy bien en suelos ácidos 

a débilmente ácidos y de baja fertilidad natural, bien drenados, pero no crece en 

zonas inundables o con un período de inundación prolongado. 

 
Es una gramínea perenne que crece en macolla y puede llegar a alcanzar en 

estado reproductivo entre 2,5 y 3 m de altura. Sus hojas son largas y envainadas, 

con nervio medio pronunciado. Las inflorescencias son en panículas abiertas 

terminales y auxiliares, mas o menos cónicas. Posee un sistema de nzomas 

medianos bien desarrollado, de donde salen las raíces largas y nudosas (Whiter el 

al. 1966, Checa 1978, Harvard-Ouclos 1969, Rodríguez 1989). Además posee una 

serie de características fisiológicas que la distingue como una excelente forrajera, 

tales como: crecimiento rápido, alta productividad de materia seca, síndrome 

fotosintético C4, altas tasas fotosintéticas y/o fotosíntesis compensatoria, alto 

índice de área foliar especifica, alto grado de digestibilidad y de proteínas crudas 



 (Chacón-Moreno 1992), si la comparamos con las especies nativas de las 

sabanas neotropicales, como Trachypogon plumosus, Axoponus canescens, 

Paspalum gardnerianum o Andropogon semiberbis. 

 
Se ha establecido con éxito, mezcla con leguminosas herbáceas perennes, 

principalmente con Centrosema pubescens, Stylosanthes guianensis, Pueraria 

phaseoloides, Oesmodium sp. y Indigofera endecaphylla. Dentro de su genero es 

la especie más productiva, el rango de producción anual para diferentes países 

tropicales esta entre 6 y 50 Mg/ha.año, en comparación con P. virgatum (9 

Mg/ha.año), P. repens (6 a 21 Mg/ha.año), P. antidotal (1 a 30 Mg/ha.año) o P. 

coloratura (2 a 23 Mg/ha.año) (http://www.hort.purdue.edu/newcrop/duke energyl 

Panicum_maximum.html, 

http://www.fao.org/livestock/agap/frg/afris/espanol/documenttfeed8/Data/284.HTM 

 
P. maximum es una especie que debido a su reproducción predominantemente 

apomíctica está diferenciada en un buen numero de variedades o cultivares, con 

diferentes características de rusticidad y productividad, las variedades más 

difundidas son: var. trichoglume Eyles, var. pubiglume K. Schum., var. Coloratura y 

var. gongylodes Doell. Para nuestro trabajo propagamos vegetativamente 

esquejes de la variedad que crece naturalmente sobre los rastrojos de los cultivos 

anuales en esta zona. 

 
2.3 Diseño experimental. 
 
2.3.1 Parcelas y unidades de muestreo. 
 
Para estudiar los efectos del corte y de la fertilización sobre la dinámica de 

crecimiento y producción aérea y subterránea de una pastura de P. maximum 

sobre estos alfisoles de los Llanos Occidentales diseñamos diferentes 

tratamientos experimentales que permitieron evaluar el comportamiento del 

subsistema planta a lo largo de los 60 días posteriores a los tratamientos. El 

dispositivo experimental  implementado  permitió medir en  cortos  períodos       de 



tiempo los diferentes efectos que tienen el corte y la fertilización sobre la 

distribución de la fitomasa producida en los diferentes compartimientos de la 

planta, así como de diferentes procesos funcionales al nivel de la planta y del 

suelo. Además permite calcular la tasa de crecimiento para los distintos 

compartimientos y algunas relaciones importantes entre la fitomasa aérea y 

subterránea. En un segundo nivel, nos propusimos resolver el reto de la 

estimación de la fitomasa subterránea total en condiciones de campo, así como su 

distribución horizontal y vertical. Por otra parte, evaluar los efectos de la 

defoliación al nivel ontogenético mediante el pastoreo directo con animales estaba 

mas allá de nuestras posibilidades logísticas, además de ser metodológicamente 

complicado (Walker y Menaut 1988). Por ello, como es frecuente en estudios de 

este tipo, utilizamos el corte de las estructuras aéreas de la planta como una 

simulación del pastoreo y la altura de corte a partir de la superficie del suelo como 

una medida de la intensidad del pastoreo (Ruess et al. 1983, Wallece et al. 1985, 

Crawley 1983, Curll y Wilkins 1985). En este trabajo hemos recurrido por 

consiguiente al análisis del comportamiento de Panicum maximum después de 

tratamientos en que se eliminaba gran parte de la biomasa aérea. 

 

El dispositivo experimental constó de dos parcelas con una superficie de 140 m2 

cada una, donde se sembraron 132 plantas (una planta/m2), las que se 

mantuvieron todo el tiempo libres de malezas (Cyperus robustus, casi 

exclusivamente). Además se mantuvieron 8 m2 con suelo desnudo, 4 con y 4 sin 

aplicación de fertilizante (Tabla 2.2). La limpieza de las malezas se realizó a pala 

cada 30 días aproximadamente. En las cuatro márgenes de cada parcela se 

sembró una hilera extra de plantas con la finalidad de minimizar el efecto de borde 

y aumentar la seguridad de los individuos bajo tratamiento. Las dos parcelas 

fueron réplicas en lo que a tratamientos se refiere y se muestrearon con 6 meses 

de diferencia con la finalidad de verificar los resultados obtenidos en el primer ciclo 

de muestreo, como se presenta en el cronograma de actividades (Figura 2.2). A 

pesar de las posibles diferencias en las condiciones climáticas, gracias al riego, no 

se observaron diferencias significativas entre ambos ciclos de muestreo, este 



hecho nos permitió analizar los resultados de un mayor número de individuo 

cosechados por muestreo y por tratamiento. 

 
 

2.3.2. Siembra y establecimiento de los individuos de P. maximum   

en materos abiertos. 
 
Para establecer las parcelas, primero se limpió a pala toda el área, para eliminar 

totalmente toda la fitomasa aérea existente, pero cuidando de que se alterara en lo 

mínimo la capa superficial del suelo. El material removido fue sacado fuera de los 

limites de la parcela. A continuación se cuadriculó el área total en cuadrados de 1 



m2. En el centro de cada uno de ellos se abrió un hueco de 30 x 30 cm de lado y 

25 cm de profundidad (22.500 cm\ formando de ese modo un matero abierto o 
virtual. La tierra proveniente de cada matero se tamizó a 2 mm con la finalidad de 

eliminar la mayor cantidad de fitomasa subterránea existente; acto seguido se 

homogeneizó y se volvió a colocar en el "matero" respetando la densidad aparente 

original de 1.28 g/cm3. Una muestra de la tierra tamizada, de dos kilogramos, se 

llevó al laboratorio para calcular la cantidad de raíces remanentes. El volumen de 

suelo tamizado (volumen del matero virtual) fue mucho mayor que el volumen 

muestreado (Unidad de muestreo igual a 14.137 cm3) con la finalidad de 

garantizar que la FS muestreada sea exclusivamente de la planta en crecimiento y 

haya sido producida dentro de la fase de establecimiento y ciclo de muestreo. La 

construcción de los materos ficticios implicó el esfuerzo de tamizar 6.855 

kilogramos de tierra por parcela. 

 

La implementación de este sistema de materos abiertos en el campo tiene una 

serie de ventajas frente a los diversos métodos utilizados en la literatura previa 

sobre cuantificación de raíces (Persson 1990), entre otras que las plantas crecen 

bajo las condiciones climáticas diarias y mensuales que caracterizan el clima 

regional (radiación, temperatura del aire y del suelo, humedad relativa) al tiempo 

que estamos seguros que la biomasa subterránea muestreada es del individuo en 

cuestión. Bajo criterios prácticos este dispositivo de campo facilita la manipulación 

del suelo en el momento de la toma de la muestra, reduce el volumen de tierra a 

ser tamizado y el posterior lavado del suelo sin quebrar tanto las raíces. 

 

En cada matero abierto se sembraron 12 vástagos, material vegetativo 

proveniente de unos pocos individuos bien establecidos en el mismo Jardín 

Botánico. Los vástagos sembrados fueron cortados a 20 cm de altura, la parte 

subterránea constaba de rizomas pequeños a medianos y las raíces fueron 

cortadas a un tamaño entre 3 y 5 cm. Todos los manojos de vástagos antes de ser 

sembrados fueron pesados para obtener el peso fresco, con la finalidad de saber 

la biomasa inicial sembrada por individuo. Para establecer una correlación entre el 



peso fresco y peso seco de la biomasa inicial sembrada por individuo y por 

compartimiento, se seleccionaron al azar 15 manojos de 12 vástagos para ser 

lavados, compartímentalizados, secados y pesados en el laboratorio, previa 

medición de su peso fresco en el campo. El periodo de establecimiento fue de dos 

meses, en ese momento las plantas alcanzaban una altura promedio de 80 cm y 

tenían en promedio 29.1 ± 7.1 vástagos. También hay que resaltar que la 

mortalidad del total de las plantas sembradas fue apenas"del 8%. 

 
 

2.3.3 Tratamientos experimentales y muestreos. 
 
Una vez las plantas bien establecidas y seleccionados los individuos, se procedió 

a separar aleatoriamente la población de cada parcela, mediante números al azar, 

en cuatro tratamientos (Tabla 2.2), a saber: 

 

A) Sin corte y sin fertilización (SC/SF).  

B) Sin corte y con fertilización (SC/F).  

C) Con corte y sin fertiliz3ción (C/SF).  

D) Con corte y con fertilización (C/F). 

 

Además, se seleccionaron 4 sitios por tratamiento de suelo desnudo con (SDF) y 

sin (SD) fertilizante, con dimensiones del matero abierto de 50 x 50 x 25 cm. 

 

En cada ciclo se realizaron 7 muestreos consecutivos a intervalos de tiempo 

cortos, para lo reportado en la literatura, a partir del momento del corte y 

fertilización de las plantas. El muestreo inicial (0) fue el mismo día del corte y la 

fertilización, y los muestreos sucesivos se realizaron a los 5, 10, 15, 30, 45 y 60 

días. En cada fecha de muestreo se cosecharon 4 plantas por tratamiento, a 

excepción del primer muestreo (0 días) en el que se muestrearon 10 individuos 

fertilizados y 10 no fertilizados. Se realizo un único corte y solamente a las plantas 

seleccionadas para los C y D a una altura de 5 cm sobre la superficie del suelo. 



Tabla 2.2: Ubicación al azar de las plantas de P. maximum para los distintos tratamientos de corte 

y fertilización a lo largo de todo el ciclo de muestreo para la parcela 2PSA. Las letras (A,B,C y D) 

significan los distintos tratamientos, los números (1 al 7) los muestreos, MO (muestreo inicial), SD 

(suelo desnudo) y R (plantas donde se realizó el muestreo final de raíces para los tratamientos sin 

corte -b- y con corte -d-). 

 
Se aplicó una fertilización con NPK a cada individuo de los dos tratamientos, con 

el equivalente a 150 Kg de nitrógeno, 50 Kg de fósforo y 100 Kg de potasio por 

hectárea. Las cantidades correspondientes de urea, superfosfato triple y cloruro de 

potasio para un metro cuadrado fueron diluidas en agua y esparcidas alrededor de 

la base de los individuos de los dos tratamientos con fertilización. Esta cantidad de 
NPK es equivalente al total de esos tres nutrientes exportados en la cosecha de P. 

maximum (Chacón-Moreno, 1989), de manera de no realizar una sobrefertilización 

que aumentase los costos de mantenimiento de la pastura. En una primera 

fertilización, a los 5 días después de la siembra, se aplicó la mitad del fertilizante, 

la otra mitad fue aplicada en el momento del corte (día 0). 

 

2.3.4. Compartimentalización de la fitomasa. 
 

En la Figura 2.3 se esquematiza la compartimentalización de la fitomasa aérea y 

subterránea de cada individuo, por muestreo, para la obtención del peso seco: 



A) La fitomasa aérea se separó en fitomasa de cosecha y de corona, 

determinadas por la altura de corte a 5 cm sobre la superficie del suelo, 

corte que se realizó con una hoz. El material fue colocado en bolsas 

plásticas debidamente 

 

 
 

etiquetadas y transportado al laboratorio para su separación inmediata y manual. 

El material de cosecha se separó en cuatro compartimientos: hojas verdes, o 

láminas foliares (B.Hoj), culmos y vainas foliares hojas (B. Tal), necromasa en pié 

(N.Pie) y estructuras reproductivas (B.Rep). La fitomasa de la corona se separó en 

dos compartimientos: biomasa (B.Car) y necromasa (N.Cor). 

 

B) La fitomasa subterránea se cosechó con un cilindro metálico central de 701.85 

cm2 y 20, cm de profundidad (14.137 cm3) y un cilindro metálico adicional de 178 

cm2 y 20 cm de profundidad (3.560 cm3) El cilindro de suelo central fue dividido en 



dos fracciones de 0-10 Y 10-20 cm. Estas muestras fueron transportadas al 

laboratorio y guardadas bajo refrigeración. En los días siguientes, cuando iban a 

ser lavadas, las muestras de suelo eran colocadas en remojo por unos 30 minutos 

y posteriormente lavadas a mano con abundante agua, separando el material con 

un juego de tres tamices de 2.0, 0.50 y 0.210 mm. El material de las dos 

fracciones más pequeñas fue resuspendido en agua...para eliminar por 

sedimentación la mayor cantidad de partículas del suelo. La fracción gruesa (2 

mm) de 0-10 cm de profundidad fue dividida en cuatro compartimientos: resto de 

corona (R.Gar, fragmentos de tallos que se encuentra subterranizados), rizomas 

vivos (B.Riz), rizomas muertos que se diferencian por su contextura blanda y color 

negruzco (N.Riz), raíces (Ra.cm3) y raíces de la maleza, separadas por su color 

rojizo (RMal). Es importante señalar que el compartimiento RGor bajo un criterio 

estructural es un remanente de la fitomasa aérea, por tal razón para los cálculos 

se incluye como un compartimiento mas de la corona. 

 

Durante la manipulación de esta fracción se producia una mezcla de fitomasa que 

se denominó "resto de fitomasa subterránea (R(0-10))", esta fracción fue separada 

a partir del análisis a la lupa de 3 submuestras de 0,5 g. En promedio se obtuvo 

que 16.5% de B.Riz, 5.5% de N.Riz, 60.5% de Ra(0-10),12% de R.Gor, 2% de 

R.Mal y 3.5% de tierra. La fracción de fitomasa retenida por el tamiz de 0.50 mm 

consiste exclusivamente en pequeños fragmentos de raíces, en tanto que la 

fracción colectada par el tamiz de 0.210 mm se denominó: resto de la fitomasa 

subterránea (RFS). Este resto se separó en los cuatro compartimientos indicados 

para la fracción gruesa (2 mm) a partir de tres submuestras de 50 mg, examinadas 

bajo lupa binocular, obteniéndose un porcentaje de cada compartimiento, el que 

luego se aplicó al peso total de la fracción. Para el resto de 0-10 cm de 

profundidad los porcentajes fueron: 9% de B.Riz, 3% de N.Riz, 49% de Ra.cm3, 

22% de R.Gor, 5% de RMal y 12% de tierra; en cambio para el resto de 10-20 cm 

de profundidad los valores obtenidos fueron: 75% de Racm3, 5% de R.Mal y 20% 

de tierra. 

 



2.3.5 Estimación de la fitomasa subterránea total: el megamuestreo. 
 
En el último muestreo (60 días) se realizó una evaluación de la distribución 

horizontal de la fitomasa subterránea en un metro cuadrado, dividiendo el área 

muestreal en 25 unidades (20x20x20 cm). Previamente se tomó una muestra con 

un barreno de 6 cm de diámetro en el centro de cada una de estas sub-unidades 

muestreal, con la finalidad de evaluar el efecto de pequeños volúmenes de suelo 

en la estimación de la biomasa de raíces (en promedio fueron 569.7 cm3 por 

barrenada o 854.6g de tierra por muestra). La distribución vertical de raíces hasta 

un metro de profundidad fue estimada mediante tres unidades de muestreo del 

mismo volumen cada 20 cm de profundidad. Debido al significativo volumen de 

suelo a ser transportado y lavado, en el primer ciclo de muestreo se tomaron tres 

individuos para los dos tratamientos control y en el segundo ciclo la misma 

cantidad de plantas para los tratamientos con corte. Hacer este muestreo final de 

raíces implicó lavar 1.332 kilos de tierra por tratamiento. 

 

2.3.6. Control de la humedad del suelo 
 
En cada parcela se instalaron 5 tubos de aluminio hasta 120 cm de profundidad 

para realizar mediciones del agua en el suelo con la Sonda de Neutrones modelo 

Solo 40. Nardaux, con la finalidad de mantener el suelo a capacidad de campo en 

los primeros 40 cm de profundidad a través de la utilización de riego, en el caso 

que las precipitaciones no fuesen suficientes. El riego por aspersión fue diario en 

los meses de sequía, por espacio de una hora y media al final de las tardes, 

mientras que en la época húmeda solo se regó cuando la humedad del suelo 

descendía por debajo de la capacidad de campo. 

 

2.4 Cálculo de las tasas de crecimiento y producción. 
 

Con los datos de fitomasa (F) obtenidos en los muestreos sucesivos para todos 

los compartimientos aéreos y subterráneos, así como para la fitomasa total de los 

 



distintos tratamientos, se calcularon los siguientes parámetros de crecimiento ( 

hunt 1982, Coombs et al, 1987). 

 

Tasa de Crecimiento Absoluto (G): 

 
                    G= ( F n – F n-1 ) / t n – T n-1, donde F (Fitomasa) y t (tiempo) 

 
Tasa de Crecimiento Relativo (R) : 

 
                    R = ( LnF n – LnF n-1 ) / t n – t n-1, donde F (Fitomasa) y t (tiempo) 

 
Producción en función de la fitomasa inicial (P) : 

 
                     P= ( F n – F o ) / t n – t o, donde F (fitomasa inicial)  

 
Tasa de asimilación neta (TAN) para la fitomasa total (Gn) o biomasa aérea (GBA) 

en función del aérea foliar (PF) o peso foliar específico (PFE). 

 

                     TAN1n= Gn * ( (InAFn – InAF n-1)/(AFn-AF n-1)) 

 

                      TAN2n= Gn * ( (InPFn – InPF n-1)/(PFn-PF n-1)) 

 

                      TAN3n= Gn * ( (InPFEn – InPFE n-1)/(PFEn-PFE n-1)) 

 

Se midió el área foliar en la biomasa y la necromasa de láminas foliares de tres 

individuos por tratamiento y por muestreo, para los muestreos 5, 15, 30, 45, y 60 

días, con un medidor de área foliar modelo Licor LI3100. Esto con el objeto de 

hacer un ajuste entre ambas varaiables ( peso vs área ) y así poder convertir loa 

datos de peso en área foliar. Se calculó  además el índice de área foliar (m2 hoja/ 

m2 superficie) y el peso foliar específico (g hoja / cm2 hoja). 

 

Las curvas de ajuste entre el peso foliar (B.Hoj) y el área foliar (AF) para cada 

tratamientosfueron las siguientes: 



Tratamiento Expresión matemática RL 

SC/SF AF= (127.66*B.Hoj)+1100.5 0.54 

SC/F AF= (111.09*B.Hoj)+2893 0.51 

C/SF AF=-0.001 B.Hoj4+0.1542B.Hoj3_635.53B.Hoj2+240.33B.Hoj-291.04 0.87 

C/F AF= (190.46*B.Hoj)+1718.2 0.97 

 

2.5. Determinación del carbono en material vegetal. 
 

Para todos los compartimientos aéreos y subterráneos por tratamiento y por 

muestreo se hicieron tres determinaciones con 50 mg de material vegetal por 

análisis utilizando el método de combustión seca con un carbografo, quemando el 

material a 1000 °C. El CO2 desprendido es arrastrado por una corriente de 

oxigeno a unas trampas de NaOH 0.01 N, donde por diferencia de potencial se 

registra la señal en un registrador automático, que ha sido previamente calibrado 

con glucosa pura. Esta medición implica un esfuerzo muestreal de 120 análisis por 

muestreo para un total de 840 análisis de carbono en materiales vegetales. 

 

2.6. Determinación del nitrógeno en el subsistema planta. 
 
2.6.1 Concentración de nitrógeno en la fitomasa 
 

Para estimar las concentraciones de nitrógeno en los diferentes compartimientos 

aéreos y subterráneos (Figura 2.3) de los cuatro tratamientos de corte y 

fertilización, se utilizó el método de micro Kjeldalh (Guitían y Carballas 1976; 

Acevedo 1994). El material vegetal proveniente de los individuos cosechados en 

cada muestreo se secó a 70°C hasta peso seco constante. Acto seguido, el 

material vegetal de cada compartimiento y de cada muestreo fue mezclado 

obteniéndose una muestra compuesta homogénea. Estas muestras fueron 

molidas con un molino de cuchilla con un tamiz de salida de 0.01 mm. Para la 

digestión de las muestras compuestas se realizaron 4 réplicas de 100 mg, las que 



Fueron destiladas en su totalidad utilizando una trampa de recuperación de 10 ml 

de ácido bórico al 2%, titulando con ácido sulfúrico 0.01 N. 

 
Para calcular los miligramos de nitrógeno (N (mg)) de cada muestra compuesta se' 

aplicó la siguiente formula: 

 
N (mg) = (T-B) *N(ac) *Pa 

donde 
 

T = mi de S04H2 gastados en la valoración de la muestra. 

S = mi de S04H2 gastados en la valoración del blanco. 

N(ac) = normalidad del ácido sulfúrico valorador. 

Pa = peso atómico del nitrógeno (14.01). 

 
En tanto que el porcentaje de nitrógeno (%N) se calculó mediante la fórmula: 

 %N = N (mg) I peso de la muestra (mg) *100 

 

2.6.2. Medición del almacenamiento de nitrógeno en la fitomasa. 
 
Con los datos de fitomasa (g/m2) para cada tratamiento y los %N se calculó la 

cantidad de nitrógeno de cada compartimiento aéreo y subterránea en los cuatro 

tratamientos a lo largo del periodo de muestreo, expresándose ahora la 

información en gN/m2 y el porcentaje del compartimiento en función del nitrógeno 

total de la planta. Esta información nos permite analizar la dinámica de utilización 

del nitrógeno absorbido por las raíces y redistribuido a todos los compartimientos 

funcionales de la planta a lo largo del tiempo, así como evaluar los efectos del 

corte y la fertilización sobre la distribución del nitrógeno. 

 

2.6.3. Tasas netas de absorción de nitrógeno. 
 
La dinámica de absorción neta de nitrógeno por parte de P. maximum fue 

analizada a través de una técnica de "Iissage"; método que consiste en ajustar los 

datos de nitrógeno de la fitomasa total' y aérea (gN/m2), a funciones matemáticas 



polinómicas para obtener los valores instantáneos de los diversos parámetros: 

tasa de absorción y de translocación del nitrógeno entre la parte aérea y 

subterránea o viceversa (Hunt 1982). El ajuste para la fitomasa subterránea fue 

calculado por diferencia entre la fitomasa total y aérea, con la finalidad de eliminar 

las fuentes de error debidas a posibles artefactos matemáticos originados por los 

mismos ajustes. 

 

En la Figura 2.4 se presenta el modelo conceptual que nos permite adaptar el 

modelo de crecimiento vegetal de Hunt (1982) a la dinámica de absorción del 

nitrógeno que realizan las plantas. En este punto, analizamos únicamente el 

calculo de la tasa absoluta de absorción neta (GANn), que la definimos para todo 

el subsistema planta con la siguiente ecuación: 

 

GANn = Ab - Pe = ∆Wtn /∆ t 

Donde, 

Ab = Absorción bruta. 

Pe = Perdidas. 

∆Wtn = Diferencia de nitrógeno (en gramos) en un intervalo decrecimiento. 

 ∆t = Diferencia de tiempo (en días) en un intervalo de crecimiento. 

 

La fracción de la absorción neta de nitrógeno destinada a la parte aérea (GANna) 

o subterránea (GANns) viene dada también por las variaciones de las cantidades 

de nitrógeno en la sumatoria de todos los compartimientos aéreos o subterráneos: 

 

GANna = ∆Wan / ∆t ó GANns = ∆Wsn / ∆t 

 

donde, Wan ó Wsn es la cantidad de nitrógeno (gN/m2) de las estructuras aéreas 

o subterráneas, respectivamente. 

 

 

 



 
 

 



A partir de este modelo podemos deducir, que sí: 

 

∆Wtn / ∆t = (∆Wan / ∆t) + (∆Wsn / ∆t) = 0 

 

El movimiento interno de nitrógeno en la planta o translocación de la fitomasa 

aérea a la subterránea o viceversa no esta ocurriendo y el nitrógeno que esta 

e.ntrando al sistema proviene exclusivamente de Üna fuente externa al sistema, 

es decir, vía absorción del nitrógeno mineral que se encuentra en el suelo. 

 

En cambio, sí: 

 
∆Wtn / ∆t < ∆Wan / ∆t (sentido ascendente) ó,  

∆Wtn / ∆t < ∆Wsn / ∆t (sentido descendente). 

 

Nos señala que el proceso de translocación del nitrógeno esta ocurriendo y en que 

sentido se mueve el flujo de materia. El sentido ascendente del flujo interno del 

nitrógeno indica que sé esta movilizando nitrógeno orgánico o estructural que 

constituía parte de la fitomasa subterránea hacia la biomasa aérea y un sentido 

descendente señala que el flujo va desde la fitomasa aérea a la biomasa 

subterránea. 

 
Cuando ∆Wsn / ∆t es menor o mayor que ∆Wan / ∆t pero ambos en el mismo 

momento son menores que ∆Wtn / ∆t, nos indica la dinámica espacio-temporal 

(destino y cantidad) de la redistribución del nitrógeno mineral absorbido y/o 

nitrógeno estructural dentro de la planta. 

 
Por otra parte, valores negativos de la absorción neta total, aérea o subterránea 

reflejan que la sumatoria de los distintos procesos de pérdidas son mayores que la 

entrada por absorción. Los procesos de pérdida que suponemos que están 

actuando son: pluviolavado de las estructuras aéreas, exudación radical de 

proteínas, aminoácidos o otros compuestos de bajo peso molecular y la 

descomposición de la necromasa aérea y subterránea. 



2.6.4Cálculo ae la proouctlvloao (PN), tiempo medio de 
permanencia (TMP) y eficiencia del uso del nitrógeno 
(EUN). 

 

La productividad del nitrógeno (PN) fue calculada para el intervalo de muestreo (8 

semanas) como la relación de la producción o incremento de la materia seca 

(Fitomasa) con la cantidad promedio de nitrógeno durante el intervalo de tiempo, 

como lo expresa la siguiente ecuación: 

 
B(t) - B(t-1) 

PN = ------------------------- 

 (N(t) + N(t-1)) / 2 

 
donde B es la fitomasa de hojas (laminas foliares), aérea (FA, viva + muerta) o 

total (FT, aérea + subterránea en un metro cuadrado). 

 

El tiempo medio de permanencia del nitrógeno (TMP) fue calculado como la 

relación entre la acumulación promedio de nitrógeno en la fitomasa dividido por el 

incremento o producción de nitrógeno en el intervalo de tiempo, como se sintetiza 

en la siguiente ecuación: 

(Ni (t) + Ni (t-1)) / 2  

TMP = ----------------------------------------- 

 ((Ni (t) - Ni (t-1)) / (ti - t(i-1))) 

 

donde Ni es la cantidad de nitrógeno (gN/m2) medido en hojas, FA o FT (según 

sea el caso) y ti representa el tiempo en semanas. 

 

La eficiencia del uso del nitrógeno (EUN) fue calculada como el producto de la 

productividad del nitrógeno por el tiempo medio de permanencia (de Aldana y 

Berendse 1997, Lambers el al. ) 998). 

 
 



2.7. Determinación de carbono y nitrógeno en el subsistema 
 suelo. 
 
2.7.1 Nitrógeno mineral. 
 

Se tomaron tres muestras de suelo de 1 Kg, de los primeros 20 cm de profundidad 

debajo de los individuos cosechados de los distintos tratamientos de corte y 

fertilización. Las muestras tamizadas a 4 mm y homogeneizadas fueron 

almacenadas bajo refrigeración (4°C) por un tiempo inferior a 15 días. Para la 

determinación del contenido de humedad (CRH %) de cada muestra de suelo se 

tomaron 3 submuestras de alrededor de 60 g, que fueron secadas a 105°C por 24 

horas. Para la obtención de los extractos de suelo se utilizo el equivalente en peso 

fresco de 70 g de suelo seco con 250 ml de KCI 1N. Después de una agitación de 

30 minutos y una centrifugación de 10 minutos a 6000 rpm, se recupera el 

extracto, se filtra y congela a -15°C hasta el momento de su determinación. 

 

Para la determinación del amonio (NH4
+), se destilan 100 ml del extracto 

(previamente descongelado), habiendo añadido una cucharadita de MgO. Una 

segunda destilación donde se añade una cucharadita de Dewarda nos permite 

medir las formas minerales oxidadas del nitrógeno, es decir los nitratos más 

nitritos (N03
- + N02

=). El producto de las destilaciones es recibido en una trampa de 

10 ml de ácido bórico al 2% p/v y titulado por punto de pH con H2S04 0.001 N 

utilizando un titulador automático (Titrino 702). 

 

En cada muestra de suelo se realizaron 2 dos análisis químicos, obteniendo una 

media de 6 replicas por tratamiento y muestreo, lo que representa 60 

determinaciones de nitrógeno mineral (amonio y nitratos mas nitritos) por 

muestreo y un total de 380 análisis por ciclo muestreal. 

 

 

 



2.7.2 Nitrógeno en la biomasa microbiana. 
 

Para la determinación del nitrógeno en la biomasa microbiana, utilizamos la 

técnica de fumigación-extracción (Jenkinson y Powlson, 1976; Ocio et al. 1991; 

Powlson et al. 1987; Sparling y West 1989 ). 

 

De las tres muestras de suelo tamizadas y homogenizadas cuyo CRH (%) fue 

determinado en el punto anterior, se pesan 4 replicas por muestra de un peso 

fresco equivalente a 56 g de suelo seco, dos replicas se fumigan con cloroformo 

por 24 horas y dos no (estas ultimas se denominan "Controles"). Después, se 

obtienen los extractos tanto de las replicas fumigadas como de los controles con 

150 ml de K2S04 0.1N, previa agitación por 30 minutos y centrifugación de 10 

minutos a 6000 rpm, por último se filtran para eliminar cualquier sedimento de 

suelo. Acto posterior, se digiere 40 ml del extracto por el método de microKjeldahl, 

luego se destila y se titula por punto de pH con H2S04 0.001 N. 

 

El nitrógeno de la biomasa microbiana se calcularon de la siguiente manera: 

 

N-BM = Flush / 0.4 

Flush = (N-Fumigados) - (N-BM-Controles). 

 

donde 0.54 es el coeficiente real de nitrógeno extractible del nitrógeno total de la 

biomasa microbiana. 

 

2.7.3. Nitrógeno y carbono total del suelo. 
 
El nitrógeno total del suelo se determinó utilizando el método clásico de Kjeldahl 

(Guitián y Carballas 1976, Acevedo 1994). Con 250 g de las 3 muestras de suelo 

para la determinación de nitrógeno mineral por tratamiento y por muestreo se 

obtuvo una muestra compuesta. Por cada muestra compuesta de suelo se hicieron 

3 análisis químicos con 5 g de suelo seco al aire, tamizado a 2 mm y finamente 



pulverizado. Lo que representó un esfuerzo analítico por tratamiento de 21 análisis 

y un total de 105 análisis químicos de nitrógeno. 

 

El carbono fue determinado por el método de combustión seca en un carbógrafo, 

quemando 1 g de suelo por análisis, en una mufla a 1000 °C. Se realizaron 3 

réplicas de cada muestra compuesta de suelo para un total de 105 análisis. 

 

2.8. Análisis estadísticos 
 

El procesamiento estadístico fue realizado con la ayuda del estudiante de Maestría 

Ing. Victor Marquéz bajo la asesoría de los Profesores S. Sinha y E. Torres del 

Instituto de Estadística Aplicada y Computación (IEAC) de la Facultad de 

Economía y Ciencias Sociales de la Universidad de Los Andes. 

 

Para determinar la significación estadística de las diferencias de los distintos 

compartimientos de fitomasa aérea y subterránea (en términos de masa y de 

nitrógeno) entre los cuatro tratamientos (gradiente efecto corte y fertilización), así 

como las posibles diferencias significativas entre los muestreos dentro de un 

mismo compartimiento (gradiente temporal), se realizaron análisis de vananza 

(ANOVA) de dos y tres vías, respectivamente. Tomando como variable 

dependiente a los compartimientos ya sea aéreos o subterráneos de los cuatro 

tratamientos y como principales factores de análisis, el corte, la fertilización y el 

tiempo. 

 

Para pocas variables no se cumplió el supuesto de homogeneidad de varianza, 

aunque tomando en cuenta la naturaleza continua de la mayoría de las variables 

respuestas usadas, se consideró que estas variables deberían distribuirse en 

aproximadamente según una distribución normal. Además, el método de ANOVA 

se considera robusto y por lo tanto desviaciones no muy grandes de la normalidad 

y poca homogeneidad en la varianza no alteran mucho la potencia de la dócima 

(Montgomery 1991). 



Al conseguir en el ANOVA diferencias significativas al 0.05 entre los tratamientos, 

se realizó como análisis a posteriori el test de rangos múltiples de Duncans, que 

evalúa la diferencia o similaridad entre tratamientos, formando grupos que se 

diferencian significativamente entre sí. 

 

Para observar y medir con mayor nitidez la influencia del tiempo (tercer factor), en 

cada variable por tratamiento se realizaron regresiones lineales. La mayoría de las 

regresiones fueron de ajuste cuadrático, por presentar un mejor coeficiente de 

determinación (R2) que el ajuste lineal. Los ajustes de orden mayor que el 

cuadrático, a pesar que siempre presentaron un mejor R2, solo fueron 

considerados cuando la diferencia entre ambos R2 era significativa, ya que la 

interpretación biológica de un ajuste cubico o de una potencia mayor es mas 

complicado al proporcionar valores negativos en la variable respuesta. 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 



Capítulo III: Dinámica de la Fitomasa Aérea. 
 
3.1. El comportamiento de las plantas sin corte (tratamientos 
 SC/SF y SC/F). 
 

En la Tabla 3.1 aparecen los resultados de fitomasa aérea (FA) para los seis 

compartimientos estudiados en los dos tratamientos sin corte: SC/SF y SC/F. Los 

valores están expresados en gramos por planta, que en el caso de la FA equivalen 

a g/m2, ya que se sembró una planta por metro cuadrado y todo el individuo fue 

cosechado en cada muestreo. 

 

En ambos tratamientos y para todos los compartimientos la fitomasa aérea 

aumentó continuamente a lo largo de todo el período de muestreo, totalizando al 

cabo de 60 días un incremento de FA de 5.1 veces para SC/SF y 5.3 veces para 

SC/F en relación con la fitomasa inicial (0 días), correspondiente a un incremento 

neto de 967.0 y 1362,3 g/m2 respectivamente. Las diferencias entre los dos 

tratamientos fueron significativas (Tabla 3.2 y 3.3). Puede apreciarse como los 

incrementos alcanzan un máximo entre los 15 y los 30 días, con tendencia a una 

estabilización de la fitomasa hacia el final del experimento, estabilización a un 

nivel mayor por supuesto en las plantas fertilizadas. Probablemente a los 60 días 

las plantas ya están cercanas a alcanzar su tamaño máximo y no continuarán 

aumentando significativamente su peso aéreo (Figura. 3.1) 

 

En cuanto a las tendencias mostradas por los diferentes compartimientos aéreos, 

diferenciamos aquellos que incrementan la biomasa de aquellos que no lo hacen. 

 

1. Compartimientos que incrementan su masa: El compartimiento tallos, 

que inicialmente no difería del de hojas, a partir de los cinco días presentó 

los mayores valores de biomasa en ambos tratamientos, con una tendencia 

bien marcada a incrementar su biomasa a lo largo del período de muestreo, 

con un incremento en 60 días de 535,7 91m2, en SC/SF y de 772,4 en SC/F, 



equivalente a un aumento del 37.5 de la FA total. Desde los 30 hasta los 60 días 

los tallos representan mas del 50% de la FA total en ambos tratamientos. 

Presentando diferencias significativas entre los 30 y 45 días, período en que se 

destaca la acción de la última fertilización. 

 

 
 
 
 



Esta misma tendencia se encuentra en el compartimiento reproductivo, que 

incrementa su peso relativo de sólo 0.8% en el muestreo inicial a valores máximos 

de alrededor del 20% a partir de los 45 días. Es decir, un 

 
incremento neto de su biomasa en 60 días, de 236.4 g/m2 para SC/SF y 335.0 

g/m2 para SC/F. La acción del fertilizante genera diferencias significativas intra e 

intertratamiento en este compartimiento hasta los 45 días (Tabla 3.3), mostrando 

como la mayor disponibilidad de nutrientes estimula la inversión de asimilados en 



estructuras reproductivas. A los 60 días, ambos compartimientos, tallos y 

reproductivo, representan mas del 70% de la FA, indicando la importancia 

cuantitativa de las estructuras de sostén y reproductivas, en la asignación de la 

biomasa en esta gramínea. 

 



Por su parte la necromasa en pié, muy escasa al comenzar las mediciones 

aumenta 5 veces en el control y más de 7 veces con fertilizante, evidenciando la 

importancia de la mortalidad aérea y quizás la lentitud en la descomposición del 

material seco. En cambio su peso relativo presenta un patrón oscilatorio con un 

incremento relativo muy pequeño al final del período de muestreo de 0.8% para 

SC/SF y de 1.5% para SC/F, las razones de este posible comportamiento las 

explicaremos en el punto siguiente. 

 

 
 
2. Compartimientos que incrementan su peso pero cuya masa relativa 
disminuye: Este comportamiento es propio de las hojas (láminas foliares) y la 

corona viva, que presentan sus máximos valores relativos en el muestreo inicial y 

van diminuyendo en importancia a partir de 30 días hasta el final, con valores mas 

bien constantes. 

 

La biomasa de hojas aumenta poco en valores absolutos, apenas un 20% en el 

testigo y no alcanza a duplicarse en el tratamiento fertilizado, lo que provoca una 

disminución marcada en su peso relativo, que pasa de 41.4 a 14.7% para SC/SF y 



de 37.3 a 12.2 % para SC/F. Se observa una disminución brusca a los 30 días 

cuando la biomasa foliar se reduce 11.4% en SC/SF y 13.8 % en SC/F. La acción 

del fertilizante produce un desarrollo significativamente mayor de la biomasa foliar 

a lo largo de todo el período de muestreo. Vale la pena señalar que las hojas de 

los tratamientos sin corte tienen menor tamaño, desarrollo y ancho de lámina y 

son de un color verde menos intenso que las hojas de los tratamientos con corte. 

 

La corona viva es un compartimiento generado artificialmente por el corte y 

depende de la altura del mismo (5 cm sobre la superficie del suelo). Está formado 

por fragmentos de los tallos cortados desarrollados o emergidos recientemente 

(tallos tiernos). Por consiguiente la corona va disminuyendo su importancia relativa 

a medida que pasa el tiempo, aunque en términos absolutos su biomasa va 

aumentando por el desarrollo de nuevos vástagos laterales. Este compartimiento 

aumenta su biomasa a medida que el sistema rizomático es más complejo y 

profundo. La tendencia a disminuir su importancia relativa es clara aunque 

pequeña, ya que para SC/SF pasa de 4.0% al inicio a 3.1 % a los 60 días y para 

SC/F sus valores van desde 4.3 a 2.8%. Las diferencias son cada vez mayores a 

medida que avanza el período de muestreo. 

 

El compartimiento de N.Cor disminuye su importancia relativa y no llega a 

representar más del 2.6% de la FA total. Los dos compartimientos de necromasa 

no presentan patrones claros a lo largo del período de muestreo, con pequeños 

aumentos o disminuciones. Entre las posibles causas podemos señalar: diferentes 

tasas de mortalidad o de descomposición de la necromasa para los diferentes 

períodos de muestreo, así como una caída y pérdida del material por acción 

mecánica del viento como del tránsito del personal de campo en los momentos de 

limpieza de las malezas y de muestreo. Por otra parte debe recordarse que el 

experimento se realizó con riego y dentro de la fase de pleno crecimiento, 

 

 

 



cuando el proceso de senescencia de la FA no había alcanzado su mayor 

expresión. 

 

El compartimiento R.Cor estructuralmente forma parte de la FA (criterio 

válido para este trabajo) aunque espacialmente esté enterrado, ya que las 

yemas que originan los nuevos vástagos se encuentran en los rizomas. Es 

importante hacer notar, que este compartimiento no fue separado en vivo y 

muerto, por tal razón solamente fue tenido en cuenta en el cálculo de la FT 

de cada individuo, siendo excluido del cálculo de la biomasa y necromasa 

total. 

 

En líneas generales podemos establecer el siguiente orden de importancia relativa 

de la distribución de la FA en los tratamientos sin corte a los 60 días: 

 

B.Tal > B.Rep > B.Hoj > B.Cor > N.pie > R.Cor > N.Cor. 

 

Si en cambio compartimentalizamos la FA según un criterio de estado fisiológico, 

es decir en masa vegetal total viva o muerta, queremos hacer notar que esta 

relación se mantiene casi constante a lo largo del período de muestreo para 

ambos tratamientos, con alrededor de 93% de biomasa y 7% de necromasa. 

 

Pero bajo un criterio de manejo ganadero podemos separar la FA total en lo que 

sería exportado del sistema por cosecha (corte en los diferentes tiempos de 

muestreo), de la fitomasa remanente en campo (corona). Observamos un aumento 

gradual de la fitomasa que podría ser cosechada a lo largo del período de 

muestreo de 84.5 a 91.9% para SC/SF y de 83.5 a 91.7% para SC/F, en cambio la 

corona presenta una reducción de su importancia relativa al pasar de 15.5 a 8.1 % 

para SC/SF y de 16.5 a 8.3 % en las plantas fertilizadas. En promedio para todos 

los períodos de muestreo para ambos tratamientos estaríamos exportando el 

88.7% de la FA y dejando en el campo eI11.3% de la misma (Ver Apéndice 3.1). 

 



3.2. El comportamiento de las plantas con corte (Tratamientos 
 C/SF y C/F). 
 
En la tabla 3.4 se presentan los datos de FA para los dos tratamientos con corte 

(C/SF y C/F). La fitomasa a lo largo de todo el período de muestreo alcanza solo la 

mitad que en el respectivo tratamiento control. A los 60 días se midió para C/SF 

una FA total de 564.9±21.7 g/m2 vs. 1203.3±52.4 g/m2 de SC/SF y para C/F una 

FT de 840.3±25.8 g/m2 vs. 1676.4 ±71.6 g/m2 de SC/F. Obviamente, el incremento 

neto de fitomasa durante el período de muestreo de los tratamientos con corte 

presenta cantidades menores (528.2 g/m2 para C/SF y de 788.9 g/m2 para C/F) 

que en los respectivos tratamientos control. Ahora bien, estos incrementos 

implican que las plantas cortadas incrementaron más de 15 veces su peso inicial. 

Encontramos que al nivel de la FT existen diferencias significativas entre ambos 

tratamientos, a partir de los 5 días después del corte (Tabla 3.2 y 3.3) 

 
Al igual que para los tratamientos control pueden describirse dos tendencias en la 

dinámica temporal de los diferentes compartimientos de la FA (Figura 3.2 ): 

 
1. Compartimientos que incrementan su masa: Tras el corte a 5 cm, todos 

los compartimientos (STal, S.Hoj, S.Rep y N.pie) incrementaron 

significativamente su biomasa. El compartimiento N.pie sólo aumenta 

después de los 30 días del corte, en ambos tratamientos, cuando comienza 

a haber mortalidad de las primeras laminas foliares, aunque no de tallos ni 

de estructuras reproductivas. Por lo tanto, a los 60 días solo representa el 

3.3% de la FT. 

 
La biomasa de tallos a partir de los 45 días es el compartimiento mayor, 

llegando a representar mas del 44% de la FT, lo que implica una aumento 

significativo de las estructuras de sostén, de 250.8 y 376.5 g/m2 para C/SF 

y C/F respectivamente. Observamos que a los 60 días los tallos poseen una 

biomasa menor que los tratamientos control, de 7.5% menos para C/SF que 

SC/SF y de 8.9% menos para C/F que SC/F, señalando un cambio 



significativo de la redistribución de asimilados por el corte. Diferencia aun 

más acentuada a los 30 días después del corte: 27.1 % menos para C/SF 

que SC/SF y de 25.5% menos para C/F que SC/F. A partir de los 15 días 

hasta el final del muestreo, las diferencias en este compartimiento fueron 

significativas a un nivel del 95%. 

         

                      
 



 
 

Antes de los 45 días la biomasa de hojas es mayor que la de tallos, 

representado a los 30 días el 36.2% para C/SF y el 32.3% de la biomasa 

total para C/F, pero luego disminuye a la mitad su importancia relativa, 

alcanzando a los 60 días porcentajes del mismo orden que los tratamientos 

sin corte. Es decir que la biomasa foliar incrementa su biomasa relativa en 

forma de campana a partir del corte, alcanzando su máximo a los 30 días. 

En contraposición a los tallos, las hojas mantienen porcentajes mayores 

que los respectivos tratamientos control, de modo que 30 días después del 

corte, la biomasa foliar relativa fue 19.5% mayor para C/SF que SC/SF y de 

16.8% mayor para C/F que SC/F. Al final del período de muestreo las 

diferencias eran alrededor del 4% mayores para los tratamientos de corte 

que los sin corte. Es importante hacer notar, que 15 días desp.ués del corte 

el tratamiento C/F tenia una biomasa mayor que el no fertilizado, del 8% en 

hojas y del 4.2% en tallos, mostrando como el fertilizante genera diferencias 

significativas desde los 15 días hasta el final del muestreo. 



Las estructuras reproductivas (B.Rep) comienzan a formarse a partir de los 

30 días después del corte, aumentando su biomasa y su importancia 

relativa hasta el final del período de muestreo, cuando alcanzan valores 

similares a los tratamientos sin corte, es decir entorno al 20% de la FT. Las 

diferencias entre los dos tratamientos resultaron significativas desde el 

comienzo de la floración. 

 

2. Compartimientos que incrementan su peso pero cuya masa relativa 
disminuye: Obviamente los tres compartimientos de corona decrecen su 

masa relativa desde el 100% inmediatamente después del corte, hasta 

valores de 14.9 y 13.1 %, para C/SF y C/F respectivamente, a los 60 días. 

Estos porcentajes resultan sin embargo mayores que en las plantas no 

cortadas(Ver Apéndice 3.1). 

 

Queremos resaltar que el incremento neto de biomasa de la corona es muy 

pequeño (7.1 g/m2 para C/SF y 5.0 g/m2 para C/F), sugiriendo por una parte 

una alta mortalidad de los vástagos cortados, mientras que el ligero 

aumento de la biomasa de este compartimiento se debe sin duda a la 

formación de nuevos vástagos laterales inducida por el corte y la 

consiguiente translocación de asimilados desde la biomasa subterránea. 

Por ello solo encontramos diferencias significativas entre los muestreos a 

los 15 y 60 días. En cambio en el compartimiento R.Cor las diferencias son 

significativas a lo largo de todo el período de muestreo y en la necromasa 

de corona a partir de los 15 días. 

 

La mayor mortalidad de los vástagos cortados se reafirma con las 

siguientes observaciones: 

 

Un mayor aumento neto de la N.Cor (14.0 g/m2 para C/SF y 22.0 g/m2 para C/F), 

lo que representa una mortalidad de vástagos inicial cortados del 73.3% para C/SF 

y 75.5% para C/F, 



Un mayor incremento de R.Cor que es de 26.8 g/m2 para C/SF y de 32.1 g/m2 

para C/F. 

 

A. En los tratamientos control (sin corte) un comportamiento inverso en los que 

respecta a la B.Cor que aumenta en 24.0 g/m2 para SC/SF y de 40.2 g/m2 

para SC/F, y pequeños aumentos netos para la N.Cor de 8.4 g/m2 para 

SC/SF y de 14.1 g/m2 para SC/F. 

 

En líneas generales la importancia relativa de los diferentes compartimientos de la 

FA en los tratamientos con corte, fue la siguiente: 

 
B.Tal > B.Rep > B.Hoj > R.Cor > B.Cor> N.Cor ≥ BaN. 

 

Si diferenciamos la fitomasa en biomasa y necromasa en los tratamientos con 

corte vemos que va aumentando la proporción de biomasa a medida que 

transcurre el tiempo de muestreo; al inicio la biomasa representa el 78.2 % para 

C/SF y 82.5% para C/F para alcanzar finalmente valores relativos similares a los 

tratamientos control, del orden de 93%. El descenso relativo de la necromasa en 

los tratamientos con corte es muy significativo, ya que sus valores máximos se 

alcanzan 5 días después del corte (25.4% para C/SF y 27.2% para C/F) bajando al 

7% a los 60 días, sugiriendo que en ese momentos el efecto del corte sobre la 

distribución de la FA total en biomasa y necromasa ha desaparecido. 

 

Si analizamos la distribución relativa de la fitomasa bajo un criterio de manejo 

ganadero de la pastura, inmediatamente después del corte la FA que ha quedado 

es por supuesto 100% corona (Ver Apéndice 3.1). Solo 30 días después del corte 

la fitomasa cosechada alcanza el 62.0 % del total aéreo para C/SF y el 69.6% para 

C/F, consecuencia de un crecimiento explosivo durante los 15 días anteriores. 

Desde este punto de vista forrajero, es importante resaltar que entre los 15 y 30 

días después del corte la FA de los individuos cortados consiste prácticamente en 

hojas jóvenes y tallos no lignificados. Así a los 15 qías 29.7% del material 

cosechado en C/F es forraje de alta calidad (20.3% hojas y 9.4% tallos tiernos), lo 



que significa que el 68.4% del material cosechado son laminas foliares en plena 

fase de crecimiento. A los 30 días el material cosechado aumenta a 69.6%, del 

cual el 32.3% es laminas de hojas muy verdes, lo que significa que las hojas 

disminuyeron al 46.4% del material cosechado. Para los dos últimos muestreos la 

relación ya alcanza valores en torno del 85% para el material cosechado y del 

15% para la corona. Solo a los 45 días se obtiene un peso de hojas en estas 

plantas equivalente al peso inicial de hojas de las plantas no cortádas. 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 



Capítulo IV: Dinámica de la Fitomasa Subterránea (FS) y su 
Extra poladón. 

 
En este capítulo discutiremos los resultados obtenidos sobre evolución temporal 

de la fitomasa subterránea en los cuatro tratamientos, a lo largo de los 60 días de 

muestreo. Como los resultados de fitomasa radical dependen fuertemente del 

procedimiento de muestreo utilizado, discut.iremos separadamente los datos 

aportados por tres procedimientos diferentes, cada uno de ellos basado en un 

supuesto distinto sobre el patrón de distribución espacial de las raíces de P. 

maximum. Continuaremos luego analizando los resultados referentes a la fitomasa 

total, utilizando para ello los datos de fitomasa aérea que discutimos en el capítulo 

anterior y los de fitomasa hipógea que tratamos en este capítulo. 

 

4.1 La fitomasa subterránea en los tratamientos sin corte 
 
Las medias para los tres compartimientos en que dividimos la FS: biomasa de 

rizomas, necromasa de rizomas y fitomasa (bio y necromasa) de raíces, de 0 a 20 

cm de profundidad en el perfil de suelo, aparecen en la Tabla 4.1. Los valores, 

expresados en gramos por planta, corresponden a un volumen de suelo de 14.137 

cm3 debajo mismo de la macolla. 

 
En los dos tratamientos control (sin corte), en sus tres compartimientos, la 

fitomasa subterránea aumentó en términos absolutos a lo largo del período de 

muestreo, del mismo modo que lo hiciera la FA, como discutimos en el capítulo 

precedente. La FS total, al cabo de 60 días fue significativamente mayor en el 

tratamiento fertilizado (155.6 ± 5.3 g/planta) que en el tratamiento sin fertilización 

(117.2 ±1.39 g/planta), con un incremento neto para SC/F de 119 g/planta y de 

86.6 g/planta en SC/SF, presentando diferencias significativas de la FS entre 

ambos tratamientos sin corte para todo el período de muestreo (Tablas 4.2 y 4.3). 

 

El aumento de la biomasa de rizomas es paulatino hasta los 15 días, presentando 

un gran incremento de biomasa a los 30 días, para luego seguir incrementando en 



menor cuantía hasta los 60 días. En la necromasa de rizomas el patrón de 

incremento es similar, pero el mayor incremento se presenta desplazado hacia los 

45 días. 

 
 
En términos relativos la tendencia de los tres compartimientos subterráneos es 

similar en ambos tratamientos, con pequeñas variaciones a lo largo de los 

muestreos, es decir un patrón conservador de la proporción de la fitomasa 

asignada a cada uno de los compartimientos, independientemente de la aplicación 

de fertilizante o del período de muestreo. En el tratamiento SC/SF, el 

compartimiento B.Riz tiene valores relativos que oscilan entre 24.9 % al inicio y 

26.2% a los 60 días, presentando un máximo de 33.7% a los 10 días. La N.Riz 

 



 
presenta oscilaciones pequeñas, con tendencia a un ligero incremento entre 4.7% 

al inicio y 5.4% a los 60 días (valor máximo). La fitomasa de raíces (Ra.cm3) 

conforma el compartimiento cuantitativa mente más importante, con pequeñas 

oscilaciones y una tendencia a la disminución, con un rango que va desde 70.4% 

al inicio hasta 68.4% a los 60 días, y un mínimo a los 10 días, de 62.1 % (Ver 

Apéndice 4.1): 
 
 
 



 

 
 
Los cambios temporales son aún menores en el tratamiento fertilizado, la biomasa 

de rizomas muestra un patrón similar al del tratamiento anterior, con 26.5% al 

inicio y 26.0% a los 60 días, y un máximo a los 10 días de 29.7%. La necromasa 

de rizomas por su parte varió entre el 4.6% al inicio y el 5.2% al final del 

experimento. La importancia relativa de la fitomasa radicular tiende a mantenerse 

constante pasando de 68.9% al inicio a 68.8% a los 60 días, con mínimo de 65.2% 

a los 10 días. En términos de diferencias, los tres compartimientos subterráneos 



presentan diferencias significativas a lo largo de todo el período de muestreo 

(Tabla 4.3). 

 
4.2 La fitomasa subterránea en los tratamientos con corte. 
 
En la Tabla 4.4 se presentan las medias de los tres compartimientos de la FS en 

los tratamientos con corte, para todo el período de muestreo. A los 60 días se 

registró una FS de 87.2 ±1.7 Y 108 ± 2.5 g/planta, con un incremento neto de 56.5 

y 71.7 g/planta, para C/SF y C/F respectivamente. El patrón temporal es similar al 

descrito para los tratamientos sin corte, pero los valores absolutos son menores. 

Las tendencias de los valores relativos para los tres compartimientos de ambos 

tratamientos son similares, presentando el mismo patrón y los mismos rangos de 

valores que los tratamientos sin corte (Ver Apéndice 4.1) Las diferencias son 

significativas desde los 15 días hasta el final del muestreo (Tablas 4.2 y 4.3). 

 

 



La biomasa de rizomas oscila entre el 24.8% al inicio, el 27.8% a los 60 días, y un 

máximo de 29.7% a los 10 días, en el tratamiento C/SF. La necromasa por su 

parte disminuye ligeramente con el tiempo, desde 5.0% al inicio hasta 4.1 % a los 

60 días. Las raíces registran porcentajes que van desde 70.2% al inicio a 68.1 % a 

los 60 días, con un mínimo de 63.9% a los 10 días. 

 
Por último, en el tratamiento C/F se presentan las mayores cambios. La B.Riz 

incrementa su importancia relativa desde 26.5% al inicio a 35.1 % a los 60 días, la 

N.Riz disminuye desde 4.6% al inicio a 3.8% al final, en tanto que las raíces 

disminuyen notoriamente su importancia relativa en los primeros 30 días cayendo 

del 68.9% al inicio al 56.9% a los 30 días, pero durante los siguientes 30 días las 

raíces vuelven a aumentar, hasta alcanzar el 61.2% a los 60 días. Este último 

patrón nos muestra como el efecto combinado de fertilización más corte tiende a 

modificar el patrón de asignación de recursos a las raíces. Tanto la Ra.cm3 como 

la N.Riz presentan diferencias significativas a partir de los 30 días, la B.Riz a partir 

de los 15 días (Tabla 4.1). 

 
4.3 Algunos problemas de estimación de la fitomasa radical 
 
4.3.1 Estimación de la biomasa de raíces por extrapolación directa 
 
En la Tabla 4.5 se presentan los resultados de la extrapolación directa de la 

fitomasa radical a un m2 de área y 20 cm de profundidad, sin extrapolar la 

fitomasa de rizomas ya que se tiene absoluta certeza de haberla medido en su 

totalidad. La extrapolación se realizó aplicando la siguiente formula, que consiste 

en multiplicar los gramos de raíces medidos por el volumen que ocupa un metro 

cuadrado por 20 cm de profundidad (200000 cm3) dividido por el volumen 

muestreal (14137 cm3): 

Ra.m2 ExD (t) = (Ra.cm3 (t) * 200000 cm3) / 14137 cm3 
 

La justificación para extrapolar los datos de la unidad de muestreo a 1 m2 radica 

en el hecho de que normalmente se trabaja con una área muestreal pequeña, muy 



inferior al metro cuadrado, dado el laborioso esfuerzo de muestreo que implica 

colectar, transportar y lavar varias decenas de kilos de suelo. Sin embargo es 

conveniente expresar la FS en la misma unidad que la FA, es decir g/m2. 

 
SC/SF 0 5 10 15 30 45 60 

Ra.cm3 21,6 25,0 26,1 32,0 48,2 73,7 80,2 

Ra.m2ExD 305,2 353,2 369,1 452,2 682,1 1042,7 1134,7 

FS 314,3 365,8 385,1 469,3 707,8 1077,2 1171,7 

FT 550,6 655,7 757,3 947,3 1599,6 2187,0 2375,1 

SC/F 0 5 10 15 30 45 60 

Ra. cm3 25,2 28,3 30,4 35,4 58,6 83,9 107,0 

Ra.m2ExD 356,6 400,9 430,2 501,2 828,8 1187,2 1513,5 

FS 368,0 415,8 446,5 519,9 858,3 1227,8 1562, 1 

FT 682,1 817,3 905,4 1089,5 1981,7 2763,7 3238,4 

C/SF 0 5 10 15 30 45 60 

Ra.cm3 21,6 22,7 20,3 24,5 34,0 46,4 59,4 

Ra.m2ExD 305,2 321,1 287,0 346,7 481,6 656,4 840,4 

FS 314,3 331 ,4 298,4 358,6 499,8 680,0 868,2 

FT 351,0 371,7 345,2 419,3 658,8 1151,2 1433,1 

C/F 0 5 10 15 30 45 60 

Ra. cm3 25,2 25,6 25,5 23,5 31,0 49,7 66,2 

Ra.m2ExD 356,6 361,6 360,1 332,4 437,9 702,6 936,7 

FS 368,0 373,9 373,7 346,2 461,3 732,0 978,8 

FT 419,4 422,9 425,7 418,8 673,8 1272,2 1819,1 
Tabla 4.5. Fitomasa radical obtenida por extrapolación directa de la unidad de muestreo a 1 m2. Se 

indican asimismo los nuevos valores de fitomasa subterránea y total para todos los 
tratamientos durante el período de muestreo. 

 

La fitomasa estimada de raíces por m2, se incrementa 14 veces en todos los 

muestreos y tratamientos, ya que este método parte del supuesto que exista una 

distribución uniforme de las raíces en todo el metro cuadrado hasta la profundidad 

deseada, en nuestro caso 20 cm. Por lo tanto, con nuestra unidad de muestreo 

estaríamos midiendo solamente el 7% de esta fitomasa, valores que en las tablas 



anteriores aparecen como Ra.cm3. Como los valores extrapolados al m2 no son 

más que los valores obtenidos en la unidad de muestreo utilizada multiplicados por 

una constante de transformación, las tendencias del comportamiento radical en 

valores absolutos en los 4 tratamientos se conservan idénticas a lo discutido en 

los puntos 4.1 y 4.2. Pero por supuesto esta manera de calcular la biomasa radical 

sobrestima largamente la biomasa real pues extrapola la cantidad muestreada 

debajo de la macolla a todo el metro cuadrado, mientras que la experiencia nos 

indica que la densidad de raíces va disminuyendo a medida que nos alejamos del 

centro de la macolla. 

 
4.3.2. Cálculo de la fitomasa de raíces mediante el muestreo 

horizontal de un metro cuadrado. 
 
Para obtener una mejor estimación de la FS, ya que sabemos, en primer lugar, 

que con la unidad de muestreo de suelo no estamos midiendo la totalidad de las 

raíces, por ende estamos subestimando la cantidad real de FS al no medirlas en 

un metro cuadrado; y en segundo lugar, que el método de extrapolación directa 

sobrestima largamente la FS, ya que parte del supuesto erróneo de una 

distribución homogénea en todo el suelo. Por lo tanto, nos planteamos determinar 

la distribución horizontal del sistema radicular en un metro cuadrado y la 

proporción de la misma que estamos midiendo con nuestra unidad de muestreo. 

 
En la Figura 4.1 se presentamos para los tratamientos con corte la distribución de 

la fitomasa radical en un metro cuadrado (para ejemplificar), dividido en 25 

secciones de 20 x 20 cm y en cuyo centro se encontraba la macolla. Vemos que 

con la unidad de muestreo colocada bajo la macolla estamos midiendo solamente 

el 37.2% de la FS total para el tratamiento control y el 43.9% de la FS total para el 

tratamiento con corte, en los primeros 20 cm del perfil de suelo. 

 
Otro punto interesante de señalar es como la cantidad de raíces va disminuyendo 

en función de la distancia del centro de la macolla (Tabla 4.6). Por ejemplo, a 20 

cm del centro de la macolla estamos midiendo el 5.2% de la fitomasa radical de 1 



m2 y a 60 cm de distancia medimos el 2.5%. En el Apéndice 4.2 se presentan los 

ajustes exponenciales para la fitomasa radical en función de la distancia, 

expresados en g/m2, con un r2 de 0.73 para los tratamientos control y de 0.85 para 

los tratamientos con corte. 

 
 



En la Tabla 4.7 aparecen los resultaáos obtenidos mediante este análisis de la 

distribución horizontal de las raíces en la capa superior del suelo (0-20 cm). Se 

mantiene la tendencia a un mayor incremento neto a los 60 días en los 

tratamientos control que en las plantas cortadas, así como en los tratamientos 

fertilizados en relación con sus homólogos sin fertilizar. Es decir, tenemos un 

incremento de FS de 291.4 g/m2 para SC/F, de 210.2 g/m2 para SC/SF, de 129.8 

para C/F y de 110.1 g/m2 para C/SF. No obstante, proporcionalmente los 

tratamientos control fueron los que más incrementaron su fitomasa radical en 

relación con el incremento neto de su FT (18%, en cambio el incremento en SC/F 

fue del 17% y en el tratamiento C/F solamente el 14%. 

 
Este método de extrapolación nos permite tener un mejor estimado de la FS 

expresada en g/m2 ya que se basa en la distribución real de las raíces en el capa 

edáfica donde se concentra su biomasa. Al corregir los valores. medidos con la 

unidad de muestreo (Ver Ra.cm3, de las Tablas 4.1 y 4.4), la fitomasa radical 



aumenta 3.1 veces en los tratamientos control y 2.4 veces en los tratamientos con 

corte. 

 
4.3.3. La distribución vertical de la biomasa radical. 
 
Finalmente hicimos un muestreo vertical en el centro del cuadrado de muestreo 

para evaluar la distribución de las raíces en función de la profundidad. La 

distribución vertical de las raíces hasta'"un metro de profundidad muestra, como 

era de esperar, la alta concentración de la fitomasa radical en los primeros 20 cm, 

donde encontramos el 90.5% para los tratamientos sin corte y el 86.7% para los 

tratamientos con corte (Figura 4.2). En los cuatro niveles siguientes (20 a 100 cm) 

se encuentra apenas el 9.5% y el 13.3% de la fitomasa radical para los 

tratamientos sin y con corte respectivamente, la mitad aproximadamente de esta 

cantidad en el nivel 20-40 cm. La fitomasa decrece exponencialmente con la 

 

 

 
 



profundidad, con un ajuste obtenido con un r2 de 0.84 para los tratamientos control 

y de 0.80 para los tratamientos con corte (Ver Apéndice 4.2). Con la unidad de 

muestreo estamos cuantificando en el centro del cuadrado de muestreo, el 62.4% 

de la fitomasa radical en los tratamientos control y el 55.1 % para los tratamientos 

de corte hasta un metro de profundidad. 

 
En la Tabla 4.8 aparecen los resultados obtenidos mediante este análisis de la 

distribución vertical de las raíces hasta 1 metro de profundidad. Se observa la 

misma tendencia a un mayor incremento neto a los 60 días en los tratamientos 

control que en las plantas cortadas. Solo en los tratamientos cortados el fertilizante 

no genera diferencias significativas de la fitomasa radicular. Es decir, tenemos un 

incremento neto de FS de 612.0 g/m2 para SC/F, de 362.8 g/m2 para SC/SF, de 

104.6 para C/F y de 102.0 g/m2 para C/SF. 

 
 

 

Este método de extrapolación nos permite tener un patrón de la distribución de la 

fitomasa radicular en función de la distancia al centro de la macolla, reflejando que 

la fitomasa radicular aumenta alrededor de 7 veces para los tratamientos sin corte 

y 3 veces para las plantas cortadas. 



Capitulo V: Dinámica de la Fitomasa Total (FT). Las Relaciones de 
Masa entre Compartimientos, los Efectos del Corte y 
la Fertilización, y las Tasas de Crecimiento (Absolutas 
y Relativas), de Asimilación Neta y de Translocación 
Neta. 

 

5.1 Dinámica de la fitomasa total considerando la fitomasa subterránea 
      en la unidad de muestreo central. 
 
En este punto presentamos los resultados de la FT de los individuos colectados 

para cada fecha de muestreo, reagrupando los 10 compartimientos anteriormente 

descritos (Ver tablas 3.1, 3.4, 4.1 y 4.4) en solo seis, para todos los tratamientos, 

lo que nos permite tener una visión global de los patrones de asignación de 

fitomasa de P.maximum, así como de la importancia relativa de los 

compartimientos morfoestructurales aéreos frente a los subterráneos. Los nuevos 

compartimientos son: Hojas (B.Hoj + N.pie), Tallos (B.Tal), Rep (B.Rep), Cor 

(B.Cor + N.Cor + R.Cor), Riz (B.Riz + N.Riz) y Ra.cm3 (Ra.cm3) 

 
5.1.1 Tratamientos control. 
 
Los valores absolutos alcanzados por los distintos compartimientos en los dos 

tratamientos sin corte (Tabla 5.1), muestran un aumento de la masa con el tiempo, 

aumentos aun mayores en el tratamiento fertilizado. Por ejemplo, los incrementos 

netos en tallos a los 60 días fueron de 535.7 g/planta en SC/SF y 772.4 g/planta 

en SC/F, en tanto que las raíces aumentaron 58.6 g/planta y 81.8 g/planta, 

respectivamente. Por otra parte, el aumento en los compartimientos aéreos fue 

significativamente mayor que en los subterráneos, siendo la mayor asignación de 

biomasa aérea a los tallos, y la mayor asignación dentro de los dos 

compartimientos subterráneos, a las raíces. 

 

En términos porcentuales (Figura 5.1) podemos observar que en ambos 

tratamientos dos compartimientos aumentan su fitomasa a lo largo del tiempo de 

muestreo (tallos y estructuras, reproductivas), mientras que en cuatro ésta 

disminuye (hojas, corona, rizomas y raíces). Las tendencias porcentuales entre 



ambos tratamientos y en los compartimientos entre si, fueron similares (Ver 

Apéndice 5.1). 

 
 

La FA total de SC/SF aumenta del 88.5% al inicio al 91.1 % a los 60 días, mientras 

que la FS disminuye del 11.5% al inicio al 8.9% a los 60 días. En SC/F los 

incrementos fueron ligeramente menores, la FA total aumentó del 89.6% al inicio 



al 91.5% a los 60 días, al tiempo que la FS disminuyó del 10.4% al inicio al 8.5% 

en el último muestreo. 
 

 
 

5.1.2 Tratamientos con corte. 
 

Puede verse como todos los compartimientos aumentan su fitomasa a lo largo del 

período de muestreos (Tabla 5.1), aunque los incrementos netos resultaron 

menores que en los tratamientos control. Por ejemplo, los tallos tuvieron un 

incremento neto de 250.8 g/planta en C/SF y 376.9 g/planta en C/F; las raíces en 

cambio apenas incrementaron 37.8 g/planta en C/SF y 41.0 g/planta en C/F. 

 

Las hojas y los tallos crecen muy lentamente hasta los 15 días, y solo 10 días 

después del corte se pueden diferenciar nítidamente estas dos estructuras aéréas. 

A los 15 días, el tratamiento C/F tiene el doble de biomasa en ambos 

compartimientos que el cortado sin fertilizar. A los 30 días el incremento neto en 

hojas es 16.2% y el de tallos 41.2% mayor en C/F que C/SF. A los 60 días el 

incremento neto en hojas continúa aumentando su diferencia (29.5%), en cambio 



los tallos reducen la diferencia entre tratamientos al 33.5%. Las estructuras 

reproductivas comienzan a diferenciarse y a expandirse a los 30 días, siendo 5.5 

veces mayor la biomasa reproductiva en los individuos fertilizados. A los 60 días 

este compartimiento tuvo un incremento neto de un 40% mas en C/F en 

comparación con C/SF. La corona en 60 días dobló su fitomasa, pasando de 36.7 

a 84.5 g/planta en C/SF y de 51.4 a 110.6 g/planta en C/F. 

 

En ambos tratamientos los dos compartimientos subterráneos no incrementaron 

su fitomasa sino a partir de los 30 días después del corte. Aunque las diferencias 

solo fueron significativas para los muestreos de 10 Y 60 días (Ver tabla 4.1), 

queremos hacer notar que las raíces disminuyeron su fitomasa, 1.7 g/planta a los 

15 días en C/F y 1.3 g/planta en C/SF a los 10 días. 

 

El hecho que los tratamientos con corte hayan mantenido su FS casi constante en 

los primeros 15 días después del corte, sin incrementos como los encontrados en 

los tratamientos control, nos induce a considerar esto como una primera evidencia 

del proceso de autopoda del sistema subterráneo como consecuencia de la 

ruptura de la relación entre la FAlFS por efecto del corte (ver punto 1.2). 

 

En la Figura 5.2, ejemplificamos las tendencias porcentuales de los distintos 

compartimientos en el tratamiento C/SF, mientras que en el Apéndice 5.1 

presentamos los porcentajes para ambos tratamientos. Hay que hacer notar, que 

los tres compartimientos que forman la cosecha (Hojas, Tallos y Rep) aumentan 

su importancia relativa, mientras que la corona y los compartimientos subterráneos 

decrecen dicha importancia. 

 
En síntesis, al final de la experiencia el orden de importancia de los 

compartimientos en todos los tratamientos fué: 

 0 días Cor > Ra > Riz 

30 días Hojas> Tallos> Cor > Ra > Riz > Rep 

                               60 días Tallos> Rep ≥ Hojas> Cor > Ra > Riz. 

 



 
 

Si comparamos la importancia relativa al final del muestreo en todos los 

tratamientos, notamos que el compartimiento hojas es similar (en torno a 18%); en 

los tallos los porcentajes en los tratamientos sin corte son mayores (48% vs. 39%); 

las estructuras reproductivas son iguales para los tratamientos sin corte (18%) 

pero para C/SF es menor (16.7%) y para C/F es mayor (19.2%). En los restantes 

tres compartimientos las importancias relativas son mayores en los tratamientos 

con corte que sin corte, la corona representa el 7.5% para los tratamientos sin 

corte y el 13% para C/SF y el 11.7% para C/F; los rizomas pasan del 2.75% en los 

tratamientos sin corte al 4.35% en las plantas cortadas. Por último, en las raíces la 

importancia relativa es mayor en los tratamientos con corte, pero también es 

mayor en los tratamientos sin fertilizante que en los fertilizados, en SC/SF es 

6.1%,5.8 % en SC/F, haciéndose esta diferencia aun mayor en C/SF (9.1%) que 

en C/F (7.0%). 

 

A nivel de la FA total se diferencian significativa mente los tratamientos con corte 

de los tratamientos control (Ver columna FA en la tabla 3.2), afirmando la hipótesis 

que la defoliación producida por el corte (o disturbio) es un factor determinante en 



la distribución de la FA, mas importante aún que la fertilización. En cambio en 

relación con la FS total, la fertilización si genera diferencias significativas entre los 

cuatro tratamientos analizados, reafirmando el hecho de que una mayor oferta de 

nutrientes conduce a un menor desarrollo de raíces (Ver columna FS en la tabla 

4.1). 

 

Como era de esperar, los compartimientos que obedecen a- un criterio 

morfofuncional, como: hojas, tallos, estructuras reproductivas, raíces y necromasa 

en pie, presentan diferencias significativas bajo los efectos del corte y la 

fertilización. En cambio, el corte induce una mayor mortalidad de los rizomas y la 

fertilización un mayor desarrollo tanto en plantas cortadas como sin cortar. 

 

En relación con los compartimientos de corona las diferencias significativas entre 

todos los tratamientos nos sugieren que la fertilización induce el brote y rápido 

desarrollo de nuevos vástagos (R: Cor después de 30 días). 

 
5.2 Dinámica de la fitomasa total considerando la distribución                 

horizontal de la fitomasa radical. 
 
5.2.1 Tratamientos control 
La FS representa alrededor del 20 % de la FT (Figura 5.3), es decir mas del doble 

de los porcentajes medidos con el método precedente y aproximadamente la 

mitad de los porcentajes obtenidos por extrapolación directa. 

 

La FS disminuye de 24.4% al inicio al 19.2% a los 60 días, con un mínimo de 

16.4% a los 30 días para SC/SF. No obstante para SC/F los porcentajes son 

menores, 22.2% al inicio y 18.5% a los 60 días, con un mínimo de 15.8% a los 30 

días. 

 

En el Apéndice 5.2 presentamos los porcentajes calculados con los datos de esta 

extrapolación de la biomasa radical. Podemos ver que los tallos siguen siendo el 

compartimiento aéreo de mayor biomasa, con importancias relativas 



extremadamente altas al final del muestreo, similares a las reportadas con los 

datos de la unidad básica de muestreo subterráneo (Ver apéndice 5.1), de 41.9% 

para SC/SF y 43.8% para SC/F. Las hojas conservan su acentuada tendencia 

decreciente, disminuyendo en SC/SF de 34.9% a 16.3% a los 60 días y de 32.1 % 

a 14.4% en SC/F. Las estructuras reproductivas incrementan su biomasa 

alcanzando valores similares a los de las hojas, alrededor del 16% al final del 

muestreo. La corona va disminuyendo su importancia 'relativa pasando de 11.7 y 

12.9% al inicio a 6.5 y 6.8% a los 60 días, para SC/SF y SC/F, respectivamente. 

La fitomasa de rizomas mantiene su importancia relativa casi constante en ambos 

tratamientos, alrededor de 2.5%, manteniéndose como el compartimiento de 

menor fitomasa. Las raíces presentan una disminución paulatina de su importancia 

porcentual de 21.5% y 19.4% al inicio a 16.7% y 16.2% a los 60 días para SC/SF y 

SC/F, respectivamente. 

 

 
 

 

 

 



5.2.2 Dinámica de la fitomasa total en los tratamientos con corte 
 
En los tratamientos con corte, la FS representaba inicialmente alrededor del 58% 

de la FT (Figura 5.4), lo que indica una disminución significativa de la importancia 

relativa de la biomasa aérea remanente (corona) después del corte como principal 

reservorio de asimilados para el nuevo crecimiento y desarrollo de la biomasa 

aérea. Ahora vemos que para el restablecimiento de la fitomasa cosechada los 

individuos de P.maximum tienen mas de la mitad de la biomasa total como 

biomasa subterránea, lo que favorece los mecanismos de crecimiento 

compensatorio que describe Chacón-Moreno(1992). 
 

 
 

La FS disminuye su importancia relativa a medida que avanza el muestreo, de 

62.6% al inicio a 23.3% a los 60 días para C/SF y de 58.4% al inicio a 19.4 % a los 

60 días para C/F. Los rizomas presentan porcentajes casi constantes, alrededor 

del 9% en ambos tratamientos hasta los 15 días después del corte, disminuyendo 

luego su importancia hasta alrededor de 4%. La corona es el único compartimiento 

aéreo que disminuye su fitomasa a medida que aumenta el tiempo de muestreo; 



siendo para C/SF de 37.4% al inicio a 11.5% a los 60 días, y para C/F disminuye 

de 41.6% al inicio a 10.6% a los 60 días. 

 

Los tres compartimientos que conforman la fitomasa cosechada aumentan con el 

tiempo de muestreo, las hojas presentan un máximo del 22% a los 30 días para 

luego disminuir hasta el 16% a los 60 días; en los tallos y las estructuras 

reproductivas el mayor incremento es a los 45 días después del corte. En todo 

momento los porcentajes de los compartimientos aéreos son mayores en los 

individuos fertilizados (Apéndice 5.2). 

 

En resumen, a los 60 días de muestreo el orden de importancia relativa de los 

distintos compartimientos aéreos como subterráneos es el siguiente: 

 

Tallos> Ra.m2 ≥ Rep ≥ Hojas> Cor > Riz. 

 

Si comparamos la importancia relativa a los 60 días de muestreo en todos los 

tratamientos, notamos que el compartimiento hojas es similar en los tratamientos 

con corte y SC/SF (16%) en cambio en SC/F es menor (14.4%). Los porcentajes 

de las estructuras reproductivas son similares en los tratamientos control (16%) 

aunque ligeramente mayor en C/F (17.5%) y menor en C/SF (14.8%); los tallos 

representan mas del 40% en los tratamientos control y más del 34% en los 

tratamientos con corte. Las raíces presentan igual importancia relativa en los 

tratamientos control (16%), similar porcentaje que las hojas y las estructuras 

reproductivas, pero en el tratamiento C/SF alcanzan su mayor porcentaje (19.5%) 

y en C/F su menor importancia relativa (15.4%), resultados que están en 

concordancia con nuestras hipótesis. 

 

Para los dos compartimientos restantes las importancias relativas son mayores en 

los tratamientos sin corte que con corte, la corona representa alrededor del 11 % y 

del 7% respectivamente; mientras que los rizomas representan 4% en los 

tratamientos con corte contra el 2.5% en los tratamientos sin corte. 



5.3 Relación entre la fitomasa aérea y la subterránea. 
En la Tabla 5.2 presentamos la relación FA/FS calculada sobre la base de los 

datos reales medidos con la unidad de muestreo (UM.cm3) y también con los otros 

dos métodos de estimación de la FS discutidos anteriormente. Esta relación es un 

indicador de la validez de las estimaciones de FS, ya que para formas de vida 

herbáceas como las gramíneas perennes, los valores medios..reportados están 

alrededor de 2, en condiciones de pastura estabilizada (Rao et al. 1996). 

 
De manera general, el comportamiento de la relación FA/FS es similar en los tres 

métodos, va incrementando con un máximo a los 30 días en las plantas sin corte, 

manteniéndose mayores que en las plantas cortadas en todos los muestreos. 

Nótese que los valores para las plantas fertilizadas son mayores a lo largo de todo 

el período de muestreo que para sus valores homólogos sin fertilizante, como 

consecuencia de una mayor producción de FA debido a un mejor estado nutritivo 

así como al efecto inhibidor del fertilizante sobre el desarrollo radical. El mayor 

valor se encuentra a los 30 días debido al crecimiento de los tallos y las 



estructuras reproductivas en relación con el pequeño incremento de la FS (Tabla. 

5.1 y Figura 5.5). 

 

La relación FA/FS en los tratamientos con corte se incrementa a medida que 

transcurre el experimento, con valores mayores para las plantas fertilizadas que 

para los individuos no fertilizados. En ambos tratamientos, se observa que a los 45 

días la FA/FS se duplica debido a la mayor asignación de biomasa hacia los tallos 

y estructuras reproductivas, en los siguientes 15 días la relación FAlFS decrece 

para C/SF y sigue incrementando para C/F, lo que hace pensar en un 

alargamiento de la fase de crecimiento gracias al mejor estado nutricional de las 

plantas fertilizadas, alcanzando finalmente valores similares a los registrados 

inicialmente en los tratamientos control. Es importante destacar que, como es 

lógico esperar, el corte reduce significativamente la FA/FS (5 a 9 veces, 

dependiendo del método), pero a los 60 días la relación es solo 1 a 1.5 veces 

menor. 

 

En síntesis, podemos indicar que la secuencia promedio de la relación FA/FS para 

los cuatro tratamientos en el período de muestreo es la siguiente: 

 

SC/F > SC/SF > C/F > C/SF 

 

Considerando los promedios puede señalarse que para dos de los tres métodos la 

relación FA/FS fue mayor de 1 en todos los tratamientos. Comparando los tres 

métodos de estimación de la fitomasa de raíces, es obvio que el uso de la menor 

unidad de muestreo subestima largamente la FS, ya que la FA fue medida en su 

totalidad. También hay que señalar que al inicio, cuando el corte reduce la FA a su 

mínima expresión (la corona) mientras que la FS se muestrea debajo de la 

macolla la FAlFS es mayor que 1. Este resultado nos sugiere que la FAlFS para P. 

maximum no pareciera ser en ningún momento menor que uno, en neto contraste 



con el comportamiento de las gramíneas nativas de las sabanas estacionales 

neotropicales y otros ecosistemas herbáceos (Sarmiento y Vera, 1977; Sarmiento 

1992). 

 

Por extrapolación directa, en promedio a lo largo del período de muestreo, la 

relación FA/FS presenta valores inferiores a 1 a excepción del tratamiento SC/F. 

Esto nos dice que este método genera una sobrestimación de la FS, ya que es 

imposible creer en un patrón de distribución horizontal homogéneo de las raíces. 

Sin embargo queremos hacer notar que los valores encontrados concuerdan con 

los datos de la literatura para pasturas con Brachiaria dictyoneura (Rao et al. 

1996) y Andropogum gayanus (Bilbao y Medina, 1990), donde se utilizan 

pequeños volúmenes de suelos para el lavado de raíces y luego se extrapola para 

estimar la biomasa de raíces por metro cuadrado. Chacón-Moreno (1992), en 

cambio con este mismo método y para Pmaximum sobre el mismo suelo de 

nuestra experiencia, encuentra valores de FA/FS entre 4.1 y 10.9 para diferentes 

tratamientos de corte y fertilización. 

 

La extrapolación por la distribución horizontal de raíces muestra que la relación 

FA/FS para Pmaximum está alrededor de 4. Esta afirmación se basa en el hecho 

de que para todos los muestreos a los 60 días fue medido el valor real de la FS 

para área de 1 m2 y 20 cm de profundidad (valores en negrita en la Tabla 5.2), así 

como el valor real de la FA también para 1 m2. De los tres métodos este da en 

nuestra opinión los mejores estimados de la FS y por ende de la relación FA/FS a 

lo largo del período de muestreo. 

 

Como conclusión hagamos notar que P. maximum responde muy rápidamente al 

disturbio inducido por la defoliación cuando no tiene limitaciones nutricionales ni 

de agua disponible en el suelo, pues en apenas 15 días después del corte la 

relación FA/FS ya es igual a uno, 15 días mas tarde llega a 2.2, en tanto que al 

cabo de 60 días alcanza una relación mayor a 4, similar a la de los tratamientos 

control. 



5.4 Otras relaciones entre los compartimientos de la fitomasa.  
5.4.1 Relación entre la fitomasa foliar (FF) y de raíces (FRa) 
 
Este índice nos permite evaluar la relación existente entre los dos compartimientos 

morfoestructurales de mayor implicación funcional, donde se realizan los dos 

principales procesos para la producción de biomasa: asimilación de carbono y 

absorción de los nutrientes. 

En las plantas control, la tendencia general para todos los métodos de calcular la 

biomasa de raíces, es una disminución de la relación FF/Fra con el tiempo, luego 

de haber alcanzado un máximo a los 10 días (Tabla 5.3). Esto es debido sin duda 

al rápido crecimiento de la biomasa asimilatoria en detrimento de la FS, hasta 

alcanzar la planta un cierto grado de desarrollo foliar. Pero además, a partir de los 

15 días parece acentuarse la translocación de asimilados hacia la biomasa 

subterránea, disminuyendo en consecuencia las tasas relativas de crecimiento de 

 
 



la biomasa asimilatoria. Por ende la eficiencia del sistema asimilatorio de las 

plantas sin corte aumenta con el tiempo de muestreo, ya que el compartimiento 

hojas disminuye su tasa de crecimiento pero la planta no deja de aumentar su 

biomasa foliar. Para ejemplificar lo dicho anteriormente tomaremos el caso del 

tratamiento SC/SF por el método EX.DHo: al inicio se necesitan 1.52 9 de hojas 

para mantener el funcionamiento o producción de 1 9 de raíces y al final de la 

experiencia apenas 0.98 9 de hojas, representando- un aumento de eficiencia de 

1.6 veces. 

 

En los tratamientos con corte, la relación FF/FRa aumenta ya que el corte eliminó 

todo el aparato asimilatorio, por lo que las plantas parecieran tender a 

restablecerlo lo más rápido posible a expensas de la translocación de asimilados 

almacenados en la FS. El disturbio que genera el corte es tan fuerte que a los 5 

días la FRa es 100 veces mayor que la FF. Lo que realmente impresiona es la 

capacidad de respuesta al disturbio de esta gramínea que a los 30 días, bajo 

condiciones optimas para su crecimiento (C/F), restablece una relación FF/FRa 

similar a la de los tratamientos control, mientras que a las plantas sin fertilizantes 

les lleva apenas 15 días más alcanzar esta relación. 

 

5.4.2 Relación entre la biomasa foliar (BF = B.Hoj) y de sostén (BSos = 
 B.Tal +B.Cor) 
 

En todo momento la relación BF/Bsos, para todos los tratamientos presenta 

valores inferiores a 1 y con una tendencia a disminuir a medida que transcurre el 

tiempo (Tabla 5.4), lo que implica que la biomasa de sostén se va haciendo cada 

vez más importante, incrementando su biomasa al irse lignificando sus estructuras 

(transformación de los tallos en verdaderas cañas). A su vez la biomasa foliar se 

va reduciendo debido a la senescencia y posterior mortalidad de las láminas 

foliares Este razonamiento es válido para los tratamientos con corte una vez que 

los individuos han restablecido la FA cosechada, es decir después de 30 días del 

corte. 



 

BH/Bsos 0 5 10 15 30 45 60 
SCISIF 0,8 0,81 0,74 0,59 0,30 0,27 0,26 
SCIF 0,73 0,62 0,67 0,67 0,26 0,22 0,21 
CISIF  0,04 0,13 0,26 0,89 0,34 0,36 
CIF  0,02 0,13 0,48 0,75 0,34 0,34 

 
Tabla 5.4 Relación Biornasa Asimilatoria/Biomasa de Sostén (BH/Bsos). 

 

Para los tratamientos sin corte observamos que la relación parte de valores 

próximos a 0.89 y 0.73 para disminuir 3.4 veces a los 60 días de muestreo y llegar 

a valores de 0.26 para SC/SF y 0.21 para SC/F. A los 30 días se observa que la 

relación se estabiliza hasta el final del muestreo donde los tallos presentan casi 3 

veces más biomasa que las hojas. El tratamiento fertilizado presenta en todo 

momento más biomasa de tallos que de hoja, lo que indica que el fertilizante en 

plantas no sometidas al corte es destinado mayoritariamente al desarrollo de la 

biomasa de sostén. 

 

La curva de esta relación en los tratamientos con corte presenta un umbral a los 

30 días (0.89 para C/SF y 0.75 para C/F), valores similares a los valores más altos 

en los tratamientos control (0 días). A partir de los 45 días la relación disminuye a 

0.34 y se mantiene constante hasta los 60 días.. Definitivamente el corte induce un 

cambio temporal significativo de la biomasa foliar en detrimento de la biomasa de 

sostén lignificada, ya que los tallos hasta los 45 días son de menor tamaño, más 

tiernos, aplanados y de color verde intenso, es decir entre los 30 y 45 días 

después del corte comienza el proceso de engrosamiento y lignificación de los 

tallos. 

 

El fertilizante en estos tratamientos tiene el mismo efecto que en los tratamientos 

sin corte, ya que los valores de esta relación también son menores, lo que 

reafirma el supuesto que al mejorar la disponibilidad de nutrientes en la planta se 

retrasa la senescencia foliar y la lignificación de las estructuras de sostén. 

 



5.4.3 Relación entre la biomasa reproductiva (BR = B.Rep) y vástagos 
 (BV = B.Hoj + B.Tal + B.Cor). 
 
La tendencia a aumentar la relación BR/BV con el tiempo es clara en los cuatro 

tratamientos (Tabla 5.5). La biomasa asignada a las estructuras reproductivas va 

aumentando hasta llegar a representar 1/3 de la biomasa aérea a los 60 días. Los 

tratamientos sin corte, que al inicio del experimento están comenzando su fase 

reproductiva, alcanzan valores de 0.3 a partir de los 45 días, no existiendo 

diferencias por la aplicación de fertilizante. 

BR/BV 0 5 10 15 30 45 60 

S C IS F 0,01 0,07 0,14 0,18 0,27 0,30 0,28 

SC/F 0,01 0,06 0,13 0,24 0,23 0,29 0,29 

C/SF     0,02 0,19 0,29 

C/F     0,09 0,20 0,33 

 
Tabla 5.5. Relación Biomasa Reproductiva / Biomasa de Vástagos (BRlBV). 

 
En las plantas cortadas la fase reproductiva se inicia a los 30 días después del 

corte siendo más vigoroso el desarrollo de las estructuras reproductivas en las 

plantas fertilizadas. Las plantas cortadas llegan en solo 30 días a las mismas 

proporciones (0.3) que sus homólogas no cortadas, que para ello necesitaron tres 

meses. Esto nos sugiere que el corte por si sólo acelera el proceso reproductivo 

de P maximum, siendo que el máximo esfuerzo es equivalente a 1/3 de la biomasa 

aérea asignada a las estructuras vegetativas. 

 
5.5 Efectos del corte sobre la dinámica de distribución de la fitomasa 
 total 
 
Para analizar los efectos del corte sobre la dinámica de acumulación de la 

biomasa en Pmaximum, dividimos los datos de fitomasa de los 10 

compartimientos y de todos los muestreos del tratamiento con plantas cortadas 

entre el tratamiento sin corte, considerando si están o no fertilizaados, es decir 

C/SF vs SC/SF y C/F vs SC/F. Esta relación la llamamos "Efecto Corte", y puede 

verse para los tratamientos no fertilizados en la Tabla 5.6, en que el Apéndice 5.3 



presenta los resultados en los tratamientos fertilizados, ya que tanto las 

tendencias como los valores son similares. 

 
Lo primero que deseamos resaltar es que todos los valores de la relación Efecto 

Corte para tratamientos sin y con fertilizante son menores que 1 para todos los 

compartimientos (aéreos como subterráneos) a excepción de la N.Cor y los 

primeros valores de R.Cor. Esto nos indica que efectivamente el disturbio corte 

induce una reducción significativa de la fitomasa de los individuos, 

independientemente del estado nutricional de las plantas. Los valores mayores de 

1 que presentan N.Cor y R.Cor se deben a que el corte acelera la senescencia y 

posterior mortalidad de un mayor número de fragmentos de tallos de la biomasa 

remanente, lo que aumenta la necromasa de ambos compartimientos en los 

tratamientos con corte, así como induce el brote de nuevos vástagos. 

 

Los cuatro compartimientos que conforman la fitomasa cosechada incrementan la 

relación Efecto Corte a lo largo del tiempo de muestreo, pero observamos que el 

corte favorece comparativamente una mayor producción de hojas y estructuras 



reproductivas que de tallos, a pesar de que estos últimos poseen la mayor 

asignación de biomasa aérea (g/m2) en todos los tratamientos. Por otra parte se 

nota claramente que solo a partir de los 45 días después del corte, los tallos 

adquieren una importancia comparativamente mayor, indicando que el disturbio 

que ocasiona el corte en la distribución de la FA ha sido compensado por los 

individuos cortados. 

 

En cuanto a la corona, observamos que B.Cor y R.Cor presentan una tendencia a 

disminuir y N.Cor a incrementar la relación Efecto Corte a medida que transcurre 

el tiempo. La disminución de B.Cor y R.Cor puede ser explicada por ser los 

fragmentos de tallos de las plantas control estructuralmente diferentes a los de las 

plantas cortadas, en aquellos esta fitomasa está completamente lignificada (son 

fragmentos de verdaderas cañas) en estos son tallos tiernos. 

 
En relación con la FS puede verse como los tres compartimientos presentan 

diferentes tendencias en la relación Efecto Corte. En B.Riz permanece casi 

constante, mientras que en N.Riz y FRa va disminuyendo. 

 
Podemos observar que el corte afecta con mayor intensidad el patrón de 

asignación de la FA que de la FS, ya que para la FA varía la relación Efecto Corte 

de 0.1 a los 5 días a 0.5 a los 60 días, en cambio la FS va desde 0.9 a los 5 días a 

0.7 a los 60 días, lo que indica una fuerte acumulación de necromasa subterránea. 

Por otra parte el disturbio corte tiende a bajar la relación FA/FS, evidenciando que 

las plantas cortadas mantienen una mayor FS con respecto a la FA que puede 

restablecerse en un periodo de 60 días. 

 
5.6 Efectos de la fertilización sobre la dinámica de distribución de 
 fitomasa total 
 
Con el propósito de evaluar el "Efecto Fertilización" sobre la dinámica de 

distribución de la FA y FS utilizamos una relación similar a la del efecto corte, 

dividiendo los promedios de los distintos compartimientos de los tratamientos SC/F 



Entre SC/SF y de los tratamientos cortados C/F entre C/SF. Observamos que la 

fertilización favorece el aumento de biomasa y de la necromasa de todos los 

compartimientos aéreos y subterráneos, ya que la relación Efecto Fertilización es 

mayor que 1 en todo momento (Tabla 5.7). 

 

 
 



El Efecto Fertilización varía muy poco en los tratamientos control entre el inicio y 

los 60 días, como es el caso en los compartimientos B.Tal, B.Rep, B.Cor y B.Riz. 

Un caso máximo de constancia es B.Hoj que permanece constante (1.2) a lo largo 

de todo el período de muestreo. Los compartimientos N.Pie, N.Cor N.Riz y Ra.cm3 

presentan un comportamiento oscilatorio con tendencia a aumentar al final del 

período de muestreos y el compartimiento R.Cor presenta una tendencia a 

disminuir. Podemos observar que la fertilización ejerce un efecto similar tanto 

sobre la FA como FS, ya que en ambas se observa una disminución hasta los 15 

días para luego aumentar al final del muestreo. Sin embargo hay que resaltar que 

el efecto es 10% mayor en la FA que en la FS, es decir que una mejora en el 

estatus nutricional de las plantas se refleja en una mayor producción de biomasa 

aérea que subterránea. Aunque los valores de los compartimientos subterráneos 

no son menores que 1, como hubiera podido esperarse, son muy cercanos a uno y 

su tendencia es hacia la disminución hasta los 45 días, cuando el efecto del 

fertilizante a cesado (Chacón-Moreno y Sarmiento 1995), para luego aumentar en 

los últimos 15 días. Por lo tanto, podemos destacar que el fertilizante inhibe el 

desarrollo radical, y el hecho de no obtener valores menores que 1 se debe a una 

mayor producción subterránea ocurrida en los últimos 15 días de la fase de 

establecimiento cuando ha cesado el efecto de la primera fertilización y las plantas 

fertilizadas poseen una mayor biomasa aérea y por ende una mayor probabilidad 

de transferir recursos para un mejor desarrollo del sistema radical. Los valores 

muy cercanos a 1 del Efecto Fertilización para la relación FA/FS indican que el 

fertilizante en plantas no cortadas no desplaza la relación hacia una mayor 

producción y acumulación de FA. 

 

En relación con el Efecto Fertilización en los tratamientos con corte puede verse 

como la fertilización influye en la distribución de la biomasa y acelerara la 

reposición de la biomasa aérea. A los 15 días, las plantas fertilizadas tienen el 

doble de la biomasa de hojas y de tallos. Otro hecho que reafirma lo señalado 

anteriormente es que a los 60 días después del corte y la fertilización todos los 

valores de dicha relación para los compartimientos de cosecha son mayores que 



para los tratamientos control. La B.Rep es el compartimiento aéreo mas favorecido 

por la fertilización, ya que en él, el Efecto Fertilización alcanza los valores mas 

altos. 

5.7 Dinámica de las tasas de crecimiento absoluto (G) y relativo (R). 
 

Las tasas de crecimiento relativo en los compartimientos aéreos son mayores en 

las plantas cortadas que en las sin cortar (Figura. 5.5), en tanto que en los 

compartimientos subterráneos no-se observan claras diferencias y al nivel de la FT 

se invierten las tendencias entre tratamientos a los 30 días. Evans (1972) sugiere 

el uso de esta tasa para el análisis comparativo del crecimiento de plantas con 

estructuras y formas diferentes, pero como en nuestro caso evaluamos el efecto 

de los tratamientos sobre el crecimiento de misma especie. Con las tasas relativas 

no se observan diferencias originadas por la fertilización, por tal razón usaremos 

para el análisis del crecimiento las tasas absolutas. 

En la figura. 5.6 se presentan las tasas de crecimiento absoluto para algunos de 

los compartimientos de la biomasa aérea, fitomasa subterránea y total y en el 

apéndice 5.4 (A Y B) las tasas para todos los compartimientos con sus respectivos 

errores. En términos de aumento neto de masa por intervalo de tiempo algunos de 

los aspectos más resaltantes son: 

 

1. Para el compartimiento de biomasa foliar, los valores de G para los cuatro 

tratamientos oscilan entre 0.1 a 3.9 g/día. Los mayores valores para los 

tratamientos controles (entre 2 a 4 g/día) se registran en los primeros 15 

días para luego disminuir a valores menores de 1. En el caso de los 

tratamientos con corte sucede un comportamiento inverso alcanzando su 

máxima tasa de crecimiento a los 30 días con claras diferencias con 

respecto a los tratamientos control. En C/F la tasa se mantiene 

aproximadamente constante presentando al final de la experiencia una tasa 

de crecimiento significativamente mayor (2.7 g/día) que los otros tres 

tratamientos (0.81 g/día). 

 



 

 
 

2. Los tallos presentan valores de G más altos que los demás 

compartimientos aéreos y subterráneos. Para los tratamientos control los 

valores oscilan entre 3.7 Y 28 g/día con el máximo a los 30 días, y para los 

tratamientos con corte entre 0.1 a 13.2 g/día, con un máximo a los 45 días. 

Hay que resaltar que los tratamientos control solo presentan diferencias 



significativas a los 30 días, en tanto que los tratamientos de corte difieren 

entre sí solo a los 60 días. Entre los controles y los tratamientos cortados 

las diferencias son significativas únicamente a los 30 días. 

  

 

3. En relación con las estructuras reproductivas, en los controles no hay 

diferencias a lo largo de todo el período de muestreo. Se observa que el 

proceso reproductivo de los individuos cortados comienza a los 30 días. 

Nótese que la pendiente de la curva de las plantas C/F se incrementa hasta 



Los 60 días, y presenta diferencias significativas con las plantas no 

fertilizadas (C/SF) que en ese muestreo tenían una tasa similar a los 

tratamientos control. 

4. La biomasa de rizomas es el compartimiento que presenta las tasas de 

crecimiento absoluto más bajas a lo largo de todo el período de muestreo y 

para todos los tratamientos, con valores que oscilan entre -0.002 a 0.75 

g/día (el valor negativo es solo para 15 días de C/F). Hasta los 45 días no 

hay diferencias entre las tasas para todos los tratamientos aunque los 

válores para los tratamientos fertilizados tienden a ser mayores, 

observándose diferencias solo a los 60 días entre C/F y C/SF. Entre los 

tratamientos control no se observan diferencias. 

 

5. Las tasas de crecimiento de las raíces oscilan entre 1 y 5 g/día, en los 

controles, valores similares al compartimiento hojas, pero difieren en que 

las mayores tasas se encuentran hacia el fin del período de muestreo. Las 

tasas en las plantas cortadas son menores, incluso con valores negativos 

en los muestreos de 10 y 15 días; el rango de variación es de 1 a 3 g/día, 

con las tasas máximas a los 45 días. A pesar de presentar patrones 

diferentes los tratamientos control de los cortados, la fitomasa de raíces no 

presenta diferencias significativas para ningún tratamiento ni muestreo. 

 

6. Al nivel de la fjtomasa total podemos observar que en términos de aumento 

neto de masa por intervalo de tiempo los tratamientos control no presentan 

diferencias significativas en su crecimiento absoluto. Los tratamientos con 

corte presentan un incremento de G a medida que aumenta el tiempo de 

muestreo, evidenciándose diferencias solo para el muestreo de 60 días, 

donde en C/F alcanza un plateau de alrededor de (23.5  0.007 g/día), 

mientras que en C/SF disminuye a 8.4 ± 0.007 g/día. Si comparamos los 

tratamientos control con los cortados podemos observar que solo se 

presentaron diferencias significativas a los 15 y 30 días; a los 45 días no 



hay diferencias entre tratamientos y a los 60 días existen diferencias de C/F 

con SC/SF y C/SF, pero no con SC/F. 

 

5.8 Dinámica de la producción (P). 
 
La producción para los distintos compartimientos aéreos y subterráneos con sus 

respectivos errores se presenta en la figura 5.7 y en el apéndice 5.5 (A Y B). Los 

aspectos más importantes a resaltar son: 

1. En líneas generales los tratamientos control presentaron mayor producción 

total que los tratamientos con corte. En los tratamientos control la 

fertilización aumenta la producción a partir de los 15 días, mientras en los 

tratamientos con corte el efecto de la fertilización se observa en el período 

entre 45 y 60 días. 

 
2. El compartimiento hojas es el único donde a partir de 30 dias la producción 

de los tratamientos con corte es mayor que los controles y a los 60 días se 

observa una marcada diferencia del C/F del resto de los tratamientos. 

 
3. En la producción de tallos se observa desde el inicio claras diferencias 

entre los tratamientos control y con corte. Además se nota muy bien el 

efecto del fertilizante en las plantas no cortadas que a partir de los 15 días 

de su aplicación aumenta la pendiente de la curva alcanzando un plateau 

alrededor de 773 ± 97 g/m2 muy superior al SC/SF (550 ± 14 g/m2). Este 

efecto se observa en las plantas cortadas a partir de los 45 días. 

 
4. La producción de rizomas es similar para los cuatro tratamientos y solo se 

observan diferencias significativas a los 60 días donde ambos tratamientos 

con fertilización producen más rizomas que los no fertilizados, llamando la 

atención el gran aumento en la producción en C/F. 

 

5. En relación con las estructuras reproductivas observamos que el corte 

afecta significativamente su producción. La fertilización en los tratamientos 



control genera diferencias a partir de los 45 días, para C/F el período de 

muestreo no fue suficiente para alcanzar su máximo esfuerzo reproductivo 

y su producción a los 60 días es similar a SC/SF. 

 
 

 

6. En los tratamientos con corte la fertilización no afecta el comportamiento 

productivo radicular de los individuos en ningún momento de la experiencia, 

pero si observamos que el corte induce una disminución de la producción 

radicular en los primeros 15 días de muestreo. En los tratamientos control la 



fertilización mantiene constante la tasa de producción (observar la 

pendiente de la curva) para SC/F y al final de la experiencia su biomasq 

sigue incrementando, ya que no se estabiliza su producción como ocurre en 

SC/SF. 

 
7. El comportamiento de la fitomasa total es muy similar a la descrita para el 

compartimiento tallos. Llama la atención, lo productiva que es esta 

gramínea, ya que sin limitaciones hídricas ni nutricionales durante el 

período favorable al crecimiento (8 meses) la producción anual es de 82,1 

t/ha.año (SC/F). En el otro extremo, plantas sometidas a disturbio con 

limitaciones nutricionales pero no hídricas (C/SF) produce 2.8 veces menos, 

es decir 31,9 t/ha.año (Tabla 5.8). 

 
Al eliminar la competencia por los recursos (espacio, agua y nutrientes) vemos 

que la producción de fitomasa total ha sido incrementada significativamente, que 

el corte disminuye la producción a la mitad aproximadamente y el fertilizante la 

incrementa en un 30%. El porcentaje del material cosechado es similar para los 

tratamientos control pero para los individuos cortados disminuye para C/SF y 

aumenta para C/F. Como era de esperar, los porcentajes de la biomasa en 

láminas foliares son mayores en los tratamientos sin fertilizante ya que el peso 

foliar es también mayor, debido a un mayor grado de escleromorfismo inducido por 

el estrés nutricional de los suelos oligotróficos, aunado a una inversión mayor en 

biomasa de tallos de los tratamientos fertilizados. 

 
5.9 Índicede área foliar (IAF) y peso foliar específico (PFE). 
Las plantas sin corte presentan mayores valores de IAF que las plantas con corte, 

además la fertilización induce una mayor expansión foliar (Figura 5.8). 



Las tendencias de las curvas para los tratamientos control son similares y con 

valores que oscilan entre 1.25 y 2.5 m2/m2, el efecto del fertilizante se observa en 

el período de 15 a 45 días después de la fertilización con diferencias significativas. 

 
 

Las plantas cortadas y fertilizadas a los 45 días igualan sus valores de IAF a los 

tratamientos control. Observamos que la tendencia de las curvas para los 

tratamientos con corte son similares hasta los 45 días con diferencias significativas 

a partir de los 15 días. El IAF para las plantas fertilizadas sigue aumentando hasta 



alcanzar los mayores valores reportados (2.87 m2/m2) aunque no hay diferencias 

con SC/F a los 60 días. En cambio, las plantas C/SF disminuye el IAF presentando 

diferencias significativas con los tres tratamientos restantes. 

 
El PFE de las plantas sin corte es significativamente mayor (alrededor de 75 g/m2) 

que para las plantas cortadas. El fertilizante no producen cambios significativos en 

el PFE de las plantas no cortadas a lo largo de todo el ciclo de muestreo. En 

cambio en las plantas cortadas si, se observa el efecto del manejo sobre dicho 

parámetro, el fertilizante disminuye significativamente el PFE en los primeros 15 

días, para luego aumentar progresivamente hasta alcanzar un plateau a los 30 

días entorno de 48 g/m2, valores similares a el tratamiento C/SF. A los 60 días el 

tratamiento C/SF iguala los altos valores de los tratamientos sin corte. 

 
5.10 Tasa de asimilación neta (TAN) 
 
Tres diferentes parámetros fueron utilizados para el calculo de la TAN en función 

de la FT y la BA (Figura 5.9), con la finalidad de evaluar la influencia del área 

foliar, peso foliar y peso foliar especifico en explicar el patrón de la asimilación 

neta de P. maximum bajo diferentes formas de manejo, es decir las diferencias se 

deben al tamaño (área o peso) del aparato fotosintético o a su actividad. 

 
La TAN fue calculada usando el peso de la BA, como se calcula normalmente en 

los trabajos ecofisiológicos y agronómicos, ya que no evalúan la fitomasa 

subterránea, lo que indiscutiblemente conduce a una subestimación de la TAN. 

Por tal razón, dicha tasa se calculó en función del peso total (aérea + subterránea) 

de los individuos, encontrando mayores valores. La diferencia entre ambas nos 

permite estimar la TAN subterránea, que en realidad es una medida de la tasa de 

translocación neta (TTN) de asimilados de la parte aérea a la subterránea. 

 
El rango de oscilación encontrado para la TAN en función del área foliar fue entre 

0.30 a 2.29 mg/cm2 hoja*día para la FT y de 0.21 a 1.63 mg/cm2 hoja*día para la 

BA. Las curvas tienen un comportamiento similar en forma de campana con un 



máximo a los 30 días, excepto para C/SF que fue a los 15 días. Por lo tanto no se 

puede apreciar diferencias entre los distintos tratamientos. 

 

 
 

Cuando evaluamos la TAN en función del peso foliar, estamos estimando la 

ganancia neta de carbono de la hoja y no la ganancia potencial como lo refleja el 

área foliar (Lambers et al. 1998). Por tal razón, observamos una clara 



diferenciación en la dinámica de asimilación neta originada por la forma de manejo 

separándose las curvas (con menores valores) de los individuos sin corte de los 

cortados. El rango de oscilación encontrado para la TAN-FT fue entre 45 2 a 249.3 

mg/ghoja*día y de 88.0 a 621.3 mg/ghoja*día para los tratamientos sin y con corte 

respectivamente. Y para la TAN-BA fue entre 28.7 a 209.4 mg/ghoja*día y de 50.9 

a 578.4 mg/ghoja*día. No se observan diferencias originadas por el fertilizante 

entre tratamientos homólogos, a excepción del punto final (60 días) para C/F. 

 

La TAN en función del peso foliar específico nos permite comprender mejor la 

influencia del manejo (corte y fertilización) sobre dicha tasa. Con la TAN-PFE se 

aprecia mejor el efecto del corte en los primeros 30 días, los altos valores de TAN-

PFE obtenidos para los tratamientos con corte se debe a que en este período las 

plantas presentan un IAF muy pequeño. Lo que implica que el corte estimula la 

movilización de las reservas subterráneas destinadas al crecimiento, 

confundiéndose de este modo la TAN con el uso de las reservas o proceso de 

translocación de la biomasa subterránea a la aérea. 

Observamos dos patrones diferentes de la dinámica de la TAN dependiendo del 

corte. Los tratamientos sin corte presentan curvas en forma de campana con un 

máximo a los 30 días y un rango que oscila entre 103.9 a 543.6 g/(ghoja/m2 

hoja)*día para FT y de 65.9 a 456.6. g/(ghoja/m2 hoja)*día para BA. En cambio, los 

tratamientos con corte presentan una curva sigmoidal con los valores más bajos 

inmediatamente después del corte y los máximos a los 45 días. El rango de 

valores esta entre 22.6 a 539.3 g/(ghoja/m2 hoja)*día para FT y de 41.4 a 422.6 

g/(ghoja/m2 hoja)*día para BA. 

La TAN-PFE resalta mejor las diferencias por el efecto del fertilizante entre los 

tratamientos. Los tratamientos sin corte presentan diferencias significativas en el 

período de 30 a 45 días y los con corte desde los 30 a 60 días después de su 

aplicación. 

Por diferencia entre TAN-FT y TAN-BA calculamos la TTN en función del peso 

foliar especifico, que es nuestro mejor estimador de dicha relación (Figura 5.10). 



Podemos observar que en las curvas para los tratamientos controles todos los 

valores son positivos y la dinámica de la relación con igual tendencia; el fertilizante 

genera diferencias entre los tratamientos a partir de los 30 días, siendo mayores 

las tasas para SC/F. El rango de valores para dichos tratamientos esta entre 31.7 

a 133.2 g/(g hoja/m2 hoja)*día, valores que indican que del 30 a 24.5 % de TAN 

total es destinado al crecimiento del sistema subterráneo 

En la dinámica de TTN para los tratamientos con corte encontramos valores 

negativos en los primeros 15 días de muestreo, lo que evidencia la significativa 

contribución de FS por translocación de reserva al crecimiento de la parte aérea, 

representando el 45.4% de la TAN-FT. A partir de los 15 días las tasas se hacen 

positivas y se incrementan rápidamente hasta alcanzar valores similares a los 

tratamientos control a los 30 días, el tratamiento C/F sigue incrementando su tasa 

mientras C/SF detiene su incremento. El rango de valores positivos para dichos 

tratamientos esta entre 15.5 a 121.3 g/(ghoja/m2hoja)*día, valores que representan 

del 37.5 a 28.7% de TAN total es destinado al crecimiento del sistema 

subterráneo. 

Es importante señalar que los tratamientos fertilizados al final del período de 

muestreo invierten mayor cantidad de recursos en el desarrollo de su sistema 

subterráneo. 

 



Capítulo VI: Dinámica de la Acumulación de Nitrógeno en el 
            Subsistema Planta 
 
6.1. Concentración de nitrógeno ( %N ). 
 
En las Tablas 6.1 (A Y B) se presentan las concentraciones de nitrógeno en todos 

los compartimientos morfoestructurales de las plantas en los 4 tratamientos en 

estudio. Se observan diferencias significativas para las concentraciones de 

nitrógeno en las distintas estructuras aéreas y subterráneas (Tabla 6.2), como 

consecuencia del corte y la fertilización, es decir marcados patrones tendencia les 

entre compartimientos y tratamientos. 

 
En cuanto a la dinámica temporal de la concentración de nitrógeno en los cuatro 

tratamientos, queremos resaltar los siguientes aspectos: 

 
1. En el tratamiento SC/SF las concentraciones de nitrógeno disminuyen a lo 

largo del tiempo (desde el inicio hasta los 60 días) en todos los 

compartimientos aéreos. Esta tendencia decreciente es menos marcada en 

los compartimientos subterráneos; en efecto, hasta los 10 días continúan 

aumentando las reservas de nitrógeno en rizomas y raíces, luego se 

mantienen o disminuyen lentamente. Es decir, considerando la disminución 

en la concentración de nitrógeno como parte del proceso natural de 

senescencia o envejecimiento, las raíces tardan mas tiempo que las hojas 

en envejecer, y este proceso de senescencia comienza primero en las 

raíces mas profundas. En todos los compartimientos en las plantas control 

el patrón general es entonces similar, es decir una neta disminución en las 

concentraciones de nitrógeno a lo largo del tiempo de muestreo, indicando 

un envejecimiento relativo de todas las estructuras o tejidos vegetales, así 

como un factor de dilución del nitrógeno por expansión de los tejidos. Por 

supuesto que esto no implica que hayan dejado de producirse hojas 

nuevas, pero si que los valores de las concentraciones de nitrógeno están 

determinados por la preponderancia 



 

 

 
 

 

 

 



 

 

 

 
 

 

 

 

 



de hojas viejas, y la misma observación es válida para las demas estructuras 

vegetales, incluyendo las reproductivas. 

 
 

2. En plantas no cortadas y fertilizadas (SC/F), el fertilizante nitrogenado 

conduce a un incremento inicial en las concentraciones de nitrógeno en 

todos los compartimientos, para luego disminuir notoriamente en las 

estructuras aéreas (llegando a los 60 días a concentraciones iguales o 

menores que los valores iniciales). En los rizomas en cambio el incremento 



se mantiene, aunque a los 45 días comienza también a disminuir la 

concentración de nitrógeno. En las raíces, luego de un fuerte incremento 

inicial la disminución es más lenta, de modo que las concentraciones finales 

resultan mayores que las iniciales. Como vemos, el patrón general es un 

incremento inicial significativo de las concentraciones de nitrógeno en las 

plantas, las que se mantienen hasta 15 días después de la aplicación del 

fertilizante, para luego disminuir a niveles similares a las plantas SC/SF. Lo 

que nos indica que el efecto del fertilizante de aumentar las 

concentraciones de nitrógeno solamente es detectable hasta 30 ó 45 días 

después de su aplicación en el suelo. 

 
3. Los tratamientos con corte, al eliminar casi la totalidad de la fitomasa aérea 

dejando únicamente la corona, inducen un nuevo crecimiento que 

rejuvenece los órganos aéreos, lo que implica una mayor concentración de 

nitrógeno en los mismos. El incremento en hojas y tallos es altamente 

significativo, con concentraciones de nitrógeno dos a tres veces superiores 

a sus homólogos no cortados (Figura 6.1). El patrón es por supuesto 

diferente en los órganos subterráneos, afectados sólo indirectamente por el 

corte de las partes aéreas (Figura 6.2). Así en los rizomas, las 

concentraciones permanecen relativamente constantes y similares a los 

tratamientos anteriores. Las raíces superficiales en cambio mantienen 

concentraciones de nitrógeno menores, con una tendencia inicial a 

aumentar hasta los 15 días y luego disminuir hasta el último muestreo; 

comportamiento completamente opuesto a las raíces de 10 a 20 cm de 

profundidad. Esta diferencia de comportamiento en función de la 

profundidad de las raíces nos sugiere una transferencia vertical del recurso. 

Como tendencia general, en estos tratamientos se produce un incremento 

sostenido de las concentraciones de nitrógeno hasta los 30 días, 

duplicándose los valores iniciales, para luego comenzar la declinación 

natural de las concentraciones de nitrógeno por senescencia, hasta los 60 

días, aunque los valores finales resultaron ligeramente mayores en las 

plantas fertilizadas. 



 
 

4. El efecto del corte es más duradero en las nojas (Figura. 6,1), donde se 

mantienen altas concentraciones de nitrógeno todo el tiempo, 

independientemente del factor fertilización, aunque al igual que en las 



estructuras de sostén se produce una rápida declinación de las 

concentraciones de nitrógeno aun en las plantas fertilizadas. 

 

 
 



5. Los menores valores y pequeños cambios observados en las 

concentraciones de nitrógeno en las raíces superficiales del tratamiento 

C/SF pueden ser interpretados como resultado de un equilibrio dinámico 

entre el aumento de la proporción de raíces muertas, que retranslocan su 

nitrógeno durante la senescencia disminuyendo así la concentración de 

nitrógeno, y el crecimiento de nuevas raíces inducido por la defoliación. En 

el tratamiento C/F esta situación se ve enmascarada por acción del 

fertilizante, ya que debido a la mayor disponibilidad de nitrógeno en el suelo 

se incrementa la eficiencia de la absorción (Figura 6.2). 

 

6. El comportamiento de la concentración de nitrógeno en las raíces más 

profundas en los dos tratamientos con corte nos confirma la secuencia 

acelerada de retranslocación-senescencia-mortalidad en los primeros 15 

días después del corte, con un significativo crecimiento de nuevas raíces a 

partir de los 30 días en el tratamiento C/SF y de los 15 días en C/F. 

Evidencias que confirman la hipótesis de un proceso de autopoda del 

sistema radical después del corte, cuando está ocurriendo un explosivo 

crecimiento aéreo. 

 
7. Algunos de los efectos más notorios del fertilizante son que las 

concentraciones de nitrógeno de los individuos fertilizados son mayores, 

dllrante todo el tiempo y en todos los compartimientos, que en las plantas 

sin fertilizar y este aum~nto de las concentraciones de nitrógeno permanece 

durante mas tiempo. 

 

8. Para todos los tratamientos, tanto la necromasa aérea como la de rizomas 

muestran concentraciones de nitrógeno muy inferiores a las estructuras 

homólogas vivas, sugiriendo una importante retranslocación durante el 

proceso de senescencia. La fertilización origina una materia vegetal viva, 

senescente y muerta, de mejor calidad nutricional. Además es interesante 

observar que la retranslocación es proporcionalmente mayor en las plantas 

fertirrzadas que en las sin fertilización, de este modo se aprovecha y 



almacena el nitrógeno del fertilizante para el crecimiento futuro. Es decir las 

plantas fertilizadas, reutilizan eficientemente el nitrógeno adicional provisto 

por el fertilizante. Por otra parte, el corte interrumpe la retranslocación 

desde los órganos aéreos al eliminar súbitamente la biomasa, sin dar 

tiempo a la removilización gradual del nitrógeno (puede verse que las 

concentraciones de nitrógeno son mayores en los tratamientos con corte 

que sin corte). 

 

Con la finalidad de resaltar la dinámica del comportamiento del nitrógeno 

estructural (poco movilizable), y del metabólico (más móvil), dentro de los distintos 

tejidos vegetales, presentamos en la Tabla 6.3 las variaciones máximas de las 

concentraciones de nitrógeno durante el periodo de muestreo para los distintos 

compartimientos morfoestructurales en los cuatro tratamientos. Esta variación fue 

calculada como la diferencia entre el valor mas alto (valor resaltado en la Tabla 

6.1) y el valor al final del muestreo (60 días). Un valor cero indica que el 

compartimiento en dicho período no está acumulando nitrógeno. Las variaciones o 

disminuciones de las concentraciones de nitrógeno son mayores en los 

compartimientos aéreos que en los subterráneos (FA vs FS), variaciones 

acrecentadas en primer lugar por el corte y reforzadas por la fertilización. Dentro 

de los compartimientos aéreos observamos que las mayores disminuciones se 

presentan en tallos, coronas y estructuras reproductivas auxiliares (es decir, todo 

lo reproductivo que no sean los granos) y en un orden menor en hojas En los 

compartimientos subterráneos las variaciones son mayores en las raíces 

profundas (10 a 20 cm) que en las raíces superficiales (0 a 10 cm) y en los 

rizomas. Estas variaciones reflejan que el nitrógeno tiene un uso mas prolongado 

en las estructuras que no son de sostén, como hojas, rizomas y raíces, es decir en 

las estructuras metabólicamente más activas. 

 

Estas disminuciones de concentración de nitrógeno en los compartimientos aéreos 

vivos pueden asimilarse al proceso de envejecimiento o senescencia de los 

tejidos. Además, tanto en los tallos como en las estructuras auxiliares 



reproductivas se suma el hecho que sus tejidos están dominados por células con 

gruesas paredes celulares y pobres en nitrógeno, característica propia de los 

tejidos y estructuras de sostén. En las láminas foliares la disminución de la 

concentración de nitrógeno ligada a la senescencia foliar debe implicar un mayor 

escleromorfismo (medido por el peso foliar específico), así como menores tasas 

de asimilación (ver Figura 5.9). 

 
Por último, queremos destacar que los flujos internos de retranslocación del 

nitrógeno al nivel de toda la biomasa aérea son mayores y más rápidos en los 

tratamientos con corte, y la fertilización acrecienta las cantidades de nitrógeno que 

pueden ser posteriormente reutilizadas por la planta (Tabla 6.4). 

 

 
 



6.2. Acumulación de nitrógeno en la fitomasa (gN/m2). 
 
En las Tablas 6.5, aparecen los resultados de acumulación de nitrógeno en todos 

los tratamientos, expresados en gN/planta, lo que de acuerdo al diseño 

experimental utilizado equivale a gN/m2. Y en las Tablas 6.6 y 6.7-A Y B, se 

presentan las diferencias estadísticas por Anovas de dos y tres factores para los 

distintos compartimientos aéreos y subterráneos, tratamientos y muestreos. Las 

plantas acumulan nitrógeno a lo largo de los 60 días en todos los compartimientos 

vivos aéreos (excepto la corona), en los subterráneos, e inclusive en la 

necromasa. Sin embargo la acumulación (gN/m2) es mayor en las estructuras 

aéreas (FA) que en la fitomasa subterránea (FS-m2). 

 
Las plantas que no fueron cortadas acumularon una mayor cantidad de nitrógeno 

que sus homólogas con corte, y estas cantidades fueron aun mayores en los 

tratamientos con fertilización, las diferencias son significativas en todos los 

muestreos (Tabla 6.6). Así vemos que en SC/SF las plantas alcanzaron los 14.2 ± 

0.2 gN/m2 vs 7.7 ± 0.6 gN/m2 en C/SF en tanto que en SC/F acumularon 20.7 ± 

0.8 gN/m2 vs 13.2 ± 0.4 gN/m2 en C/F. Ahora bien, estas cantidades corresponden 

a un incremento relativo casi cuatro veces mayor en las plantas cortadas que en 

sus homólogas sin corte (Tabla 6.5.b). 

 

Como era de esperar, el nitrógeno se distribuye diferencialmente entre los 

compartimientos morfoestructurales, presentando el siguiente orden de 

importancia para los tratamientos sin fertilización al final del periodo muestreal: 

 

Sin Corte: B.Rep=B.Tal > B.Hoj > Ra > B.Riz > B.Gor = R.Gor > Necro > N.Riz 
Con Corte: B.Rep > B.Hoj > B.Tal > Ra > B.Riz = B.Gor = R.Gor > Necro > 
N.Riz 
 

Los tratamientos con fertilizante tienen el mismo orden señalado con la excepción 

que las cantidades de nitrógeno, en la necromasa son mayores que en la corona. 

 



 
 

 



 
 

 

 



 

 

 
 

 

 

 

 



 

 
 

 

Las plantas testigos (SC/SF) presentaron un incremento relativo aproximadamente 

igual en las plantas aéreas y subterráneas, multiplicandose por 3.5 el contenido 

inicial (Tabla 6.8). Dentro de la biomasa aérea, el mayor incremento relativo ocurre 

en tallos y estructuras reproductivas (3.9 y 71 veces respectivamente), en tanto las 



hojas incrementan 1.7 veces su nitrógeno total. Los rizomas por su parte 

acumulan 3.7 veces su contenido inicial y las raíces 3.4 veces (Figuras 6.3 y 6.4) 

 
 
 
La acumulación de nitrógeno en las estructuras de sostén (tallos y estructuras 

reproductivas auxiliares) es debida al gran incremento en biomasa, ya que las 

concentraciones de nitrógeno en las mismas disminuyen significativamente. 



Aunque el Incrememo en la olomasa foliar es menor, basta para sobrecompensar 

la disminución en concentración de nitrógeno, de manera que la cantidad total 

aumenta, pero como ya vimos en menor grado que en las estructuras de sostén. 

En los rizomas se produce un notable incremento en biomasa y una ligera baja en 

la concentración de nitrógeno de manera que la cantidad de nitrógeno acumulada 

registra un aumento mayor que en cualquier otro órgano vegetativo de la planta. 

 

 
 

El tratamiento SC/F muestra tendencias similares al testigo SC/SF pero con 

cantidades acumuladas significativamente mayores, particularmente en la 

necromasa y en menor grado en la biomasa de la corona. Un aporte extra de 

nitrógeno al suelo de 15 gN/m2 condujo en 60 días a una acumulación de 

nitrógeno en la planta de 20.7 gN/m2, o sea 6.6 gN/m2 mas que en el testigo no 

fertilizado (14.1 gN/m2), lo que implica un aprovechamiento del nitrógeno del 

fertilizante del 44%, suponiendo que todo el nitrógeno extra acumulado proviniese 

de la urea añadida. 

 
El nitrógeno extra incrementó la acumulación en la FA algo mas que en el testigo 

sin fertilizar (3.8 veces), pero sí tuvo un gran efecto sobre la FS, la que incrementó 

su nitrógeno en 5 veces. Es decir, la FS mostró una acumulación relativa de 

nitrógeno mucho mayor que en el tratamiento testigo, lo que indica que sin mismo  



Limitaciones en la oferta de nitrógeno en el suelo, el sistema subterráneo lo 

acumula en mayor proporción que las partes aéreas. 

 

 
 

 

 



Entre los compartimientos aéreos, las hojas incrementaron su nitrógeno en 1.8 

veces en SC/F, lo que nos difiere significativamente del testigo sin fertilizante. Lo 

 

 
 



mismo puede decirse de los tallos que se comportan en forma similar en los dos 

tratamientos sin corte. Los rizomas en cambio acumulan mucho mas nitrógeno 

(6.2 veces el inicial) que en el no fertilizado, lo mismo sucede con las raíces (5.6 

veces), lo que se traduce en el mayor incremento del nitrógeno en la biomasa 

subterránea, ya señalado anteriormente. 

 

Vemos así como el corte induce un significativo incremento relativo de la 

acumulación de nitrógeno en la FA en relación a la FS (del orden de 6 a 8 veces 

mayor). Este gran incremento en parte proviene de la removilización del nitrógeno 

de la FS, ya que su incremento relativo es menor que sus homólogos no cortados 

(2.6 vs 3.5 sin fertilización y 3.7 vs 5.7 con fertilización). 

 

Dentro de la biomasa aérea de las plantas no fertilizadas (C/SF), el mayor 

incremento ocurre en hojas (63.5 veces), seguidas por los tallos y estructuras 

reproductivas (36 y 39.5 veces respectivamente), en tanto que el resto de los 

compartimientos aéreos (vivos y muertos) presentaron incrementos menores, 

ligeramente por encima de los mostrados en el tratamiento SC/SF. Para los tres 

compartimientos subterráneos los incrementos relativos son similares y menores 

que para SC/SF y C/F. La acumulación de nitrógeno en las estructuras aéreas se 

debe principalmente al aumento súbito y sostenido en la concentración de 

nitrógeno, lo que le permite a la planta defoliadas mantener altas tasas de 

asimilación y de este modo reponer rápidamente la superficie asimilatoria 

sustraída por el corte. 

 

El tratamiento C/F presentó en todos sus compartimientos un patrón de 

acumulación de nitrógeno similar al del C/SF, pero con cantidades mayores y con 

un menor aprovechamiento del nitrógeno del fertilizante (37%). Es impresionante 

el incremento de nitrógeno en las hojas (130 veces) en relación con cualquier otro 

compartimiento aéreo o subterráneo, no obstante, también los tallos y las 

estructuras reproductivas incrementaron muy significativamente su nitrógeno, 52,6 

y 11,6 veces respectivamente; mientras que la corona se mantuvo dentro de los 



valores obtenidos en los demás tratamientos y el nitrógeno de la necromasa se 

incrementó significativa mente (10.8 veces). La fertilización favoreció asimismo el 

incremento de nitrógeno en los rizomas vivos y en las raíces. 

 

6.2.1. Porcentajes de la acumulación de nitrógeno. 
 
En la Figura 6.5. podemos evaluar la dinámica de acumulación de nitrógeno para 

los diferentes compartimientos morfoestructurales de la planta a lo largo del ciclo 

muestreal en términos de su importancia relativa. Observamos que el fertilizante 

independientemente del corte, se distribuye proporcionalmente en todas las 

estructuras, ya que existe una gran similitud en los porcentajes obtenidos entre 

ambos pares de tratamientos (SC/SC vs SC/F Y C/SF vs C/F) a lo largo de todo el 

periodo de estudio, es decir en líneas generales, no se evidencia una estructura 

que funcione como reservorio de nitrógeno cuando este nutriente esta en exceso 

en el suelo. 

 

Para los tratamientos sin corte podemos señalar el siguiente orden de importancia 

de sus estructuras morfoestructurales frente a la acumulación del nitrógeno: 

 

Al Inicio: Hojas >Tallos » Raíces > Corona > Necro > Rizoma > Rep 

15días: Hojas >Tallos> Rep> Raíces > Corona > Necro = Rizoma  

60 días: Rep = Tallos> Hojas > Raíces > Corona = Necro > Rizoma 

 

 

Las laminas foliares son el compartimiento que más decrece, de 50 a 24% en solo 

60 días, en función del incremento del nitrógeno en las estructuras reproductivas, 

de 1.4 a 28%; es decir un incremento del 26.6%. Mientras que en los demás 

compartimientos, tanto aéreos como subterráneos, los porcentajes permanecen 

relativamente constantes a lo largo de todo el periodo. Resalta el hecho que al 

final del muestreo en el tratamiento fertilizado, el nitrógeno tiende a ser acumulado 

en la biomasa subterránea, ya que un incremento del 1 % en rizomas y del 4% en 

raíces es significativo para dichas estructuras. 



 

 
 

 

 

 



El corte cambia bruscamente las importancias relativas dentro de la planta, 

haciendo de las raíces y del remanente de tejido aéreo (corona) sus principales 

reservaríos, como observamos en el siguiente orden relativo: 

 

Al inicio: Raíces > Corona » Rizomas > Necro 

15 días: Raíces > Hojas > Corona > Rizomas > Necro 

60 días: Hojas = Rep > Tallos > Raíces > Corona > Rizomas = Necro 

 

Las raíces y la corona decrecen su importancia relativa (de 44 a 12.5% y 39 a 15% 

respectivamente) a medida que las estructuras aéreas se restablecen, ya que en 

solo 30 días tanto las hojas como los tallos tienen porcentajes similares a las 

plantas no cortadas al inicio (42 y 21%, respectivamente) y al cabo de 60 días los 

porcentajes prácticamente se restablecen (Ver Apéndice 6.1) 

 

6.3 Dinámica de las tasas de acumulación del nitrógeno (mgN/día). 
 
Con la finalidad de evaluar los cambios temporales en las cantidades de nitrógeno 

acumuladas en los diferentes compartimientos morfofuncionales (de asimilación, 

de sostén, de almacenamiento, de absorción y de reproducción) a lo largo de los 

60 días de muestreo, presentamos las tasas de acumulación expresadas en 

mgN/día (Figura. 6.6). La tasa de acumulación (TAcu) fue calculada de la siguiente 

manera: 

 

TAcu = [(N (tn) –N (tn-1)) / (tn –t (n-1)] * 1000 

 

Donde, N es la cantidad de nitrógeno en gN/m2 y t es el tiempo en días. Los 

valores negativos nos indican que durante ese periodo de tiempo el 

compartimiento estuvo exportando nitrógeno hacia otros órganos (también es 

posible que haya pérdidas por pluviolavado desde las partes aéreas, como 

discutiremos mas adelante) (Ver Apéndice 6.2) 

 

 



 
 

 

 

 



En las hojas, de los dos tratamientos sin corte (SF \ F), las tasas absolutas de 

acumulación pasaron de un máximo inicial de 58 \ 160 mg/día en los primeros 5 

días, a 19 \ 0.5 mg/día, entre los 15 y 30 días, ya 15 \ -14 mg/día en los últimos 15 

días del período de muestreo. En los tallos la acumulación es más irregular 

manteniendo tasas iniciales no muy diferentes que las de las hojas de 42 \ 155 

mg/día en los primeros 5 días a 39 \ -12 mg/día en los últimos 15 días, pero con un 

máximo de 76 \ 212 mg/día entre 15 y 30 días, con un fuerte descenso a 59 

mg/día entre 5 y 15 días, en las plantas fertilizadas. En la biomasa reproductiva se 

dan las tasas más altas de acumulación. En contraposición, los rizomas y las 

presentaron tasas son bastante inferiores y sin mayores cambios temporales, 

aunque fueron mayores en el tratamiento fertilizado. Hay que resaltar que el 

descenso de la Tasa de acumulación en los compartimiento Tallos, Hojas, 

Rizomas y Raíces en el período de 5 a 15 días, se relaciona con un significativo 

incremento en la biomasa reproductiva para SC/F en el mismo periodo y 15 días 

después para SC/SF. 

 

Por su parte en ambos tratamientos con corte (SF \ F), las hojas incrementaron 

drásticamente sus tasas de acumulación pasando de 7 \ 5 mg/día en los primeros 

cinco días (este lento arranque seguramente a expensas del N subterráneo), a 

valores máximos de 100 \ 111 mg/dia entre los 15 y 30 días, para luego disminuir 

sostenidamente en los 30 días restantes a 13 \ 32 mg/día. Los tallos presentan 

curvas similares pero con menores valores máximos (53 \ 65 mg/día) alcanzados 

en el periodo de 15 a 30 días. En la biomasa reproductiva las mayores tasas se 

presentan al final del periodo de muestreo (76 \ 127 mg/día), comenzando con 

fuerza el proceso a los 30 días después del corte en el tratamiento fertilizado (24 

mg/día) en relación con el tratamiento no fertilizado (4 mg/día). 

 

Es muy interesante resaltar con mayor detalle el comportamiento similar de las 

estructuras subterráneas (rizomas y raíces) en estos tratamientos con corte, el que 

ejemplificaremos con las raíces. En los primeros cinco días las raíces acumularon 

nitrógeno (7 \ 15 mg/día) con tasas mayores que los compartimientos aéreos; en 



los siguientes 10 días decrecen significativamente sus tasas a valores negativos (2 

\ -6) y se disparan las tasas aéreas (es decir hay removilización de las reservas de 

nitrógeno desde las raíces a las hojas), seguido de un leve incremento de las 

tasas en los 45 días restantes hasta alcanzar valores de 3 \ 8 mg/día, incremento 

que no se corresponde con los fuertes descensos de las respectivas tasas en los 

compartimientos aéreos. Para explicar este patrón se pueden adelantar diferentes 

hipótesis, o bien que sale nitrógeno del sistema planta vía dispersión de semillas o 

por pluviolavado o por descomposición, o que hay removilización hacia las raíces, 

o que el nitrógeno absorbido permanece preferentemente en los órganos 

subterráneos. Discutiremos estas hipótesis en el capítulo 7 (Funcionamiento del 

sistema planta-suelo). 

 

A nivel de la FA, observamos que la fertilización incrementa significativamente las 

tasas de acumulación de nitrógeno, con un mayor efecto en las plantas no 

cortadas. El corte incrementa las tasas en los primeros 30 días, después se 

alcanzan valores similares a las plantas no cortadas, tasas que se mantienen 

constantes por los últimos 30 días en el tratamiento C/F, gracias a las mayores 

concentraciones de nitrógeno (fertilizante) almacenado en unas estructuras 

renovadas por el corte, donde estas mayores concentraciones retrasan el proceso 

de senescencia. En los otros tres tratamientos restantes las tasas finales son 

inferiores y muestran un brusco declive. 

 

En la FS, el corte reduce las tasas de acumulación de nitrógeno en los primeros 

15 días, alcanzando los valores más negativos, lo que sugiere una movilización de 

las reservas subterráneas de nitrógeno para compensar las demandas de la 

producción aérea; en los siguientes 15 días las tasas se recuperan para seguir 

aumentando hasta el final del muestreo para el tratamiento fertilizado y declinar a 

los valores iniciales en el tratamiento sin fertilizante. En los tratamientos sin corte, 

es notoria la influencia del fertilizante en incrementar mucho las tasas en los 

primeros 5 días, para luego hacerlas decrecer abruptamente en los siguientes 10 



días, en el periodo de 15 a 30 días aumenta y en los últimos 30 días se mantiene 

prácticamente constante. 

 
6.4 Efecto corte 
 
6.4.1 Efecto sobre las concentraciones de nitrógeno 
 
Las concentraciones de nitrógeno de todos los compartimientos aéreos de las 

plantas cortadas fueron superiores a las de las plantas sin corte (testigos), tanto 

en los tratamientos con como sin fertilizante (Tabla 6.9.A.). No obstante, las 

concentraciones de nitrógeno para los compartimientos subterráneos 

disminuyeron del 10 al 30%, con mayor disminución en los tratamientos 

fertilizados, en algunas fechas de muestreo la relación se mantuvo en igualdad (1) 

o fue incrementada un 10%. 

 
Se observa que las raíces disminuyen sus concentraciones de nitrógeno después 

del corte, las mas profundas aún mas, lo que evidencia un bombeo constante de 

nitrógeno hacia la FA, así como el proceso de senescencia independiente de la 

presencia externa de nitrógeno del fertilizante. 

 
El corte induce un incremento inmediato y de gran magnitud de la concentración 

de nitrógeno en las hojas, que a los 10 días después del corte es de 235% para 

plantas sin fertilizante y 182% para plantas fertilizadas. Los incrementos en los 

tallos son aun mayores, de 374 Y 257% respectivamente, a los 15 días. Sin 

embargo, a nivel de la FA y FT, el corte induce una disminución drástica del 40% a 

los 5 días y del 20% a los 15 días, para luego restablecerse las concentraciones e 

inclusive ser superiores en el orden del 30%. 

 

6.4.2 Efecto sobre las cantidades acumuladas de nitrógeno. 
 

Las cantidades de nitrógeno en las plantas cortadas fueron menores que en las 

plantas testigos (sin corte), tanto en el tratamiento no fertilizado como en el 

fertilizado (Tabla 6.9.8). Esto es válido para todos los compartimientos y todas las 



 
 

 

 

 

 

 



fechas de muestreo, excepto naturalmente para la corona y también para la 

biomasa y necromasa de rizomas. 

 

En las hojas el corte provoca por supuesto una disminución inmediata y drástica 

en el N acumulado, de modo que inmediatamente después del corte las plantas 

cortadas tienen el 1 % del nitrógeno de las plantas testigo. La recuperación es 

rápida a partir de los 30 días, de manera que al final del muestreo las nuevas 

hojas de las plantas cortadas ya tienen el 40 o el 70 % del nitrógeno acumulado de 

las plantas sin corte. En los tallos, en la biomasa reproductiva y en las raíces la 

recuperación es menor (Tabla 6.8.8). En los rizomas en cambio el corte induce 

inicialmente una disminución relativa en las cantidades de N con respecto al 

testigo pero hay luego una recuperación hasta casi alcanzar valores similares en 

los tratamientos fertilizados. 

A nivel de la FA, FS y FT, no se restablecen las cantidades de nitrógeno en el 

subsistema planta, con o sin fertilizante, Es decir, las plantas cortadas llegan a 

tener alrededor de la mitad (50%) del nitrógeno de las plantas no cortadas, con 

concentraciones de nitrógeno iguales o superiores (del 10 al 30%). 

 
6.5 Efecto fertilización 
 
6.5.1 Efecto sobre las concentraciones de nitrógeno 
 
Al relacionar las concentraciones de nitrógeno de las distintas estructuras 

vegetales para visualizar el efecto de la aplicación de fertilizante (Tabla 6.10.A.), 

podemos observar que este nitrógeno externo incrementa de inmediato las 

concentraciones internas en todas las morfoestructuras aéreas como subterráneas 

de las plantas no cortadas, así como de las plantas cortadas. 

 

En las plantas no cortadas, las partes aéreas alcanzan los máximos entre los 15 y 

30 días, llegando a presentar entre un 40 y 60% de incremento en hojas y tallos 

respectivamente. No hay en cambio un efecto bien marcado en las estructuras  

 



 

 
 

 



reproductivas y en la necromasa. La corona viva sorprende con un significativo 

aumento a los 10 días de 1.8 veces, es decir se acumulan nitrógeno en la base de 

los vástagos. La tendencia en las estructuras subterráneas, tanto de reserva como 

de absorción, es inversa, ya que presentan los mayores incrementos después de 

los 30 días; como en la biomasa de rizomas que llega a tener el doble de la 

concentración de nitrógeno y en las raíces de 10 a 20 cm, donde alcanza 1.7. 

veces mas a los 45 días, manteniéndose estos altos valores hasta el final del 

muestreo. 

En las plantas cortadas el "efecto fertilizante" no es tan marcado con respecto a su 

homologo no cortado, incluso si lo comparamos con el "efecto corte" sobre las 

concentraciones de nitrógeno de los distintos compartimientos de la planta. Sobre 

las hojas, las estructuras reproductivas y necromasa en pie se observa un ligero 

aumento de alrededor del 10%. En tallos solamente después de 45 días se ve un 

incremento significativo del 30%, para las raíces (0-20 cm) un incremento del 20% 

se mantiene hasta los 45 días cuando comienza a incrementar nuevamente un 

20% más. Es decir, cortar y fertilizar no tiene mayores efectos al nivel de las 

concentraciones pero si al nivel de las cantidades de nitrógeno. En otras palabras, 

el hecho de fertilizar plantas cortadas aumenta la cantidad de biomasa en hoja, 

pero el corte tiende a igualar las concentraciones de nitrógeno de las estructuras 

aéreas. 

 

6.5.2 Efecto sobre las cantidades acumuladas de nitrógeno. 
 

Comparando el comportamiento del nitrógeno en plantas fertilizadas y sin fertilizar 

(Tabla 6.10.8) se observa, como era de esperar, que las primeras acumulen mas 

nitrógeno en todos sus órganos durante todo el tiempo del experimento. 

 

En efecto, en las plantas sin corte, las fertilizadas muestran valores bastante 

mayores. que las testigos. Así las hojas y el aparato reproductivo llegan a tener a 

los 15 días alrededor del doble del nitrógeno de los correspondientes 

compartimientos en las testigos sin fertilizar, aunque esta relación decrece 



posteriormente. El efecto fertilizante es aún más notable en tallos, ya que llegan a 

acumular 2.2 veces el nitrógeno acumulado en los tallos de las plantas testigo. En 

las raíces el comportamiento es más irregular, seguramente por el cambiante 

balance entre raíces jóvenes, senescentes y muertas, pero a los 60 días 

mantienen en los tratamientos sin corte casi el doble del nitrógeno que en las 

plantas testigo. 

 

Es notable el comportamiento de la necromasa aérea, donde el fertilizante induce 

una acumulación de nitrógeno hasta 8.6 veces mas alta que en las plantas no 

fertilizadas. Esto naturalmente tiene que ser debido a la falta de translocación del 

nitrógeno desde los órganos senescentes hacia las estructuras en crecimiento 

activo, de manera que la necromasa conserva un alto porcentaje del nitrógeno de 

la biomasa de la cual proviene. 

 

6.6 Movilización del nitrógeno entre los compartimientos de la 
 planta: Dinámica de la absorción del nitrógeno. 
 

Para obtener una aproximación funcional a la absorción neta del nitrógeno 

ajustamos las variaciones temporales de la acumulación de nitrógeno (G o R) en 

la fitomasa total, aérea o subterránea, a funciones matemáticas. En la Tabla 6.11 y 

en el Apéndice 6.3 observamos que los compartimientos se ajustaron a funciones 

polinómicas de segundo y tercer grado con altos R2 y significación al 0.05 de sus 

betas por la prueba t-student (bi = 0). 

 

La absorción total de nitrógeno fue mayor en los tratamientos fertilizados que en 

sus homólogos no fertilizados (16.25 vs 10.09 gN/m2 para los tratamientos sin 

corte y 11.70 vs. 7.42 gN/m2 para los tratamientos con corte). Entre el 83 y 91% es 

asignado a la fitomasa aérea, y los tratamientos sin corte invierten mas nitrógeno 

en el mantenimiento y desarrollo del sistema radical. No obstante, más del 31 % 

del nitrógeno absorbido fue invertido en la actividad reproductiva llegando a un 

valor máximo del 40% en SC/SF (Tabla 6.12). 



 

 

 
 

 

 

 

 



El corte indujo una evidente redistribución del nitrógeno absorbido destinando a la 

fabricación de hojas, entre el 33% para C/SF y 27% para C/F, valores que 

duplican a los tratamientos sin corte. Sin embargo, las diferencias para los tallos 

no son grandes, ya que prácticamente todos los tratamientos invierten un gran 

porcentaje del nitrógeno absorbido, alrededor del 25%. 

 
 
 
Para evaluar las transferencias internas y los procesos de pérdida del nitrógeno 

absorbido para el subsistema planta, nos basamos en el modelo explicado en el 

punto 2.5.3. En la Figura 6.7 analizamos los diferentes casos (Ver Figura 2.4), 



indicando la magnitud y dirección de la translocación del nitrógeno, así como de 

las perdidas por pluviolavado y/o descomposición del compartimiento aéreo y por 

exudación radical y/o descomposición del compartimiento subterráneo. Estas 

perdidas señaladas aunque no son las únicas pueden ser consideradas como las 

salidas más importantes en ambos compartimiento. 

 

Los balances del nitrógeno en el subsistema planta se presentan en la Figura 6.8. 

La absorción fue calculada como la suma de todos los incrementos positivos de la 

GANnt; la translocación desde la parte subterránea a la aérea (Tr S-A) como la 

suma de los incrementos positivos de la diferencia entre RANna menos RANnt; la 

translocación desde la fitomasa aérea a la subterránea (Tr A-S) como la suma de 

los incrementos positivos de la diferencia entre RANns y RANnt; las pérdidas por 

pluviolavado más descomposición de la fitomasa aérea como la suma de los 

incrementos negativos de GANna y las pérdidas por exudación más 

descomposición como la diferencia entre la Tr A-S y la acumulación de nitrógeno 

en el compartimiento subterráneo (S). 

 

En estos 4 balances se resaltan los siguientes aspectos: 

 

1. La acumulación del nitrógeno es preferencialmente aérea, compartimiento 

que retiene mas del 70% del nitrógeno absorbido a excepción de C/SF que 

acumula un porcentaje alto pero menor que los otros 3 tratamientos (58%). 

El corte induce un notable aumento de la acumulación de nitrógeno en las 

estructuras aéreas, si consideramos la relación AlS observamos que para 

C/SF es de 9.2, que es mas del doble que para SC/F (4.3) y 1.4 veces 

mayor que para SC/SF (6.6). La fertilización favorece la subterranización 

del nitrógeno, por ejemplo: 7.8 de C/F versus 9.2 de C/SF ó 4.3 de SC/F 

versus 6.6 de SC/SF. 

2. La translocación de nitrógeno desde las estructuras subterráneas a las 

aéreas se incrementan, como era de esperar, por el corte y por el déficit de 

nitrógeno externo. Las mayores tasas de translocación las presentan los 



tratamientos con corte, aunque con valores muy similares (55 para C/SF y 

58 mgN/m2.día para C/F) pero representan el 31 y 23% del nitrógeno que 

llega a las hojas (Ab+ Tr S-A), lo que significa que el proceso de 

translocación es de mayor intensidad en el tratamiento C/SF. Aunque este 

proceso es visible en los tratamientos sin corte, es menor su magnitud e 

importancia, presentando el 13.5% para SC/SF y apenas el 5.3% para  

 
 

3. Por otra parte, los intercambios aéroe-subterráneos son significativamente 

mayores en las plantas no cortadas, por ejemplo en el tratamiento C/SF se 

absorbe (en gN/m2) 7.42 y circulan 7.04 mientras que en las no cortadas 

(SC/SF) se absorben 10.09 Y circulan 4.17. Es decir el corte induce 

mayores translocaciones, lo que se traduce en un mejor aprovechamiento 

del nitrógeno. Para los tratamientos fertilizados el fenómeno es similar. 

 

 



 
 

 

 

 



4. Las pérdidas totales (pluviolavado, descomposición y otras) se incrementan 

por el corte y por la fertilización, ya que ambos factores favorecen la 

presencia de vástagos y láminas foliares más jóvenes, tiernas y con 

mayores concentraciones de nitrógeno. Esta salida de nitrógeno en los 

tratamientos con corte alcanza los valores máximos de 7.3 y 7.5% del 

susceptible al lavado para C/SF y C/F respectivamente, lo que señala que 

la edad de los vástagos controla esta salida (menor grado de 

escleromorfismo foliar y lignificación de las cañas). En los tratamientos sin 

corte esta salida es obviamente menor, representando el 5.7% para SC/F y 

el valor mínimo de 2.5% para SC/SF, dejando claro que una mayor 

disponibilidad externa de nitrógeno induce una mayor pérdida vía 

pluviolavado, al aumentar la concentración de nitrógeno y el crecimiento 

foliar. 

 
5. La movilización de asimilados nitrogenados desde las estructuras aéreas 

hacia las subterráneas representa una transferencia interna 

cuantitativamente muy similar en todos los tratamientos. Aunque su 

importancia relativa se ve acentuada por la interacción positiva del corte sin 

fertilización, alcanzando el 34.6% del nitrógeno que llega a las estructuras 

aéreas para C/SF. Para los tres tratamientos la Tr A-S representa alrededor 

del 21 %. 

 
6. Se evidencia un uso diferencial del nitrógeno que llega a las estructuras 

subterráneas entre los distintos tratamientos. Existe una tendencia marcada 

al aumento en la acumulación del nitrógeno con la fertilización y a aumentar 

las pérdidas por exudación mas descomposición con el corte. La mayor 

acumulación de nitrógeno en la fitomasa representa el 16.9% del nitrógeno 

que llega a las estructuras aéreas para SC/F y la menor es de 6.3% para 

C/SF. En cambio las pérdidas por exudación son del 28.3% en C/SF y de 

3.7% en SC/F. Reflejando que la exudación es una estrategia que permite 

superar el déficit nutricional externo, ya que es 2.9 veces mayor en SC/SF 

que en SC/F y 2.3 veces mayor en C/SF que en C/F. 



7. La relación entre las salidas y las entradas del nitrógeno es 

significativamente mayor en los tratamientos con corte y sin fertilizante 

(51% en C/SF, 25% en C/F versus 15% en SC/SF y 10% en SC/F). 

 
En conclusión podemos decir que la tasa de reciclado del nitrógeno al nivel de la 

pastura aumenta con el corte y es moderada por la fertilización. 

 

6.7. Productividad (PN), tiempo medio de permanencia (TMP) y 
Eficiencia de uso del nitrógeno (EUN) en la planta. 

 
La demanda nutricional de la planta está determinada por la tasa de crecimiento y 

por la concentración de nitrógeno en los tejidos o estructuras vegetales (Lambers 

et al. 1998). Por tal razón, las plantas pueden seguir tres posibles vías para 

aumentar su adquisición de nutrientes del suelo y así conservar un buen estado 

nutricional, estas son: incrementar el tamaño del sistema radical, producir una 

mayor cantidad de pelos radicales y asociarse con micorrizas. Pero no siempre el 

suelo o el manejo proveen suficientes recursos nutricionales a las plantas, por ello 

las plantas pueden adaptarse a estos ambientes que presentan limitaciones para 

el crecimiento vegetal por dos vías: maximizar la asimilación de nutrientes o 

reducir las pérdidas. 

 
Estas dos estrategias adaptativas de las plantas perennes con respecto a la 

disponibilidad de nutrientes pueden ser resumidas en el índice de EUN propuesto 

por Berendse y Aerts (1987 citado por de Aldana y Berendse 1997 y Lamber et al. 

1998). La EUN nos permite analizar si existen diferencias en la capacidad para 

adquirir y conservar el nitrógeno, así como evaluar la cantidad de nitrógeno que 

necesitan las plantas por unidad de crecimiento (ganancia de carbono) bajo la 

influencia del corte y la fertilización. 

 
En la tabla 6.13 se resumen los datos de PN, TMP Y EUN para todos los 

tratamientos durante el ciclo muestreal (60 días ó 8 semanas), calculados para la 

biomasa de hojas (lamina foliar), fitomasa aérea y fitomasa total donde se incluye 

la fitomasa subterránea estimada para un metro cuadrado. Estos tres cálculos se 



deben a que en la literatura mayoritaria mente se encuentran valores de los 

parámetros en estudio basados en la biomasa de hojas o fitomasa aérea, sin 

considerar la parte tan importante de la producción destinada a la fitomasa 

subterránea. Podemos señalar los siguientes aspectos: 

 
1. El corte tuvo una influencia positiva sobre la PN, no así la fertilización. Los 

tratamientos con corte presentaron una alta PN (en hoja: 92 para C/SF) en 

comparación con sus homólogos no cortados (en hoja: 29 para SC/SF). 

Resultado esperado, ya que una alta PN está asociada con un rápido 

crecimiento (como lo presentan las plantas cortadas, ver figura 5.5), que 

implica una inversión relativamente grande de nitrógeno en el tejido 

fotosintético (ver figura 6.1), lo que refleja un uso eficiente del nitrógeno 

invertido en hojas para el proceso de fotosíntesis y un uso relativamente 

pequeño de carbono en respiración. Por otra parte, cuando consideramos 

los valores de PN para la FA, las diferencias entre las PN se hacen 

menores, lo que refleja que en las plantas cortadas, durante las 8 semanas 

las tasas fotosintéticas decrecen por unidad de nitrógeno foliar, lo que 

aumenta el escleromorfismo foliar (aumento del PFE, ver figura 5.8) lo que 

induce un incremento en la asignación del nitrógeno a compuestos de 

reserva y su translocación al sistema radical. Hechos que explica porque el 

tratamiento C/F presenta menor NP que C/SF cuando se considera la FT 

(129.5 vs 150.9). 

También se observa la tendencia que suministros menores de nitrógeno o 

menor disponibilidad de nitrógeno externo aumenta la PN, ya que existe 

una mayor inversión del nitrógeno en tejido no fotosintetizador. El gran 

aumento que experimenta la PN en los tratamientos con corte, al pasar de 

PN-hojas a PN-FA, se debe al aumento significativo en la producción de 

materia seca de alta relación C/N. 

 

2. Al igual que con la PN, el corte tuvo mayor influencia que la fertilización en 

el TMP. Las plantas cortadas presentaron un TMP casi 4 veces menor que 

las plantas control (en hoja: 4.0 vs 15.7 para C/SF y SC/SF, 



respectivamente), lo que indica un ciclado del nitrógeno mucho más rápido 

en los tratamientos con corte (30 días vs 105 días). Los altos valores de 

TMP para las plantas no cortadas sugieren un tiempo mas prolongado de 

retención del nitrógeno como consecuencia de que estas plantas reducen 

las pérdidas de este elemento (ver figura 6.8). En las plantas no cortadas, el 

conservar por mucho mas tiempo el nitrógeno dentro de sus estructuras e ir 

disminuyendo con el tiempo la disponibilidad del nitrógeno en el suelo, se 

traduce en una menor incorporación a la planta lo que explica que el TMP 

disminuya a la mitad cuando se considera la FA o FT. Esto indica asimismo 

que aumentan las pérdidas de nitrógeno principalmente por dispersión de 

semillas o por exudación radical. 

 
 

3. Con respecto a la EUN, observamos que es mayor en los tratamientos sin 

corte, que son los más productivos (ver tabla 3.1 y 3.4 y figura 5.7), ya que 



producen entre 23.1 y 86.4 g más de biomasa de hojas que sus homólogos 

cortados. La tendencia de que una menor disponibilidad de nitrógeno 

induce una mayor EUN (Aerts 1990, De Aldana y Berendse 1997, Chapin III 

1980) se ve claramente en los tratamientos sin corte (sin disturbio). 

 

6.8. La relación Carbono-Nitrógeno (C/N) en el subsistema planta. 
 
Para poder explicar y entender la relación C/N es necesario abrir un paréntesis 

para discernir sobre la dinámica de los contenidos de carbono en las distintas 

estructuras vegetales, y así pode'r evaluar (en su primera aproximación) la 

resultante estructural y/o neta del balance de dos elementos que originan 

estructuras vegetales de diferentes calidad y cantidad dentro del agroecosistema. 

 

6.8.1. El contenido de carbono (%) en los diferentes compartimientos 
 del subsistema planta. 
 
El contenido de carbono de las estructuras aéreas (hojas, tallos y aparato 

reproductivo auxiliar), en diferentes especies herbáceas, oscila dentro del rango 

del 40 al 45%, mientras que en los órganos subterráneos por lo general se sitúa 

alrededor del 40%, en tanto que en las semillas o granos los porcentajes son mas 

altos, entre el 49 y el 52% (Koizumi 2001). 

 

En la tabla 6.14 se presentan los datos de contenido de carbono para las 

diferentes estructuras aéreas como subterráneas de las plantas cortadas y sin 

cortar. Observamos que los valores promedios de todos los compartimientos de 

ambos tratamientos en todo el ciclo muestreal se encuentran alrededor del 40% 

(porcentaje teórico esperado), a excepción de la necromasa aérea (35%). Por otra 

parte, no se encontraron diferencias significativas entre compartimientos de un 

mismo tratamiento ni entre los compartimientos homólogos de los tratamientos con 

y sin corte. Solamente la necromasa aérea presentó diferencias significativas 

(P<0.01) con el resto de los compartimientos de su mismo tratamiento (test t-

student), pero no hay diferencias significativas intratratamiento para dicho 



compartimiento. Al nivel de la fitomasa aérea y subterránea total, tampoco se 

encontraron diferencias significativas, aunque la tendencia es que la FS tenga 

valores de carbono relativamente mayores y mas homogéneos y que en las 

plantas cortadas los contenidos de carbono en las partes aéreas sean menores. 

 

 
Ahora bien, si promediamos solamente los valores de la biomasa aérea 

(B.Hoj+B.Tal+B.Rep) para ambos tratamientos, observamos que el corte induce 

diferencias significativas (P<0.001) en el contenido de carbono de ambas BA (40.6 

± 0.3 para SC vs 38.8 ± 0.8 para C). Efecto que se observa mas claramente si 

promediamos los % de C de los tallos y de las hojas antes de que comience el 

proceso de lignificación de los vástagos, es decir en el intervalo de tiempo de 0 a 



30 días. Queremos resaltar que para las plantas no cortadas no existen 

diferencias entre tallos (39.8±0.8) y hojas (39.8±0.1), pero para las plantas 

cortadas los contenido de carbono son mas bajos y estadísticamente diferentes 

(P<0.01) en tallos (34.3 ± 2.5) y hojas (37.9 ± 0.5). 

 

6.8.2. La relación CI N en el subsistema planta. 
 
En la tabla 6.15 se presentan los resultados para la relación C/N (dinámica y 

promedios), para todos los compartimientos del subsistema planta de los 4 

tratamientos. Se destacan los siguientes aspectos: 

 

1. La tendencia general es a un aumento de la relación C/N con el tiempo, lo 

que refleja el engrosamiento de las paredes celulares por acumulación de 

celulosa y hemicelulosa, además de lignina en las estructuras aéreas y 

suberina en las raíces. Por otra parte, los contenidos de nitrógeno van 

disminuyendo, debido a su translocación y pérdida durante la senescencia y 

la mortalidad de dichas estructuras. Es decir, a medida que las estructuras 

de la planta envejecen la proporción de celulosa aumenta, el porcentaje de 

nitrógeno disminuye y por ende se eleva la relación C/N. 

 

2. El proceso de lignificación o engrosamiento de las paredes celulares no 

ocurre de la misma manera para todas las estructuras, siendo característico 

de los tejidos de sostén (C/N mayor de 60 en tallos y hasta 80 en la 

corona), en contraste las láminas foliares mantienen valores inferiores a 20 

en todos los tratamientos y hay muy poca variación en el tratamiento control 

(SC/SF). Por otra parte, se observa que la corona (parte inicial de los tallos) 

funciona como estructura de almacenamiento, a pesar de sus fluctuaciones, 

ya que cuando existe disponibilidad de nitrógeno la relación C/N disminuye 

significativamente (por ejemplo: 50.6 para SC/F vs 63.6 para SC/SF). 

 

 



 
 

 
3. La necromasa aérea y subterránea presenta valores altos (entorno de 50) y 

mayores que las estructuras vivas, sugiriendo retranslocación del nitrógeno 

antes de la senescencia o mortalidad. 



4. Las raíces presentan valores muy altos todo el tiempo y dicha relación 

tiende aumentar con la profundidad (Por ejemplo: en SC/SF el promedio 

entre 0 y10 cm de profundidad del suelo es de 56 y de 82 entre 10 Y 20 cm 

de profundidad. 

 
5. Como era de esperar, en promedio la FA presenta menores valores que la 

FS tendencia que se observa en todos los tratamientos, reafirmando la 

hipótesis de que es en la biomasa aérea donde se acumula la mayor 

cantidad de compuestos nitrogenados de reserva o metabólicamente 

activos como enzimas, vitaminas, purinas, alcaloides, sustancias proteicas 

de síntesis, entre muchas mas, además de formas solubles de nitrógeno 

como: aminoácidos libres y amidados (asparragina y glutamina). 

 

 

 FA error FS error

SC/SF   42,1  8,1   57,7    6,1 

SC/F   35,3  6,9   45,4    6,3 

C/SF   35,9  8,2   59,5    8,0 

C/F  30,7   6,5  51,7    6,8 

 
 

6. El fertilizante tiene un efecto positivo sobre la relación C/N al aumentar el 

contenido de nitrógeno dentro de la planta. Los valores para todos los 

compartimientos son menores en los tratamientos fertilizados que en sus 

homólogos no fertilizados. Este efecto se observa muy bien en el 

compartimiento hojas de los tratamientos sin corte, en SC/F la relación C/N 

desciende 4 unidades en los primeros 30 días mientras que en SC/SF la 

relación se mantiene casi constante (alrededor de 20), esto explica la mayor 

productividad del tratamiento SC/F. Por otra parte, la fertilización induce 

una mejor calidad de la necromasa aérea y subterránea, factor que influye 

directamente sobre el proceso de descomposición de la MO y el ciclado de 

nutrientes. 



 

7. El corte baja notablemente la relación de los compartimientos Hojas y 

Tallos en los primeros 30 días, ya que son estructuras jóvenes que la planta 

está reponiendo. Aunque el efecto más notable es al nivel de las raíces, 

donde se mantienen los valores mayores de la relación G/N de las plantas 

cortadas comparándolas con los respectivos tratamientos sin corte, 

superando los 100 en las raíces mas profundas, en algunos muestreos. Es 

importante analizar con detalle la dinámica de esta relación para las raíces 

de las dos profundidades de suelo en el G/SF, ya que en las raíces entre 

10-20 cm G/N supera los 100 en los primeros 30 días para en el transcurso 

del siguiente mes volver a valores más bajos (64) que el valor inicial (78), 

en las raíces mas superficiales la relación G/N disminuye en los primeros 

10 días para rápidamente para estabilizarse hasta el final del muestreo 

alrededor del valor inicial (61). Esta dinámica evidencia que hay una gran 

mortalidad de raíces después del corte (efecto autopoda) y una gran 

movilización y concentración del nitrógeno de las raíces mas profundas 

hacia las raíces superficiales y rizomas donde se encuentran las yemas que 

darán origen a los nuevos vástagos. De este modo, la mayor proporción de 

raíces muertas en la fitomasa radical profunda, hace que aumente la 

relación G/N en profundidad y que disminuya en superficie. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 



Capitulo VII. El Subsistema Suelo: Dinámica del Nitrógeno Mineral y la 
Biomasa Microbiana. 

 
7.1. Dinámica del nitrógeno mineral. 
En este capítulo analizaremos la dinámica del nitrógeno mineral del suelo en los 

diferentes tratamientos experimentales, considerando la disponibilidad de 

nitrógeno para el desarrollo y crecimiento vegetal, de manera de complementar y 

profundizar los resultados obtenidos al nivel de la producción, así como de 

conocer el destino y utilización del fertilizante. 

 
El nitrógeno es uno de los nutrientes limitantes de la producción vegetal en 

pasturas tropicales (Alves et al. 1993) y más aún cuando estas se implantan en 

suelos oligotróficos de sabanas (Lascano y Spain 1991, Sánchez y Tergas 1979, 

Hétier et al. 1989). Por ello, la necesidad de utilizar fertilizantes nitrogenados 

(como urea o sulfato de amonio), los que por el proceso de nitrificación pueden ser 

parcialmente transformados en nitratos que luego son absorbidos y utilizados en el 

crecimiento vegetal. Otra parte del amonio puede ser inmovilizada por los 

microorganismos del suelo. En cualquier caso el nitrógeno mineral puede perderse 

fácilmente por lixiviación, volatilización, o en condiciones particulares, por 

denitrificación. También se produce nitrógeno mineral a través de la mineralización 

de la MOS, gracias a la actividad de los microorganismos bajo condiciones 

favorables de humedad y temperatura. 

 
Es importante separar el nitrógeno mineral del suelo en sus dos especies iónicas, 

reducida y oxidadas: amonio (NH4) y nitratos más nitritos (NO2 + NO3), ya que 

presentan propiedades químicas diferentes que influyen notablemente sobre su 

comportamiento edáfico. Los nitratos y nitritos no son fijados en el complejo de 

intercambio catiónico (ClC), por tanto permanecen en la solución del suelo siendo 

más susceptibles de ser lixiviados o por el contrario de ser absorbidos por las 

plantas favorecidos por su movilización a través del flujo transpiratorio. Por otra 

parte, el amonio que sí se fija en el CIC, no se pierde con tanta facilidad por 

lixiviación, pero los microorganismos tienen preferencia y ventaja competitiva por 

esta forma iónica con relación a las plantas, ya que para ellos la transformación de 



amonio a nitritos y luego a nitratos representa una fuente de energía química. Por 

último, al nivel de la planta, existen diferencias entre estas dos especies iónicas, 

ya que el costo energético para la síntesis de aminoácidos y proteínas es mucho 

más elevado a partir de nitratos que de amonio, pues hay que sumarle el costo 

metabólico de su reducción química (penning de Vries 1972 citado por Sarmiento-

Monasterio 1995, Lambert et al. 1998) teniendo en cueta que para las células 

vegetales el amonio es tóxico (Lambert et al. 1998). 

 
7.1.1. El nitrógeno mineral en los tratamientos control (sin corte) con 
 y sin Fertilizante. 
 
Para el tratamiento SC/SF los contenidos de nitrógeno mineral son inferiores a 20 

ppm durante los 60 días, con un promedio de 14.1 ppm. Al aplicar urea como 

fertilizante (el equivalente a 58.6 ppm) se duplican o triplican los contenidos de 

nitrógeno mineral, incrementando entre 26 y 35 ppm durante los primeros 45 días 

para descender a 7.4 ppm al final del muestreo, con un promedio de 26.17 ppm 

(1.9 veces mayor), existiendo diferencias significativas para el promedio entre los 

tratamientos durante los 60 días (Figura 7.1 y Apéndice 7.1). Cinco días después 

de la aplicación del fertilizante sólo queda como nitrógeno mineral el 29.2%, es 

decir el 70.8% de la urea o se ha perdido rápidamente vía volatilización y 

lixiviación, o una parte importante del amonio proveniente del fertilizante 

seguramente ha sido inmovilizado en la biomasa microbiana. 

 
En SC/SF, las dinámicas de las distintas formas iónicas del nitrógeno mineral son 

muy similares con contenidos por debajo de 10 ppm y con pequeñas oscilaciones 

alrededor de la media (7.41 para el amonio y 6.68 para los nitratos más nitritos). 

La poca variación en el porcentaje de N02+N03, con una media de 46.8 %, nos 

indica un buen equilibrio en la permanencia de las distintas formas iónicas en el 

agroecosistema. 

 
El tratamiento SC/F presenta un contenido de amonio significativamente mayor, 

mientras que el contenido de N02+N03 es muy similar en tendencia y con 



diferencias no significativas con respecto a su homólogo no fertilizado. En relación 

con el nitrógeno mineral total, el N02+N03 solo representa el 37.2%. 

 

 
 

La dinámica bimodal del amonio durante el ciclo muestreal presenta un primer pico 

a los 10 días producto de la fertilización y un segundo pico a los 45 días producto 

de la mineralización, lo que sugiere que los microorganismos debido a las escasas 

fuentes energéticas de carbono existentes están usando el amonio como fuente 

energética alterna, aumentando su inmovilización y posterior mineralización. 

 



7.1.2. El nitrógeno mineral en los tratamientos con corte sin y con 
 fertilizante (C/SF vs C/F). 
El corte de una parte importante de la fitomasa aérea conduce a un aumento 

significativo del nitrógeno mineral total y del amonio en relación con las plantas 

control, en un factor de 1.3 y 1.5 veces respectivamente (Tabla 7.1), debido muy 

probablemente al incremento de la amonificación del nitrógeno orgánico durante la 

descomposición de la nueva necromasa subterránea producto de la autopoda del 

sistema radical. El nitrógeno mineral aumenta progresivamente en los siguientes 

45 días, desde 15 a 28 ppm, para luego disminuir rápidamente hasta valores 

similares a los de las plantas no cortadas (6 ppm) (Figura 7.2 y Apéndice 7.1). Se 

observa una rápida nitrificación del amonio producido y un alto consumo de 

nitratos en los primeros 10 días después del corte, situación que refuerza la 

hipótesis de la autopoda, así como de una activa e intensa absorción por parte de 

la planta que le permite reponer 

 



rápidamente la superficie asimilatoria eliminada por el corte (relación FA/FS igual a 

1.2 a los 10 días). Por otra parte se observa un incremento significativo del 

amonio, efecto muy similar al reportado cuando se aplican abonos verdes en 

campos de cultivo (Sarmiento-Monasterio 1995). La nitrificación aunada a la 

inmovilización del amonio hacen que los contenidos de amonio no sigan 

incrementando y que a los 45 días después del corte aparezca el pico mas alto, 

posiblemente por agotamiento de la fuente de carbono lábil en el sistema y por 

ende una fuerte mineralización de nitrógeno, que en los siguientes 15 días se 

absorbe o se pierde por lixiviación. 

 

 



La fertilización mineral aunada al corte induce un aumento significativo de ambas 

formas iónicas del nitrógeno mineral e intensifica los procesos de amonificación y 

nitrificación, así como la descomposición, en los primeros 15 días. El pico máximo 

de nitrógeno mineral (67.1 ppm) se alcanza a los 15 días, con un valor mayor al 

alcanzado por fertilización (58.6 ppm), este incremento del nitrógeno mineral 

posiblemente provenga de la mineralización del nitrógeno orgánico del suelo o de 

la descomposición y mineralización de la nueva necromasa subterránea. El suelo 

desnudo (sin plantas) retiene a los 15 días 36 ppm del fertilizante aplicado, lo que 

sugiere que 31.1 ppm, o sea el 46.3% del nitrógeno mineral total en el tratamiento 

C/F proviene del suelo vía descomposición de la MOS, sin considerar el nitrógeno 

mineral que ha sido absorbido por la planta o pudiera haberse perdido vía 

lixiviación o por salidas gaseosas (principalmente por volatilización mas que por 

denitrificación). 

 

El fuerte descenso del nitrógeno mineral total debido al gran descenso del amonio 

en los siguientes 15 días (a los 30 días) para luego mantenerse en valores 

constantemente bajos durante el siguiente mes, puede ser explicado por una 

mayor tasa de nitrificación unida a una mayor inmovilización en la biomasa 

microbiana, así como a la mayor tasa de absorción reflejada en el gran aumento 

del nitrógeno acumulado en la biomasa aérea (ver tabla 6.8). En promedio, el 

nitrato es la forma iónica dominante a lo largo del ciclo de muestreo, YéJ ql!e 

representa el 55.2% del nitrógeno mineral, principalmente en los últimos 30 días 

donde los microorganismos parecen utilizar amonio como fuerte energética 

alternativa. 

 

En los tratamientos sin fertilizante, el corte aumenta significativamente (tstudent, 

P<0.05), en promedio para todo el período de muestreo, el amonio y el nitrógeno 

mineral total, pero no así los nitratos mas nitritos. Sin embargo, en los tratamientos 

con fertilización ocurre todó lo contrario, el fertilizante solo generó un aumento 

significativo de las formas oxidadas de nitrógeno en el suelo (Tabla 7.1). 



7.1.3. El comportamiento del nitrógeno mineral en el suelo desnudo 
(sin planta) sin y con aplicación de fertilizante (Suelo/SF ys. 
Suelo/F). 

 
Los contenidos de nitrógeno mineral en el suelo desnudo son muy bajos, valores 

entre 3 y 7 ppm, dominando la forma reducida (amonio, promedio 3.45 ppm), los 

nitratos mas nitritos (promedio 1.93 ppm) apenas representan el 34 % del 

nitrógeno mineral. Este rango de valores de nitrógeno mineral era de esperar en 

los alfisoles desaturados, pobres en MaS y ácidos de las sabanas estacionales de 

los Llanos Occidentales (Gallardo de Maldonado 1991). El aplicar fertilizante 

aumenta cuatro veces el nitrógeno mineral, aumentando obviamente mucho más 

el amonio que los nitratos mas nitritos (Figura 7.3 y Apéndice 7.1). 

 
El efecto del fertilizante dura alrededor de 35 días, al cabo de 15 días (pico de 

máxima retención del fertilizante, 32.2 ppm) se ha perdido por volatilización mas 

que por lixiviación, el 55% del fertilizante y a los 30 días solo queda en el suelo el 

27%, prácticamente en sus formas oxidadas susceptibles de ser lixiviado en los 

siguientes 30 días. En la tabla 7.1 podemos observar el efecto positivo y 

significativo de las plantas, independientemente del manejo, en el mantenimiento 

de mayores contenidos de nitrógeno mineral en el suelo, comprobando así el 

efecto de las plantas al aumentar la mineralización a través de la exudación y de la 

mortalidad de raíces. 

 
7.1.4. Comparación del nitrógeno mineral en todos los tratamientos 
 con P. maximum y con suelo desnudo. 
 
Las principales diferencias entre los tratamientos se observan en los primeros 15 

días después de la aplicación del fertilizante y de efectuado el corte (Figura 7.4). 

Encontramos diferencias significativas al P<0.05 entre todos los tratamientos a 

través de un Anova de tres factores (Corte-Fertilización-Tiempo, Tabla 7.2). La 

fertilización tiene un efecto positivo mayor sobre los contenidos de nitrógeno 

mineral que el corte, ya que a los 15 días no existen diferencia significativas para 

el amonio entre los tratamientos fertilizados, sino únicamente al nivel de las formas 



oxidadas, lo que sugiere una mayor absorción en SC/F y mayor pérdida por 

volatilización y lixiviación en Suelo/F que en el tratamiento de C/F 

 
 

 

Al cabo de 30 días, el fertilizante aplicado se ha perdido por vía gaseosas y por 

lixiviación, ha sido absorbido por las plantas, o inmovilizado en la biomasa 

microbiana, lo que hace desaparecer las diferencias entre los tratamientos SC/F, 

C/F y C/SF, indicándonos una mayor influencia favorable del corte en el 

mantenimiento de los contenidos de nitrógeno mineral del suelo. También 



observamos, mayores contenidos de nitratos mas nitritos, lo que sugiere una 

fuerte nitrificación, que sin duda favorece la lixiviación y además aumenta los 

costos de síntesis de proteínas por la planta. Una explicación posible de esta 

intensa nitrificación es la limitación de las fuentes de carbono disponibles para los 

microorganismos. 

 

 
 

 



 

A los 45 días, vemos una gran influencia de los microorgantsmos sobre el 

contenido de nitrógeno mineral, en SC/F y C/SF se mineraliza principalmente 

amonio y en C/F continúa la utilización del amonio como fuente energética 

alternativa, por ende aumentan los contenidos de nitratos más nitritos. 

 

 

Finalmente, al apenas haber transcurrido 60 días, el nitrógeno mineral vuelve a ser 

muy bajos, no observándose diferencias significativas entre los tratamientos al 

nivel de las dos formas iónicas del nitrógeno ni en las cantidades totales, a 

excepción del tratamiento C/F, que gracias a un pequeño incremento en la 

cantidad de nitratos mas nitritos presenta diferencias significativas en la cantidad 

total de nitrógeno mineral. 



7.1.5. El nitrógeno mineral y el crecimiento de la pastura. 
 
Establecer relaciones entre la disponibilidad de nitrógeno en el suelo y el 

crecimiento de las plantas nos permite entender mejor las diferencias obtenidas 

entre las distintas formas de manejo al nivel de la producción total o aérea. 

 
El nitrógeno puede ser absorbido por la planta en tres distintas formas: nitratos, 

amonio y aminoácidos, y en este mismo orden aumentan los costos metabólicos 

para su asimilación, es decir para su conversión de nitrógeno inorgánico a 

orgánico (Lambers et al. 1998). Casi todas las plantas poseen la capacidad para 

absorber ambas formas de nitrógeno soluble e inorgánico. No obstante, en la 

mayoría de los casos la preferencia en la forma de nitrógeno que absorben 

depende de como estén disponible en el suelo, pero interpretar la absorción 

diferencial de una u otra forma no es fácil sin tener un control del pH y de la 

radiación (Chapin III 1988). 

 
En la Figura 7.5 observamos que a mayor disponibilidad de nitrógeno en el suelo 

mayores son las tasas de asimilación neta en los distintos tratamientos, con una 

relación lineal para las plantas sin corte y una relación polinómica de segundo 

orden para los tratamientos con corte. Por ende se refuerza la hipótesis de que a 

mayor disponibilidad de nitrógeno mineral en el suelo mayor será la producción del 

agroecosistema. Pero tanto el corte como la fertilización afectan significativa dicha 

relación. 

 
Una forma indirecta de mostrar como P. maximum absorbe preferentemente 

formas oxidadas del nitrógeno soluble en el suelo, es el hecho de en el tratamiento 

SC/F, no se obtiene un buen ajuste lineal ni de ningún tipo matemático entre 

nitrógeno mineral total y TAN (por ejemplo un R2 de 0.21 para el ajuste lineal), 

pero si se obtiene un buen ajuste lineal si consideramos solamente los contenidos 

de nitratos mas nitritos (R2=0.92). El fertilizante aumenta principalmente los 

contenidos de amonio, forma iónica del nitrógeno que utilizan mayoritariamente los 

microorganismos del suelo. Por otra parte, el que no se evidencien diferencias 

significativas en los contenidos de nitratos 



mas nitritos entre ambos tratamientos sin corte cuando debería esperarse que las 

hubiera, refleja una mayor absorción de esta forma por parte de la planta y una 

mayor producción de biomasa (Ver figura 6.8 y tabla 3.1). 

 

 
 

 



El corte influye notablemente sobre esta relación, ya que no se encuentra una 

relación lineal esperada entre nitrógeno mineral y TAN total (biomasa aérea más 

subterránea), sino solamente con TAN-BA (biomasa aérea). El corte aumenta la 

tasa de mineralización debido a la mortalidad de raíces inducida por la eliminación 

súbita de gran parte de la fitomasa aérea, lo que se traduce en un aumento del 

nitrógeno mineral, así como en una mayor inmovilización del nitrógeno en la 

biomasa microbiana, proceso que no acompaña linealmente la reposición del 

aparato fotosintético. En esté escenario se acentúa la importancia de la dinámica 

temporal del inmovilización, que determina los mayores o distintas formas iónicas 

del nitrógeno mineral total. 

 
7.2. Dinámica del nitrógeno en la biomasa microbiana. 
Los microorganismos son sin lugar a dudas los agentes de las principales 

transformaciones que ocurren en el suelo y un reservorio lábil de nutrientes, 

potencialmente utilizables por los organismos autótrofos (Anderson y Domsch 

1980, Swift et al. 1979, Jenkinson et Ladd 1981). Según sea el caso, los 

microorganismos pueden competir con las plantas inmovilizando los nutrientes, o 

en otras circunstancias o momentos, mineralizan los nutrientes durante la 

descomposición de los residuos orgánicos, quedando así disponibles, es decir se 

mueven en un equilibrio entre mineralización e inmovilización determinado 

principalmente por la calidad y cantidad de los substratos a descomponer, así 

como por las condiciones edaficas de humedad y temperatura (Anderson y 

Domsch 1985, Wardle y Parkinson 1990, Powlson et al. 1987). 

 

En la tabla 7.3 presentamos la dinámica y los valores promedios de la BM para el 

tratamiento SC/SF. Para los demás tratamientos los resultados obtenidos no son 

confiables (que es el producto del nitrógeno mineral mas el nitrógeno soluble de 

MOS), debido a que los controles resultaron superiores al nitrógeno mineral total, 

e tanto que deberían ser valores cercanos, ya que el nitrógeno soluble de la MOS 

es muy bajo. Por lo tanto, esta medida de control de los valores de la BM no nos 

permite aceptar nuestros resultados analíticos para los tratamientos con corte y 

fertilización. El promedio de la BM es de 28.1 mgN/Kg de suelo o 7.21 gN/m2, lo 



que representa el 3.9% del nitrógeno total del suelo  (NBM/Norg), en tanto que el 

nitrógeno soluble de la MOS representa apenas el 14% del nitrógeno mineral total. 

Podemos observar que el N en la BM osciló a lo largo de 60 días entre 21.9 y 33.1 

ppm, presentando un incremento neto de 8.6 ppm. Este pequeño incremento lo 

podemos relacionar con el aumento significativo de la fitomasa radical, que implica 

una mayor disponibilidad potencial de fuentes de carbono (exudados y mortalidad 

de raíces), que favorece no solo la inmovilización sino también la mineralización 

del nitrógeno orgánico del suelo. 

 
 
7.3. Balance del nitrógeno en el subsistema suelo. 
 
Para integrar 105 datos concernientes a los diferentes procesos a nivel del 

subsistema suelo hemos realizado el balance del nitrógeno para el tratamiento 

SC/SF (Figura 7.6). Este balance considera como entradas a la precipitación y a la 

sumatoria de nitrógeno liberado por la planta a través del pluviolavado, exudación 

radical y descomposición; como salidas la lixiviación y la absorción pór la planta; y 

como principales transferencias internas a la mineralización del nitrógeno, la 

inmovilización en la biomasa microbiana y la descomposición de la MOS. Estos 

procesos relacionan los tres componentes del subsistema: el nitrógeno mineral 

(Nmin), el nitrógeno en la biomasa microbiana (N-BM) y el nitrógeno orgánico del 

suelo (N-MOS). Este balance es provisional ya que no se midieron algunos 

procesos, tales como: volatilización del amonio, denitrificación y fijación biológica, 

además de la entrada de nitrógeno por precipitación y la salida de nitratos mas 



nitritos en las aguas de drenaje. Estos dos últimos procesos fueron estimados a 

partir de los datos de Hétier et al. (1989), quienes realizaron un balance del 

nitrógeno durante dos años en una pastura de Digitaria decumbens bajo el mismo 

tipo de suelo (Kandic Paleoustalf), a menos de 800 m de distancia de las parcelas 

de P. maximum. 

 
El cambio neto en el compartimiento N-MOS no fue medido directamente, ya que 

las técnicas analíticas tradicionales no permiten la detección de variaciones tan 

pequeñas. Por lo tanto, estimamos la variación del N-MOS por diferencias entre 

los flujos considerando nulas las pérdidas gaseosas. Estas son probablemente 

insignificantes, pues aunque la denitrificación y la voiatilización del amonio pueden 

verse favorecidas por la altas temperaturas, otros factores no las favorecen, como 

los bajos contenidos de materia orgánica del suelo, la buena aeración y un 



moderado a rápido drenaje del agua gravimétrica, que evitan la formación de 

micrositios anaeróbicos, así como los contenidos de humedad alrededor de la 

capacidad de campo, pH ácidos, la nitrificación rápida del amonio, una fuerte y 

continua absorción de las plantas y pocas fuentes energéticas de carbono para los 

microorganismos. De ambos procesos pensamos que la volatilización podría ser 

una salida importante sólo cuando se aplican dosis altas de urea como fertilizante 

nitrogenado. 

 

En el período considerado las entradas son insignificantes frente a las salidas por 

absorción de las raíces, ya que la lixiviación fue casi nula. El nitrógeno proveniente 

de las pérdidas del subsistema planta (pluviolavado, exudación y descomposición 

de la fitomasa) es la principal entrada de nitrógeno mineral, en una magnitud casi 

similar al decrecimiento del pool en este compartimiento. Las dos transferencias 

internas predominantes son la descomposición de la MOS (8.64 gN/m2) y la 

mineralización neta del nitrógeno microbiano (6.44 gN/m2), y en consecuencia se 

observa una acumulación del nitrógeno microbiano y un decrecimiento del 

nitrógeno orgánico lábil del suelo. La mineralización neta es la resultante de la 

mineralización bruta (12.57 gN/m2) menos la inmovilización (6.13 g/m2), 

evidenciando una fuerte competencia por el nitrógeno mineral lo que disminuye las 

posibilidades de lixiviación. La MOS funciona con la principal fuente de nitrógeno, 

cuando a través de la biomasa microbiana es mineralizado quedando disponible 

para su absorción por las raíces. 

 
 
 
 
 
 
 

 
 



Capítulo VIII: Discusión General. 
 

Luego de haber presentado y discutido en los capítulos precedentes los resultados 

relativos a cada uno de los aspectos que hemos considerado en este trabajo sobre 

el comportamiento funcional de Panicum maximum después del corte, tanto en 

condiciones de baja como de alta oferta de nutrientes en el suelo, en este capítulo 

final discutiremos a modo de síntesis los resultados que nos parecen más 

relevantes en cuanto al funcionamiento de esta pastura tropical, comparándolos 

con los resultados reportados para esta misma gramínea en otros experimentos 

de campo o de invernadero, así como con las respuestas generales de gramíneas 

perennes forrajeras frente a la defoliación resultante del corte o del pastoreo 

directo. Cuando sea pertinente comentaremos las consecuencias prácticas para el 

manejo de pasturas que pueden tener los resultados obtenidos. Presentaremos 

sucesivamente las conclusiones relativas a la acumulación de biomasa y las tasas 

de asimilación del carbono, como de la distribución de los asimilados entre las 

diferentes estructuras de la planta, luego estos mismos aspectos relativos al 

nitrógeno, para finalizar con el comportamiento del sistema planta-suelo en su 

conjunto. 

 

8. 1 Asimilación y distribución del carbono en la planta. 
 
8.1.1 Acumulación de biomasa y producción total. 
 

En los cuatro tratamientos, P. maximum incrementó significativamente su biomasa 

aérea a lo largo de los 60 días de muestreo, pero al cabo de este tiempo la 

biomasa aérea final también mostró diferencias significativas, siendo máxima en 

SC/F, seguido de SC/SF y luego C/F y por último C/SF (ver Figura 3.1). Estos eran 

los resultados esperados, ya que por un lado, la defoliación reduce drásticamente 

la superficie asimilatoria y por ende la asimilación de CO2, por otra parte esta 

especie responde bien a la fertilización nitrogenada. 



En otros ensayos con una variedad diferente (P. maximum. cv Tanzania), en 

condiciones de disponibilidad de agua y con fertilización, en Sao Paulo, Brasil, se 

encontró una producción aérea, 35 días después del corte, mucho más elevada 

que en cualquiera de nuestros tratamientos: 2880 g/m2, de la que el 82% eran 

hojas, en tanto que en condiciones de cierto estrés hídrico, en el invierno seco de 

esta región, la producción solo alcanzó 1100 g/m2, pero en este caso el 97% eran 

hojas (Gerdes et al. 2000a). Por supuesto no puede compararse la producción de 

una pastura cuya cobertura cerrada esta dada por numerosas macollas por metro 

cuadrado frente a nuestro dispositivo experimental que mantuvo una única planta, 

sin embargo lo que queremos destacar es la enorme capacidad de recuperación 

que muestra esta especie después del corte, capaz de acumular una notable 

biomasa en muy pocos días. Indudablemente la producción de esta gramínea 

después del corte depende mucho de la variedad, pues éstos han sido 

seleccionados precisamente en función de su productividad, en tanto que la 

variedad que utilizamos en nuestro ensayo no fue resultado de ninguna selección 

sino que es la variedad que crece espontáneamente en barbechos en la región. 

Asimismo la biomasa alcanzada depende de la altura del corte, estos autores lo 

efectuaron a 15 cm, en nuestro trabajo se cortó a 5 cm, simulando un pastoreo 

bastante más intensivo. Lo que resulta asimismo interesante es la fuerte influencia 

de la disponibilidad de agua en el suelo, y la altísima proporción de hojas en la 

biomasa aérea. En otros ensayos en Sao Paulo con dos variedades de P. 

maximum: Tanzania y Mombaya, cortados a 30 cm, se alcanzaron al cabo de 28 

días biomasas de 6200 y 8200 g/m2 respectivamente, con 145 kgN/ha y de 7200 y 

11800 g/m2, con 232 kgN/ha (Quadros et al. 2002). Vemos nuevamente la 

influencia de la altura del corte, en este caso el corte a 30 cm permite una 

recuperación rápida de la biomasa aérea. En el clima húmedo de Costa Rica, a los 

35 días después del corte, P.maximum var CIAT 6299, alcanzó una producción 

aérea de1350 g/m2, quizás debido a una menor altura del corte (Villareal et al. 

1994). 

 

 



8.1.1.1 Efecto de la fertilización sobre la acumulación de biomasa y la 
 producción total. 
 

Numerosos estudios, tanto de invernadero como del campo, sobre la distribución 

de la fitomasa y la producción de gramíneas introducidas en las sabanas de Brasil, 

Colombia y Venezuela (Gomide 1997, Sarmiento 1992, Chacón-Moreno y 

Sarmiento 1995, Rao et al. 1996, Bilbao 1988, Thomas y Grof 1986, entre otros), 

así como en pastizales en la zona templada (Bélanger et al. 1992), han reportado 

el efecto positivo de la fertili4ación química sobre la producción aérea y 

subterránea, así como sobre la distribución diferencial de los asimilados entre los 

diferentes compartimientos de la planta al mejorar el estado nutritivo del suelo. En 

la tabla 8.1 se presentan algunos de estos resultados. 

Especie Unidad Fitomasa SF F Fuente 

g/planta Vastagos 4.3 19.0 
B. brizantha 

g/planta Raíces 7.0 19.4 

Rao et al, 

1996 

g/m2 FA 202.1 719.1 
P. plicatulum 

 FS 53.9 86.7 

Bilbao, 

1988 

g/m2 FA 1537.0 3655.3 
A. gayanus 

 FS 225.1 432.0 

Bilbao, 

1988 

g/planta Vastagos 51.8 114 
P. maximum 

g/planta Raíces 64.6 62.6 

Bushby et al, 

1992 

g/planta Vastagos 4070.4 6182.6 
P. maximum 

g/planta Raíces 762.8 ------ 

Chacón-Moreno, 

1992 

g/m2 Vástagos 157 544 
Festuca 

arundinacea     

Bélanger et al, 

1992 

P. maximum g/m2 FA 1165.8 1629.7 Este trabajo 

(Sin corte) g/m2 FS 323.9 427.8  
Tabla 8.1: Efecto de la fertilización sobre la fitomasa aérea y subterránea en distintas 
especies de gramíneas neo y paleotropicales, y en una gramínea templada (Festuca 
arundinacea). . 



Los suelos ácidos de América tropical, con pH menores a 5.5, toxicidad por 

aluminio o por manganeso, deficiencia de macro y micronutrientes (Salinas y 

Rehman 1989, Sánchez y Tergas 1979, Sarmiento 1990), principalmente 

pertenecientes a órdenes de suelos con intermedio a avanzado grado de 

desarrollo edafogénico (alfisoles, ultisoles y oxisoles), limitan el crecimiento y la 

producción de las pasturas y de las gramíneas nativas. Por tanto, una fertilización 

química que supla las deficiencias críticas de nutrientes tanto externas (en el 

suelo) como internas (en la planta) induce generalmente un aumento de la 

biomasa y la producción primaria. Este efecto es claro en pastos introducidos, en 

tanto que las gramíneas nativas de las sabanas responden mucho menos a los 

fertilizantes. 

 

El efecto del fertilizante sobre la BA se evidenció hasta 45 días después de su 

aplicación, cuando la producción declina por presentarse nuevamente una 

deficiencia externa, principalmente de N y K, porque las plantas los incorporan 

rápidamente (Salinas y Rehman 1989). Además pueden ocurrir pérdidas por 

lixiviación o volatilización que llegan a representar hasta un 40% o más del 

fertilizante aplicado (Hétier et al. 1989). La deficiencia en P se debe principalmente 

a su precipitación en formas insolubles en el suelo (Fenster y León 1979). Para la 

FS en cambio, no se registraron deficiencias nutricionales durante todo el ciclo de 

muestreo, ya que la misma sigue incrementando debido a una mayor 

translocación de asimilados desde la FA que atenúa la deficiencia interna de 

nutrientes. 

 

El efecto de la fertilización en los diferentes compartimientos de la planta se 

acentúa en forma diferencial a medida que transcurre el tiempo. En los 

tratamientos sin corte, el fertilizante incrementa inicialmente la biomasa de hojas, 

así como estimula la producción de nuevos vástagos y el esfuerzo reproductivo. 

Posteriormente, conduce a una mayor producción de tallos y de corona viva, así 

como retrasa el proceso de senescencia y mortalidad de la BA. Un patrón similar 



de la dinámica de distribución de la FA en P. maximum ha sido reportado por 

Chacón-Moreno (1992) y Chacón-Moreno y Sarmiento (1995). 

 

Bushby el al. (1992) trabajando con individuos de P.maximum marcados con 14C, 

registran que el 80.5% (plantas fertilizadas) y 76.9% (plantas no fertilizadas) del 
14C asimilados es destinado a la producción de BA. Además señalan que el 68,4% 

(fertilizadas) y el 62,8% (no fertilizadas) de dichos asimilados son destinados a la 

producción de vástagos (tallos + hojas). Sin lugar a dudas, este trabajo muestra 

utilizando una metodología incuestionable como la mayor proporción de 

asimilados es destinada a la producción de BAr principalmente de tallos. 

 

En plantas sin corte el fertilizante incrementa la producción de la BS (en valores 

absolutos), como una consecuencia inmediata del aumento de la BA. Estos 

resultados no contradicen la hipótesis del efecto inhibidor del fertilizante sobre la 

BS, ya que en términos de partición de asimilados (mg 14C) es menor el porcentaje 

destinado por las plantas fertilizadas a la SS (19.5 vs 23.1 % de las plantas sin 

fertilizantes). En forma similar, encontramos en este trabajo que las raíces de las 

plantas fertilizadas aumentan más y tienen diferencias significativas con las 

plantas no fertilizadas. Al nivel de rizomas evidenciamos que la fertilización induce 

una mayor movilidad de las reservas, como una mayor actividad del sistema 

radicular hasta los 45 días de la fertilización (punto que discutiremos mejor mas 

adelante). 

 

Los aspectos discutidos sobre el efecto favorable de la fertilización en la dinámica 

del crecimiento y la producción también son válidos para las plantas sometidas al 

corte, pero éste induce ciertas diferencias en relación con la distribución de la 

fitomasa total entre los distintos compartimientos de la planta, y por ende en la 

dinámica temporal de las tasas y relaciones calculadas. Aspectos que 

puntualizaremos una vez discutido el efecto corte. 

 
 



8.1.1.2 Efecto del corte sobre la acumulación de biomasa y la 
producción total. 

 

Entre los principales factores que modifican la PPN está la herbivoría (pastoreo o 

corte), de forma que disminuye la cantidad de biomasa producida por la planta. 

Nuestros resultados, así como los reportados para P. maximum por Bushby et al 

(1992), Rodríguez y Pérez (1987) y Chacón-Moreno y Sarmiento (1995) indican 

claramente que el corte no favorece un aumento de la producción 

independientemente si existe o no estrés nutricional en el suelo (Tabla 8.2). Este 

mismo efecto se ha reportado para otras gramíneas perennes tropicales y de la 

zona templada (McNaughton 1979; Wallace el al. 1985; Karban y Myers 1989; 

Coughenour 1985; Jameson, 1963). 

 

La menor producción de biomasa que origina el corte o pastoreo simulado se 

puede explicar en primer lugar, por el efecto negativo del corte al eliminar gran 

parte del aparato fotosintético, reduciendo el IAF a valores cercanos a cero. Por 

ende, estos individuos invierten los recursos nutricionales externos e internos en 

reponer lo más pronto posible la biomasa fotosintética, lo que representa una alta 

inversión energética (McNaughton 1983 a, Jameson 1963, Wallace el al. 1985, 

Gomide 1997). Por otra parte, las plantas no cortadas con su aparato fotosintético 

intacto y con IAF alrededor de 1.5, mantienen sus tasas de crecimiento (alrededor 

de 40 mg/g.día) hasta que comienza el proceso natural de senescencia y 

mortalidad de sus estructuras aéreas. Esto les permite invertir la mayor parte de 

sus asimilados en la formación de estructuras de sostén (tallos) altamente 

lignificadas (Georgiadis y McNaughton 1990), alcanzando alturas superiores a los 

2,5 m, y también en estructuras de reserva (rizomas). El sentido ecológico de 

formar verdaderas cañas puede ser lograr una mejor dispersión de sus semillas, 

mientras que invertir en rizomas aumenta las reservas que pueden ser utilizadas 

durante la fase de semireposo en la época seca (Sarmiento 1984a). Por otro lado 

se disminuye el sombreamiento de las hojas, que disminuye las tasas 

fotosintéticas y por ende el crecimiento (Baruch y Fisher, 1991). 



Especie Unidad Fitomasa SC C Fuente 

Vástagos 51.8 46.7 P. maximum 

(SF) Raíces 64.6 47.2 

Vástagos 114.0 102.9 P. maximum 

(F) 

g/plana 

Raíces 62.6 55.3 

Bushby et al 

1992 

En macolla FA 53.2 24.7 Middleton, 

Estolon íferas 
t/ha 

FA 39.4 18.2 1982 

P. maximum FA 845.0 525.0 Rodríguez y 

 
g/m2 

FS 182.7 223.4 Pérez, 1987 

P. maximum g/planta FA 1586.0 270.0 Chacón,1992 

 

FA 1165.8 528.7 P. maximum 

(SF) FS 323.9 207.6 

FA 1629.7 794.7 P. maximum 
(F) 

g/m2 

FS 427.8 247.8 

Este trabajo 

Tabla 8.2: Efecto del corte sobre la fitomasa aérea y subterránea en distintas especies de 
gramineas paleotropicales, en macolla (P. maximum y Setaria sphace/ata) o estoloniferas 
(Digitaria decumbens y Brachiaria decumbens) 
 
Como hemos analizado hasta ahora, el corte aunque disminuye significativamente 

los valores de PPN, induce sin embargo un mayor incremento en función de la FT 

remanente, de 6.5 a 7.4 veces versus 3.8 a 4.1 veces de los tratamientos control y 

esta diferencia es aun mayor si consideramos solamente la FA remanente, de 18.4 

a 20 veces más. Esto nos indica claramente que el corte altera los patrones 

espacial y temporal de distribución de la biornasa (es decir, del carbono 

asimilado), aérea y subterránea (Detling et a/.1979, Gifford y Marshall1973, Ruess 

et al. 1983) Esto no solamente se refleja en la cantidad y calidad de la biomasa 

aérea cosechada, sino en los flujos de carbono a la SS que mantienen el 

crecimiento radicalr, la absorción de agua y de nutrientes y los exudados 

radicales, que son una importante fuente de energía para hongos y bacterias de la 

rizósfera (Lemaire 1997). Según Richards (1993, citado por Lery1aire 1997) para 

especies de gramíneas C3 y C4 el crecimiento radicalr cesa cuando se remueve el 



50% o más del área foliar. En forma similar, en Lolium perenne después de la 

defoliación el flujo de carbono a la BS decrece (Ryle y Powell 1975). 

 

Chacón-Moreno y Sarmiento (1995) y Chacón-Moreno el al. (1995) comprueban la 

hipótesis del crecimiento compensatorio para P. maximum propuesta por 

McNaughton (1979, 1983a,b), evidenciando un aumento en las tasas fotosintéticas 

para hojas de la misma edad de plantas cortadas y no cortadas, de 0.55 a 0.38 

molC02/m2día respectivamente, aumento de las tasas relativas de crecimiento de 

67.2 a 27.9 mg/g.día; y una mayor asignación de asimilados a la producción de 

hojas, de 54 a 29 mg/g.día. 

 

Podemos resumir nuestros resultados en relación con la dinámica espaclo-

temporal de la distribución de asimilados después del corte en los siguientes 

puntos: 

 

La renovación del aparato fotosintético o lo que podríamos denominar un 

rejuvenecimiento de la BA (tallos y hojas). Las hojas son de menor PFE, es decir 

menos escleromorfas, alcanzando su madurez alrededor de los 30 días (coincide 

con el máximo de producción de hojas y el inicio de la floración), comenzando la 

senescencia a los 45 días después del corte. Hasta los 30 días es el 

compartimiento aéreo de mayor importancia cuantitativa y porcentualmente 

superior a los tratamientos sin corte. A partir de este momento comienza un mayor 

transporte de asimilados destinados al proceso reproductivo y al engrosamiento de 

los tallos, lo que se refleja en un descenso de las tasas de crecimiento. Los tallos 

son tiernos, de pequeño tamaño y activos fotosintéticamente hasta los 45 días, 

cuando comienza su proceso de lignificación decreciendo sus tasas de 

crecimiento absoluto. 

 

El equilibrio entre la FA y la FS se alcanza rápidamente (15 días después del 

corte, FA/FS= 1), pero esto no indica que comience un nuevo crecimiento 



subterráneo, cuando cesa la translocación de reservas de la BS a la BA, ya que la 

nueva biomasa de hojas fotosintétiza todo el material vegetal necesario. 

 
El efecto de autopoda de la BS se evidencia con claridad, ya que en los primeros 

15 días, tanto la B.Riz como FRa disminuyen sus tasas de crecimiento hasta 

valores negativos. Solo después de 30 días comienza un verdadero crecimiento 

radicular, cuando se alcanzan los mayores incrementos de la relación FH/FRa. 

 
Por ultimo, algunos autores han señalado que el corte o pastoreo al promover un 

mayor desarrollo del sistema asimilador junto con otros factores de distribución de 

asimilados, modifican la arquitectura de la planta hacia un menor tamaño y mayor 

área foliar (Jameson 1963, Wallece et al. 1985, Ruess et al. 1983, Chacón-Moreno 

y Sarmiento 1995). 

 
8.1.1.3. El efecto del fertilizante sobre los individuos cortados. 
 
El fertilizante en plantas cortadas (como señalamos anteriormente) tiene un efecto 

positivo sobre la BA, al aumentar su producción subterránea. Además estimula la 

producción de rizomas después de los 45 días, debido a un mejor estatus nutritivo 

interno, o sea una mayor cantidad de asimilados que pueden ser traslocados y 

convertidos en sustancias de reserva (almidón). 

 
También estimula notablemente la producción de hojas y tallos, ya que a los 15 

días se duplica la biomasa de C/F principalmente de hojas. Para este 

compartimiento la producción es inclusive mayor que para los tratamientos control, 

es decir el mejor estatus nutricional externo acentúa el efecto que genera el corte. 

 
Por otra parte y de vital importancia desde el punto de vista del uso, el fertilizante 

incrementó la calidad del forraje producido. Middleton (1982) reporta que para 

gramíneas en macolla (P. maximum y Setaria sphacelata) en individuos cortados 

cada 3 semanas, el porcentaje de nitrógeno al nivel de la BA es de 2.20 versus 

1.18 para plantas cortadas cada 12 semanas. Salinas y Rehman (1989) señalan 

para P. maximum bajo un régimen de corte bimensual concentraciones de 



nitrógeno en BA (hojas y tallos) entre 1.5 y 1.9 % para diferentes dosis de 

fertilización nitrogenada (0 a 400 Kg N/ha), A. gayanus no responde a los 

diferentes niveles de fertilización (1.5 %N) Y B. Oecumbens aumenta el contenido 

de nitrógeno de 1.6 a 2.1 %. Otro aspecto importante de considerar es la 

digestibilidad del material vegetal producido, Lascano y Euclides (1996) reportan 

para P. maximum, con corte cada 3 o cada 12 semanas, un apreciable descenso 

de la digestibilidad "in vitro" de la BA de 72 a 40% y de digestibilidad "in vivo", con 

búfalos fistulados, de 70 a 59%. Hecho que atribuyen a la lignificación de las 

estructuras aérea debido al incremento significativo del contenido de elementos 

estructurales de las paredes celulares (calcio, principalmente) y del aluminio (36% 

en el tejido foliar). Además el aluminio tiene un efecto inhibidor sobre el sistema 

radicular de P. maximum, ya que lo acumula en las células meristemáticas 

(Salinas y Rehman 1989) 

 

Una consecuencia inmediata de la mayor asignación de recursos externos e 

internos a la producción de hojas inducido por el fertilizante es el aumento del lAF, 

que se refleja en un mayor tamaño del aparato fotosintético, y por tanto en 

mayores tasas de crecimiento y de asimilación neta. Así como, en mayores 

relaciones FA/FS, FH/FRa y menores valores BH/BSos. Sin embargo, llama la 

atención que la fertilización no aumente la relación BR/BV, lo que estaría 

apuntando a que es el corte el que induce un mayor esfuerzo reproductivo. 

 

Queda claro que el efecto de autopoda evidenciado con los resultados de este 

trabajo es producido por el corte y que el fertilizante tiene un efecto inhibidor sobre 

el crecimiento de la BS. Lo que hace pensar que en plantas cortadas y fertilizadas 

ambos efectos en forma inmediata (en el periodo de 0 a 15 días) deben producir 

un aumento relativamente mayor de las tasas de absorción y promover una menor 

tasa de translocación interna de reservas. Luego presentan una mayor absorción 

compensatoria y un mayor crecimiento radicular y de rizomas (punto que 

retomaremos mas adelante). 

 



8.1.2 Tasas netas de acumulación de biomasa aérea. 
 

Las tasas netas de acumulación de la biomasa aérea mostraron un rápido 

crecimiento entre los 15 y los 45 días, en ambos tratamientos sin corte, y entre los 

30 y 60 días, en las plantas cortadas (ver Figura 5.6). En este caso las tasas 

máximas alcanzaron 24.2 g/día para las plantas no fertilizadas y de 29.4 g/día en 

las fertilizadas, en tanto que la tasa media para los 60 días fueron de 11.3 g/día y 

15.1 g/día respectivamente. 

 

En P. maximum, cv Tanzania y Mombaya las tasas diarias medias de acumulación 

en los 28 días posteriores al corte fueron de 10.3 y 12.8 g/día respectivamente 

(Quadros et al. 2002), muy similares a las obtenidas en este trabajo, lo que 

sugiere que el potencial de crecimiento después del corte es prácticamente el 

mismo entre diferentes variedades, aunque como ya mostramos, las biomasas 

alcanzadas puedan ser muy diferentes en función de la altura del corte, del tiempo 

transcurrido y de la tasa de fertilización. Para comprender mas correctamente el 

funcionamiento asimilatorio de las plantas cortadas ya vimos como son más 

informativas las tasas de crecimiento por unidad de biomasa aérea o tasas 

relativas. Así en las plantas cortadas estas tasas alcanzaron valores máximos de 

73 mg/g.día en el tratamiento C/SF a los 45 días y de 72 mg/g.día a los 30 días en 

el C/F, en tanto que las respectivas tasas máximas relativas en los tratamientos 

sin corte fueron 50 mg/g.día en el SC/SF y 43 mg/g.día en el SC/F a los 15 días. 

Es decir la acumulación neta de biomasa por unidad de biomasa aérea es mucho 

mayor en las plantas cortadas, en tanto el fertilizante tiene solo un efecto menor 

sobre estas tasas relativas. En una pastura tropical en Panamá dominada por 

Ischaemum indicum, con pastoreo la biomasa aérea era significativamente menor, 

pero la asimilación de CO2 resultó igual en pastoreado y testigo, en tanto que la 

respiración era significativamente menor en la pastoreada (Wilsey et al. 2002). Es 

decir bajo pastoreo, la gramínea asimila mas carbono y lo pierde menos por 

respiración, lo que corresponde a mayores tasas de crecimiento, como ocurrió en 

nuestros tratamientos. 



Las tasa neta de acumulación de la FS para SC/F, es de 3.7 versus 4.6 g/día de 

SC/F, siendo para ambos tratamientos con corte de 1.9 g/día. Aunque los rangos 

de G para los tratamientos SC son similares (SC/SF de 1.7 a 6.5 g/día y SC/F de 

1.9 a 6.4 g/día), las tasas en SC/F no se hacen significativa mente mayores sino a 

partir de los 30 días, evidenciándose un efecto negativo del fertilizante sobre el 

crecimiento radicular después de los 45 días. El mejor estado nutricional interno 

que logran las plantas fertilizadas revierte el efecto negativo manteniendo más 

altas tasas de crecimiento en rizomas y raíces que sus homólogos no fertilizados. 

 
En las plantas cortadas observamos, claramente, el efecto autopoda que origina el 

corte y acentúa el fertilizante. Es importante resaltar que los individuos del 

tratamiento C/SF movilizan más rápidamente sus reservas, ya que a los 10 días G 

es de -0.9 g/día y para C/F el menor valor de G se tiene a los 15 días (-0.5 g/día). 

Por otra parte, las plantas sin fertilizantes rápidamente (10 días) restablecen su 

crecimiento radicular, con un IAF muy pequeño al igual que G foliar y lo mantiene 

constante hasta el final del muestreo (alrededor de 2 g/día), en detrimento 

posterior del crecimiento foliar. Esta pronta y constante inversión de recursos en 

FS (patrón contrario a las fertilizadas) permiten a los individuos proveer de los 

requerimientos nutricionales yagua necesarios para tener un crecimiento foliar 

entre los 30 y 45 días similar a las plantas fertilizadas. 

 
Al considerar la acumulación total absoluta de biomasa en las plantas (g/día), es 

decir la aérea mas la subterránea, tomando para esta última los valores obtenidos 

por extrapolación al m2, vimos que las tendencias no difieren de lo obtenido para 

la biomasa aérea, con mayor acumulación en las plantas sin corte y en los 

tratamientos con fertilización y con valores menores debido a que se considera 

toda la fitomasa de la planta (Tabla 8.3). En términos de acumulación relativa 

(mg/d.día) al nivel de la FT observamos que las diferencias tienden a igualarse 

entre los tratamientos, siendo ligeramente mayores en las plantas sin corte y en 

los tratamientos sin fertilizante, ya que los tratamientos con fertilizante 

incrementan su crecimiento radicular, proceso que se acentúa en las ultimas 

semanas del ciclo muestreal. Ahora bien, si consideramos solamente la FA 



podemos observar que la biomasa rejuvenecida de los tratamientos cortados es 

mas eficiente en la producción y acumulación de biomasa que las plantas sin 

corte, y que la ausencia de fertilizante genera una biomasa mas escleromorfica y 

de mayor peso foliar específico, lo que genera un incremento de 2 a 3 mg/g.día 

mas que sus homólogos fertilizados. El fertilizante en las plantas cortadas tiene 

efectos positivos para las tasas de acumulación, en primer lugar adelanta en 15 

días la tasa máxima (71.6 mg/g.día a los 30 días después del corte) y a partir de 

ese momento logra mantener tasas que duplican a su homologo no fertilizado (por 

ejemplo, a los 60 días, 27.4 vs 12.5 mg/g.día). 

 

G (g/día) R (mg/g.día) 
 

FT FA FT FA 

SC/SF 19,3 16,1 31,7 33,7 

SC/SF 24,9 20,8 30,3 31,8 

C/SF 7,6 6,4 29,0 41,6 

C/F 10,7 9,3 27,0 38,7 

Tabla 8.3: Promedios de la tasa de crecimiento absoluta (G)  
                 y relativa (R) de la fitomasa total (FT) y aérea  
                 (FA) para todos los tratamientos. 
 

Por otra parte, el análisis del crecimiento en función del peso foliar (TAN-PF) nos 

permite analizar con mayor claridad los controles funcionales y ecológicos sobre la 

capacidad fotosintética, la distribución del carbono y la economía del nitrógeno 

(Field y Mooney 1986). La TAN-PF nos muestra dos patrones nítidos de las tasas 

debidos al manejo (ver Figura 5.9). Los tratamientos sin corte presentan menores 

TAN-PF que los cortados pero el fertilizante no genera ninguna diferencia. Hecho 

esperado ya que las hojas en dichos tratamientos son en su mayoría hojas 

maduras y senescentes, de un mayor PF debido al engrosamiento y lignificación 

de la lamina foliar, en contraposición a las hojas de los tratamientos cortados que 

son principalmente jóvenes, alcanzando la madurez 15 días después del corte, y 

de un menor PF. Indicando que el principal factor controlador de la dinámica de 

crecimiento es el corte. 



 

Los valores de TAN-PF para los tratamientos con corte son muy altos en los 

primeros 15 días (300 a 600 mg/g.hoja*día), con valores de IAF muy pequeños de 

0.05 a .0.45 m2/m2, de hojas tiernas y sin expandirse completamente en los 

primeros días después del corte. Estos valores tan altos de TAN nos hacen pensar 

que hay otra fuente adicional de carbono que no es el asimilado a través del área 

foliar. Por lo tanto, ese carbono adicional (producto de una antigua asimilación 

neta) que se refleja en el peso foliar solamente puede venir de la translocación de 

reservas de la BS (rizomas) o de lo que hemos denominado efecto autopoda, 

confundiéndose de este modo la asimilación (o TAN) con el uso de las reservas 

(Toledo y Fisher 1989). 

 

La TAN calculada en función del peso foliar específico (PFE), relación que 

pondera el PF en función de la superficie foliar real que esta captando el CO2 

atmosférico, nos permite analizar el crecimiento separando las dos fuentes 

carbono que existen para la formación de nuevo tejido foliar después del corte. 

 

En los tratamientos con corte se observa que a medida que transcurre el tiempo y 

se va reponiendo la BA cosechada, aumenta el IAF y por consiguiente las TAN-

PFE hasta los 45 días, alcanzando valores superiores o iguales a las tasas de los 

tratamientos sin corte. En este momento existe una proporción mayor de hojas 

maduras y jóvenes con mayores tasas de asimilación por unidad de área foliar que 

la mayoría de las hojas senescentes de los tratamientos control (Chacón-Moreno 

1992). Se evidencia que a partir de los 45 días las plantas de C/SF detienen el 

crecimiento (G) de todos sus compartimientos aéreos y rizomas, debido a una 

disminución brusca de su TNA-PFE, lo que indica un colapso nutricional interno, 

una mayor senescencia foliar y la necesidad de destinar los asimilados 

fotosintéticos al crecimiento radical captando así una mayor cantidad de recursos 

minerales, es decir mayores tasas de translocación BA-BS que en los individuos 

fertilizados. En cambio en C/F el mejor balance interno nutricional origina que las 

TAN en el periodo 45 a 60 días se mantengan altas debido a un nuevo aumento 



de su crecimiento foliar, permitiendo así mantener el crecimiento de las raíces y 

aumentar el esfuerzo reproductivo, así como almacenar reservas en la BS.. No 

obstante, los tratamientos sin corte presentan TAN-PFE mayores al inicio del 

experimento, ya que conservar su aparato fotosintético intacto (hojas maduras en 

su mayoría) y las tasas fotosintéticas solo decaen a los 30 días, cuando las hojas 

comienzan su proceso de senescencia. 15 días antes decrecen bruscamente su 

crecimiento (G) al comenzar un proceso de translocación masiva de asimilados 

destinados al engrosamiento de los tallos, formación de estructuras reproductivas 

(llenado de las semillas) y crecimiento subterráneo. 

 

La TAN-PFE para la FS representa en realidad una estimación de la tasa de 

translocación de asimilados (TTN, ver Figura 5.10) entre la parte aérea y 

subterránea e indica la dirección del movimiento interno de asimilados 

fotosintéticos o de reserva. 

 

Las tasas de translocación en gramíneas de la SET o pasturas están alrededor del 

50% de la asimilación bruta (Sarmiento 1984, Medina 1982). Cerri (1986) y Rovira 

(1969) señalan que los exudados radicales representan del 5 al 10 % del carbono 

total fotosintetizado. Además hay que considerar las pérdidas por respiración 

radicular, que según Fisher y Kerridge (1996) representan entre el 4 al 13 % de los 

asimilados. Información que armoniza con los porcentajes encontrados, que 

indican que entre el 24,5 a 37.5 % de los asimilados netos fotosintetizados son 

destinados al crecimiento de la SS (discusión que retomaremos mas adelante, 

cuando discutimos los balances de nitrógeno en el subsistema planta). 

 
 
 
 
 
 
 



8.1.3 Distribución de la Biomasa. 
 
La morfoecología se ve reflejada en los patrones de partición de la biomasa, como 

lo demuestran los resultados porcentuales de datos expresados en g/planta 

(Sarmiento 1992, De Aldana et al. 1996, Rao et al 1996). De la partición en 

porcentaje de la FT (en g/planta), la mayor asignación de recursos en los 4 

tratamientos es hacia la parte aérea. Ya que en promedio al final del ciclo 

muestreal, para los tratamientos sin corte, el 91.2% (17.2 en Hojas, 48.2 en Tallos, 

18.3 en Estructuras Reproductivas y 7.5 en Corona) es destinado a la FA y 

solamente el 8.8% a las estructuras subterráneas (2.8 en Rizomas y 6.0 en 

Raíces). No obstante, para los tratamientos con corte la distribución 

mayoritariamente aérea se mantiene con el 87.6% de la FT (18.2 en Hojas, 39.1 

en Tallos, 18.0 en Estructuras Reproductivas y 12.3 en Corona) pero con menor 

asignación hacia Tallos y Corona; y la FS representa eI 12.4% (4.3 en Rizomas y 

8.1 en Raíces) (Ver apéndice 5.1). 

 
Según, De Aldana y Berendse (1997) la distribución de la biomasa en términos 

proporcionales para seis compartimientos de seis gramíneas perennes es mayor 

la asignación en los compartimientos aéreos (del 56 al 83%) que subterráneos. 

Además el porcentaje de raíces es mas bajo en los tratamientos con fertilización y 

el de necromasa aérea es mas alto. 

 
La relación BA/BS muestra amplias variaciones entre diferentes especies de 

gramíneas perennes. Así en seis especies, al final de la estación de crecimiento, 

esta relación osciló entre 2 y 0.6 para condiciones de baja oferta nutritiva, y entre 

4.8 y 1.5 en condiciones de alta disponibilidad de nutrientes (De Aldana et al. 

1996). Por otra parte, Rao et al. (1996) para pasturas estoloníferas en los llanos 

colombianos y brasileños indican valores de la relación BAlBS para Brachiaria 

dictyoneura en un rango de 2.7 a 11.1, para Andropogum gayanus de 1.3 a 2.9, 

para B. Oecumbens de 1.8 a 5.9 y para diferentes variedades de B. Brizantha que 

oscilan entre 3.0 a 7.1 bajo diferentes niveles de aplicación de fósforo. Bilbao 

(1988) encuentra en A. gayanus para el tratamiento control una relación FA/FS de 



1.1 a 4.9. Pero siempre la relación resultó signfficativamente mayor en el medio de 

mayor fertilidad, es decir sin limitaciones nutritivas la asignación de carbono a los 

órganos subterráneos, particularmente a las raíces, se reduce significativamente. 

Nuestros valores están dentro de los rangos y tendencias reportados, una mayor 

relación BAlBS para los tratamientos sin corte (en promedio 4.0 y 4.4 para SC/SF 

y SC/F, respectivamente) que para los tratamientos cortados (en promedio 1.6 y 

1.9 para C/SF y C/F, respectivamente). Debemos resaltar la drástica reducción 

que origina el corte (entorno de 5 veces merios), así como la sorprendente 

recuperación, ya que en solo 15 días la relación pasó de 1.0 a 4.2 en C/F y 3.3 en 

C/SF al final del muestreo. Vemos así que esta especie tiene una rápida 

capacidad o tolerancia frente a un disturbio intenso como la desfoliación fuerte, 

cuando no tiene limitaciones nutricionales ni hídricas en el suelo, ya que en 

apenas 15 días después del severo corte ya ha restablecido el equilibrio entre la 

FA y FS, 15 días mas tarde ha duplicado la relación y a los 60 días alcanza una 

relación similar a los tratamientos control. 

 
Esta alta capacidad de respuesta a la defoliación es también observada bajo 

condiciones de pastoreo directo. Panicum maximum cv Tanzania pastoreado, 1 

día después de retirado el ganado con una altura aproximada de 15 cm, la relación 

hojas/tallos estaba casi en 1, a los 35 días de crecimiento sin pastoreo pasó a 4, el 

IAF pasó de 0.5 a los 7 días a 2.0 a los 35 días. Las tasas de crecimiento relativo 

pasaron de 0.13 g/día en la primera semana a 0.10 entre la segunda y cuarta 

semana, para alcanzar 0.7 de la cuarta a la quinta semana (Barbosa et al. 2002). 

 
8.2 Sobre la economía del nitrógeno 
 
8.2.1 Concentraciones y acumulación neta. 
 
Las macollas de P. maximum en estos suelos pobres de sabanas, aunque exhiben 

una alta producción primaria, envejecen rápidamente, acumulando una gran 

cantidad de biomasa y de necromasa aérea, ambas de muy bajo contenido en 

nitrógeno, generando una mayor acumulación de nitrógeno en la FA que en la FS. 



Este envejecimiento es particularmente notable en las estructuras de sostén: 

culmos más vainas foliares (en este estudio considerados conjuntamente como 

"tallos") y aparato reproductivo auxiliar, estructuras que desarrollan una gran 

biomasa pero con bajas concentraciones de nitrógeno. Pero aún los órganos más 

activos, las hojas o laminas foliares, disminuyen en alrededor del 10% su 

concentración de nitrógeno en apenas 60 días, lo que hace suponer que 

continuará bajando su concentración de nitrógeno con el tiempo. Lo mismo ocurre 

con las raíces, aunque el desarrollo de raíces y hojas está desfasado en el tiempo, 

pues al menos las superficiales (0 a 10 cm) siguen creciendo, aumentando su 

concentración por 45 días, para finalmente entrar en senescencia. Es decir la 

macolla de P. maximum como un todo envejece, van predominando las 

estructuras de sostén y la necromasa, pobres en nitrógeno, lo que conduce a 

menores tasas de asimilación y de crecimiento. Por otra parte, las variaciones en 

la concentración de nitrógeno reflejan que este elemento tiene un uso más 

prolongado en las estructuras metabólicamente más activas (hojas y raíces) que 

en estructuras de sostén. 

 

Estos patrones de concentraciones y acumulación neta de nitrógeno para nuestros 

cuatro tratamientos son similares a los reportados para otras variedades de P. 

maximum o otras gramíneas (de síndrome fotosintético C3 ó C4) y hierbas 

templadas o tropicales sometidas o no a los efectos del corte (o defoliación) y de 

la fertilización nitrogenada (Santos et al. 2002, Hétier et al.1989, Bilbao 1988, Rao 

et al.1996, Berendse et al. 1992, Ourry et al. 1988, Schippers y Olff 2000, Bowman 

2003). Los patrones que se reafirman son: 

 

1. Las concentraciones de nitrógeno son mayores en las plantas fertilizadas que 

    no fertilizadas y en los tratamientos con corte o desfoliación.  

2. La acumulación de nitrógeno es mayor en las plantas fertilizadas y sin corte.  

3. Mayor acumulación de nitrógeno en las estructuras aéreas que subterráneas, 

    relación que se acentúa con el corte (de 6 a 8 veces mas), con una marcada       

acumulación relativa en hojas. 



4. La base de los culmos (corona) y las raíces funcionan como reservorios de 

nitrógeno, cuando este elemento no esta en exceso en el suelo o cuando 

ocurre un disturbio (corte o pastoreo). 

5. Mayor aprovechamiento del fertilizante nitrogenado en plantas sin corte (44%) 

que en plantas cortadas (37%). 

 

Por otra parte, la fertilización sin corte induce una rápida absorción y acumulación 

de nitrógeno en todos los órganos de la planta, con concentración de nitrógeno 

bien por encima de las plantas no fertilizadas. Es decir, esta especie tiene la 

capacidad de acumular mas nitrógeno cuando este está presente en el suelo de 

forma asimilable. Estas mayores concentraciones de nitrógeno van disminuyendo 

rápidamente a medida que las macollas continúan creciendo, por dilución y por 

envejecimiento y traslocación. En los órganos de sostén este decrecimiento en la 

concentración de nitrógeno es más rápido. Este mejor estado nutricional repercute 

en el crecimiento de nuevas raíces, puesto en evidencia por las concentraciones 

de nitrógeno más altas, que se inician en el horizonte 0-10 cm y solamente 15 días 

mas tarde llegan al horizonte 10-20 cm, lo que señala una estrategia de 

conservación y optimización del uso del nitrógeno que será utilizado en el 

siguiente periodo de crecimiento. 

 

El rápido proceso de envejecimiento que presentan las estructuras aéreas de las 

gramíneas perennes (P. maximum, no es la excepción) puede ser revertido por 

dos factores que al eliminar los órganos maduros y senescentes, rejuvenecen las 

macollas: el pastoreo (corte) y el fuego, reiniciando un ciclo de activo crecimiento 

(Medina y Bilbao 1996, Walter y Menaut 1988, Walter 1987, Sarmiento 1984, 

Lambers et al. 1998, Singh y Upadhyaya 2001). Este rejuvenecimiento actúa como 

una retroalimentación positiva, al menos con pastoreo moderado, ya que el 

consumo estimula un nuevo crecimiento con una oferta forrajera cualitativamente 

mejor, de mayor contenido proteico (Páez et al. 1997, Thomas et al. 1990, Thomas 

y Grof 1986, Tergas et al. 1984). El efecto del fuego, más drástico y concentrado, 

es mayor (Sarmiento 1984, Medina 1987, Medina y Silva 1990), pero a diferencia 



del pastoreo le imprime a la planta un ciclo anual al quemarse durante la estación 

seca (Sarmiento 1984). 

El efecto corte sobre las concentraciones de nitrógeno es inmediato ya que éstas 

son mas altas en los nuevos tallos y hojas. Asimismo se evidencia un 

decrecimiento inicial en la concentración de nitrógeno de raíces, producto de la 

autopoda después del corte. A su vez el efecto de rejuvenecimiento con aumento 

de las concentraciones de nitrógeno es más duradero en las hojas que en los 

tallos, los que se esclerosan mas rápidamente. El corte y la fertilización combinan 

sus efectos reforzando las tendencias evidenciadas por cada uno de los 

tratamientos por separado. 

Es importante señalar, que el corte reduce a la mitad la cantidad de nitrógeno 

acumulado en la planta, bien sea en la FA, la FS o la FT, tanto en el tratamiento 

con o sin fertilización. Este hecho indica la importancia de la cosecha como una 

salida muy significativa del nutriente. No hay que olvidar que la acumulación de 

nutrientes en la planta adjudica una ventaja a las gramíneas en ambientes poco 

fértiles, donde la disponibilidad de nutrientes es variable y puede llegar a niveles 

muy bajos. No todos los recursos necesarios para el crecimiento de la planta están 

disponibles al mismo tiempo. El almacenamiento puede actuar como un buffer 

entre la asincronía de la disponibilidad del nitrógeno y la demanda de otro recurso 

para el crecimiento (Bloom et al. 1985). 

 

8.2.2 Tasas de acumulación 
 

P. maximum responde al corte y a la fertilización aumentando rapidamente la tasa 

de acumulación de nitrógeno en sus estructuras aéreas (hojas y tallos), tasas 

características de especies originarias de sitios con suelos fértiles que presentan 

un crecimiento rápido (Bradshaw et al. 1964, Lambers et al. 1997), presentando 

una repuesta plástica a la fertilización y al corte. 

 

 



Nuestros resultados de las plantas sin corte con fertilización sugieren que las altas 

tasas de acumulación (que son un reflejo de la absorción del nitrógeno) el principal 

destino del nitrógeno al inicio (los primeros 15 días) son las hojas, luego pasa a los 

tallos y por ultimo a las estructuras reproductivas (a partir de los 30 días) por un 

activo proceso de traslocación. En cambio las plantas cortadas la translocación 

ocurre desde las hojas a las estructuras reproductivas en los últimos 30 días. 

Hechos que se reflejan en la continua disminución de las tasas de acumulación 

con el tiempo de la FA para SC/F y en la estabilización de las tasas en el ultimo 

mes para C/F. Estos patrones son similares a los reportados por Chacón-Moreno 

(1992) para P. maximun, por Bilbao (1988) para Paspalum plicatum y Andropogon 

gayanus y por De Aldana et al. (1996) para seis gramíneas templadas. La 

disminución de la tasa de acumulación en la FS indica para los tratamientos sin 

corte un intenso proceso de retraslocación del nitrógeno por efecto "autopoda" y 

en el tratamiento SC/F la acción inhibidora del fertilizante sobre el sistema 

radicular. 

 

La dinámica encontrada de las tasas de acumulación refuerzan en primer lugar la 

gran movilidad del nitrógeno entre los distintos compartimientos morfofuncionales 

de la planta y la gran plasticidad de distribución del nitrógeno movilizado de P. 

maximum (gramínea C4) frente al stress (cambios en la disponibilidad de 

nitrógeno) y al disturbio (Santos et al. 2002, Volenec et al. 1996, Skinner et al 

1999, Thornton et al. 1994, Bausenwein et al 2001). En segundo lugar, que a 

mayor disponibilidad del recurso (en este caso nitrógeno mineral) existirá un fuerte 

incremento de las concentraciones y cantidades del nutriente en la planta (Chapin 

III 1980), así como un aumento en las tasas de fotosíntesis, mayor desarrollo foliar 

y menor grado de escleromorfismo (Baruch et al 1985, Montilla 1981, Medina 

1982,1987). 

 
 
 
 



8.2.3 El comportamiento en el subsistema planta: translocación, 
 perdidas y eficiencia de uso del nitrógeno. 
 

Todas las plantas pierden una proporción importante de los nutrientes que 

asimilan, este proceso también ocurre, por supuesto, con el nitrógeno. Las 

pérdidas tienen lugar por diversos caminos: mortalidad de órganos aéreos y 

subterráneos, abscisión de hojas, flores y frutos, herbivoría, pluviolavado desde 

las hojas o lavado de raíces, exudados radicales, pérdidas gaseosas 

(particularmente por volatilización de amonio desde las hojas en el caso del 

nitrógeno) . 

 

Las especies perennes normalmente retranslocan una parte de sus nutrientes 

desde órganos senescentes (hojas, raíces) hacia órganos subterráneos que 

funcionan como estructuras de reserva (raíces, rizomas, base de tallos). Esta 

retranslocación o remobilización interna del nitrógeno dentro de la planta ha sido 

cuantificada en gramíneas perennes (Morton 1977, Thornton y Millard 1993). 

Gracias a la retranslocación la cantidad de nutrientes que se pierden por 

mortalidad es menor, es decir la necromasa en pie o el mantillo tienen 

concentraciones menores que los órganos vivos o senescentes, o sea es un 

mecanismo eficaz de conservación de nutrientes especialmente valioso bajo 

condiciones de estrés nutricional (Grime 1979). 

 

La capacidad de retranslocar parte de los nutrientes absorbidos y reutilizarlos 

nuevamente en la misma o en la siguiente estación de crecimiento constituye sin 

duda una ventaja adaptativa para especies que crecen en suelos pobres en 

nutrientes (Berendse el al. 1992, Li et al. 1992). Pero la habilidad de asignación 

diferencial del nitrógeno movilizado como consecuencia del cambio de la 

disponibilidad de nitrógeno externo es muy ventajoso para plantas que crecen en 

situaciones de baja fertilidad (Santos et al. 2002). 

 

En seis gramíneas perennes cultivadas en condiciones de baja y de: alta 

disponibilidad de nitrógeno, y utilizando 15N para seguir el destino del nitrógeno 



absorbido, se encontró que cabo de 40 semanas hubo pérdidas significativas del 

nitrógeno absorbido, tanto a través de mortalidad aérea como de otras vías. Las 

pérdidas totales en las seis gramíneas oscilaron entre 35 y 50 % del nitrógeno 

marcado absorbido inicialmente, entre el 6 y el 36 % del total perdido fue por 

mortalidad, mientras que por otras vías las gramíneas perdieron entre el 8 y el 27 

% del nitrógeno absorbido. (De Aldana et al. 1997). En este experimento de 

invernadero no hubo perdidas por pluviolavado, y solo dos especies florecieron y 

dispersaron, perdiendo nutrientes en este proceso. Es decir la principal salida de 

nitrógeno fue desde las raíces vivas. Interesélnte asimismo que en condiciones de 

mayor oferta de nitrógeno, las pérdidas por mortalidad fueron mayores. 

 
Aparentemente hay dos tipos básicos de estrategias adaptativas (Grime 1979) 

altas tasas asimilatorias y grandes pérdidas de nutrientes (estrategias 

competitivas), bajas tasas y pocas pérdidas (estrategias tolerantes al estrés 

nutritivo). P. maximum, de acuerdo a los resultados de nuestro trabajo se 

comportaría como una especie tolerante al estrés. Las bajas perdidas presentadas 

por los tratamientos sin corte así lo reafirman, SC/SF pierde el 15.4 % del 

nitrógeno absorbido y SC/F pierde apenas el 9.9%. 

 
Usando 15N se ha demostrado que las gramíneas movilizan nitrógeno desde las 

raíces y de la corona hacia las hojas en crecimiento, en respuesta a la defoliación 

(Volenec et al. 1996, Skinner et al. 1999, Thornton et al. 2000, Schnyder et al. 

2000). Asimismo se há encontrado que esta movilización hacia las hojas en 

crecimiento aumenta cuando la disponibilidad de nitrógeno en el suelo es baja 

(Ourry et al. 1990; Thornton et al. 1994). En P. maximum las raíces se 

comportaron como sumideros netos del nitrógeno retranslocado al disminuir la 

disponibilidad de nitrógeno en el suelo, pero pueden comportarse tanto como 

fuentes o sumideros con nitrógeno disponible en el suelo (Santos et al. 2002). En 

los balances de flujos netos de nitrógeno (ver Figura 6.8) evidenciamos que las 

raíces suministran recursos a la FA en todos los tratamientos, y que el corte 

intensifica el rol de la FS como fuente de nitrógeno y la fertilización como sumidero 

de nitrógeno. 



Ourry et al. (1988, 1990) Y Millard et al. (1990) muestran que Lolium perenne 

removiliza nitrógeno desde las raíces y rizomas para soportar el nuevo crecimiento 

foliar después de la defoliación. Thornton y Millard (1993) para Molinia caerulea 

también responde a la defoliación movilizando nitrógeno desde el sistema 

radicular en tratamientos de sin fertilización y que movilizan nitrógeno de las raíces 

y de las bases de los tallos en plantas cortadas y fertilizadas, reportando un 40% 

del nitrógeno total de los nuevos tallos es translocado en los tratamientos sin 

fertilizante y un 94% en las plantas con fertilizante. En P. maximum observamos 

que el corte induce una gran movilización de nitrógeno desde las raíces y corona 

hacia la nueva biomasa aérea, con diferencias no significativas debido a la 

fertilización, esto se puede deber que en el tratamiento sin fertilización no se 

produce degeneración de los vástagos cortados, ni mayor mortalidad de rizomas, 

como sucede con M. caerulea. 

 
8.2.4. Eficiencia de uso de nitrógeno. 
 
Especies de sitios pobres en nitrógeno no tienen necesariamente una EUN alta 

pero tienen bajas tasas de pérdida de nutrientes (Grime 1979, Sibly y Grime 1986) 

y en ambientes ricos se seleccionan especies con altas tasas de producción de 

materia seca, es decir en ambientes pobres dominan especies con crecimiento 

lento (baja PN) y con bajas tasas de perdida de nutrientes (alta TMP) y en suelos 

ricos especies de crecimiento rápido (alta PN) y con altas tasas de perdida de 

nutrientes (baja TMP) (Aerts y de Caluwe 1994, De Aldana y Berendse 1997). 

 
A pesar que la ecología de utilización de recursos por las plantas es un tópico muy 

relevante en ecología vegetal, ya que la significancia adaptativa de uso de los 

recursos por la planta es determinada por su. eficiencia de uso, definida 

generalmente por la relación entre parámetros de producción de biomasa o 

ganancia fotosintética de carbono y parámetros de entradas de recursos 

(absorción de nutrientes, agua o luz). Como el nitrógeno es uno de los principales 

factores limitantes de la PPN en ecosistemas terrestres (Vitousek y Howarth 1991, 

Bobbink et al. 1989), la EUN de diferentes especies vegetales ha sido muy 



estudiada y medida generalmente como la productividad por unidad de nitrógeno 

absorbido o perdido (Vitousek 1982). Infelizmente en la literatura existe mucha 

confusión debido a la utilización de índices muy diferentes de EUN (Berendse y 

Aerts 1987, Aerts y de Caluwe 1994) que hacen muy difícil la comparación de 

resultados, además de no considerar o evaluara la producción subterránea. Y el 

índice propuesto por Berendse y Aerts (1987) presenta la limitante que el 

resultado esta sujeto al tiempo de muestreo, limitando la comparación de valores 

de distintos trabajos. 

 

De Aldana y Berendse (1997) para seis gramíneas templadas en condiciones de 

invernadero de un gradiente de fertilidad del suelo durante 40 semanas, 

evidencian los patrones indicados en el párrafo anterior. Gramíneas de suelos 

pobres sin fertilizante NP 27-70 g/g.40 semanas, MRT 3.2-4.1:40 semanas, EUN 

115-222 g/g; en cambio para las gramíneas de suelos ricos sin fertilizantes NP 70-

80 g/g.40 semanas, MRT 2.1-3.2 :40 semanas, EUN 180-230 g/g. Los valores 

disminuyen significativamente cuando se aumenta la disponibilidad de nitrógeno 

en el suelo (Por ejemplo, Suelo pobre EUN 60-80 9/9 Y suelo rico EUN 75-170 

g/g). Rao et al. (1996) para cuatro especies del genero Brachiaria presenta valores 

de EUN para tratamientos con fertilizante de 120-200 g/g Y sin fertilizante de 80-

150 g/g, deducimos que estos valores son para un año. Aerts y de Caluwe (1994) 

reportan valores de EUN en un año de crecimiento para tres especies herbáceas 

del genero Carex que oscilan entre 150-238 g/g para tratamientos de baja 

fertilidad y de 124-171 g/g con alta fertilidad, la especie de mayor EUN es la 

especie que presenta mayores tasas de crecimiento (alta PN) y tasas de turnover 

o recambio mas bajas (alta TPM) y en todas las especies la EUN decrece con el 

incremento de la disponibilidad de nitrógeno en el suelo. Bilbao (1988) presenta 

valores de EUN para dos gramíneas en macollas establecidas en los Llanos 

centrales de Venezuela (Andropogum gayanus -africana- y Paspalum plicatulum -

nativa-) en una fase de crecimiento de 7 meses bajo diferentes tratamientos de 

fertilización, reporto una mayor EUN en la gramínea africana (introducida como 

forrajera) de 101-246 g/g que para la gramínea nativa de 58-171 g/g. 



Nuestros resultados no contradicen los patrones o tendencias encontrados en la 

literatura para la EUN bajo tratamientos de fertilización y de corte, a pesar de 

reportar valores mas altos (de 583 a 881 g/g). Estos altos valores pueden deberse 

a que P. maximum (gramínea C4 de explosivo crecimiento) tienda a no acumular 

gran proporción del nitrógeno que incorpora sino a invertirlos en crecimiento, 

basados en la premisa de Chapin III et al. (1982) que a medida que la 

disponibilidad de nutrientes aumenta, la proporción de estos nutrientes absorbidos 

por la planta podría disminuir. Por otra parte, podemos evidenciar que el corte 

acelera la tasa de turnover o recambio (menores TMP), lo que incrementa la 

disponibilidad de nitrógeno en el subsistema, aumentando la productividad de 

nitrógeno. 

 

8.2.5. El comportamiento del sistema planta-suelo. 
 
Los contenidos de nitrógeno en el suelo dependen de complejas interacciones 

entre las propiedades físico-químicas del suelo, de la MOS y factores biológicos 

(especie vegetal y su fase de crecimiento, tipo de sistema radicular y su desarrollo 

-profundidad de las raíces y exudación de carbohidratos solubles-, composición de 

la microbiota, entre otros) (Lee et al. 2003, Hale et al. 1971). Estos factores 

gobiernan el ciclaje interno del nitrógeno en el suelo, y por ende rigen las tasas de 

mineralización, inmovilización, estabilización (humificación) o pérdidas por 

lixiviación, denitrificación y volatilización. 

 
Robertson el al. (1997) en un estudio con 15N durante dos años en una pastura (P. 

maximum) y en un cultivo de sorgo bajo un suelo arcilloso en Australia. Para el 

primer año, en el cultivo de sorgo el 60% del 15N aplicado es inmovilizado por los 

microorganismos después de 4 días, y luego rápidamente remineralizado, que la 

absorción y estabilización en la MOS y en las arcillas fue relativamente bajas 

(14%) y en la pastura el 34% fue inmovilizado siendo remineralizado lentamente, 

el 62% fue estabilizado en la MOS y en las arcillas. Después de dos años el 60% 

del 15N aplicado se encuentra en la pastura y apenas el 34% en el cultivo. Aunque 

evidencia una gran reducción del nitrógeno disponible en la pastura que atribuye a 



la reabsorción del nitrógeno en la MOS y en las arcillas, a su acumulación en la 

necromasa y la inmovilización en la biomasa microbiana. 

 

8.2.5.1 Nitrógeno en suelo y tasas de absorción. 
 
En condiciones naturales la disponibilidad de nitrógeno mineral en el suelo es muy 

baja y oscilante, apenas llega a representar menos del 0.001 % del nitrógeno 

orgánico total del suelo (Brussaard y Ferrera-Cerrato 1997, Jackson el al. 1989). 

Por otra parte, el nitrógeno proveniente de la fertilización es rápidamente 

transformado en distintas formas orgánicas (Gonzaléz-Prieto et al. 1997) aunque 

aumenta momentáneamente los contenidos de nitrógeno mineral (duplica los 

contenidos de nitrógeno mineral y a los 5 días queda el 30 % del fertilizante como 

nitrógeno mineral), nitrógeno que favorece la absorción y por ende el crecimiento 

vegetal. 

 

Nuestra dinámica del nitrógeno mineral reportada coincide con los valores 

encontrados por Hétier et al. (1989) y Gallardo de Maldonado (1991) para el 

mismo tipo de suelo, y esta dentro de Iqs rangos reportados rara ecosistemas de 

sabanas o pasturas (Lascano y Spain 1991, Alves et al. 1993), representando 

porcentajes que oscilan entre 0.0008 a 0.009% del nitrógeno total del suelo. La 

fertilización aumento significativamente los niveles de nitrógeno mineral hasta 45 

días de su aplicación en los tratamientos sin corte y hasta 30 días en las plantas 

cortadas, siendo mayor el aprovechamiento del fertilizante en los tratamientos sin 

corte (44%) que en plantas cortadas (37%). Valores de utilización del fertilizante 

nitrogenado entre 21 y 79% son reportados para distintos cultivos, el porcentaje 

para pasturas esta alrededor del 50% o menos (Prasad et al. 1971). 

 

Esta mayor disponibilidad de nitrógeno en el suelo causada por la fertilización 

explica las mayores tasas de absorción de los tratamientos fertilizados, así como 

las menores perdidas netas por parte de la fitomasa subterránea vía exudación 

más descomposición~ No obstante, no deja de sorprender, la magnitud de la 

cantidad de nitrógeno absorbido por las plantas de los tratamientos sin 



fertilización, nitrógeno que proviene de la descomposición y mineralización de la 

fracción más lábil del nitrógeno orgánico de la MOS. Esta importante 

mineralización de nitrógeno orgánico puede deberse a varios factores: en primer 

lugar al efecto positivo que trae una mayor perdida (producción) de exudados 

radicales (carbohidratos soluble-azucares principalmente-, ácidos orgánicos y 

aminoácidos) debido al déficit nutricional externo, que originan un incremento de 

exudados por biomasa seca de raíz (Trolldenier y von Rheinbaben 1981 citado por 

Liljeroth et al. 1990). Exudados que incrementan la cantidad (biomasa), actividad 

(respiración) y composición (diversidad y estructura) de los microorganismos 

descomponedores de la MOS y fijadores de nitrógeno (Kolb y Martin 1988, 

Liljeroth et al. 1990, Turner y Newman 1984). No debemos confundir el cambio 

ocasionado por exudados con el generado por la utilización de fertilizante, ya que 

sabemos que la aplicación de fertilizante produce también un aumento en cantidad 

de microorganismos pero reduce significativamente los microorganismos fijadores 

de nitrógeno, y su número como actividad cesan bruscamente un vez agotado el 

recurso quimico (Warembourg y Biles 1979, Turner et al. 1985). En segundo lugar, 

el déficit externo de nutrientes, limita el crecimiento vegetal, lo que conduce a una 

inversión mayor de asimilados en la obtención de nutrientes, expresadas a través 

de una mayor EUN, así como de reducción de las perdidas de la fitomasa aérea. 

 
8.2.5.2. Nitrógeno en la biomasa microbiana, inmovilización. 
 
Warlde (1992) recopila datos de 112 estudios en una serie de ecosistemas y 

agroecosistemas, donde el promedio de biomasa microbiana es de 94 mgN/kg o 

750 mgC/kg, con una variación entre 16 y 212 mgN/kg. Los valores encontrados 

en Barinas están por debajo de la media (28.1 mgN/kg), cercanos al límite inferior 

reportado en esa revisión. Estos bajos valores de biomasa microbiana son 

característicos de suelos ácidos con muy bajo contenido de MO, en climas 

estaciona les o secos. 

 

Powlson et al. (1987) señala que la biomasa microbiana responde a los cambios 

ocasionados en los contenidos de carbono y nitrógeno total del suelo debido a la 



incorporación de fertilizantes verdes (abonos orgánicos) como a la fertilización 

química, motorizando los procesos de mineralización e inmovilización. 

 
La biomasa microbiana en este suelo de sabana produce una mineralización neta 

de 6.44 gN/m2, proveniente de la descomposición de la MOS, permitiendo así 

mantener las altas tasas de absorción de nitrógeno de las plantas testigo. El 

nitrógeno mineral disminuye (-2.0 gN/m2) debido a su inmovilización en la biomasa 

microbiana, la que aumenta su contenido de nitrógeno en 2.2 g/m2. La 

inmovilización bruta de la biomasa microbiana fue de 14.8 g/m2, equivalente a una 

aplicación de fertilizante de 148 kgN/ha y una acumulación de 0.02% del nitrógeno 

total del suelo. Estos resultados reflejan la importancia de la microbiota en la 

dinámica del carbono y de los nutrientes y en el mantenimiento biológico de la 

fertilidad natural del suelo (Swift 1997). 

 

8.3. Consecuencias del manejo. 
 
¿Cómo se puede explicar el mayor crecimiento relativo de los individuos cortados 

y fertilizados? Para responder esta pregunta necesitamos de un enfoque holístico 

de la dinámica del crecimiento, para lo cual se requiere evaluar los procesos que 

ocurren no solamente en la planta sino en el suelo y sus interacciones. En la figura 

8.1 se sintetiza la dinámica de crecimiento y acumulación de nitrógeno en las 

plantas cortadas. Sin embargo, me gustaría puntualizar algunos aspectos 

importantes de considerar antes de analizar el esquema. 

 

Chacón-Moreno y Sarmiento (1995) y Chacón et al. (1995) comprueban la 

hipótesis del crecimiento compensatorio para P. maximum propuesta por 

McNaughton (1979, 1983 a,b). Evidenciándose un aumento en las tasas 

fotosintéticas para hojas de la misma edad de plantas cortadas y no cortadas de 

0.55 a 0.38 molC02/m2día respectivamente, aumento de las tasas relativas de 

crecimiento de 67.2 a 27.9 mg/g*día; mayor asignación de asimilados en la 

producción de hojas de 54 a 29 mg/g*día. Por otra parte, Gallardo de Maldonado 

(1991) reporta para la sabana estacional en Barinas sobre el mismo tipo de suelo 



del trabajo anterior, que el corte incrementa en un 5% la descomposición de la 

necromasa subterránea y en un rango del 7 al 15% la respiración edáfica en los 

primeros 30 días. Bushby et al (1992) en una experiencia con plantas de P. 

maximum marcadas con 14C ponen en evidencia como la biomasa microbiana de 

los individuos cortados se encuentra mucho más enriquecida (519 vs 280 mg 14C/g 

de biomasa microbiana). 

 

Nuestros resultados refuerzan las siguientes conclusiones sobre la dinámica 

espacio-temporal de la distribución de asimilados y la acumulación de nitrógeno 

originados por el corte: 

1. La renovación del aparato fotosintético o lo que podríamos denominar un 

rejuvenecimiento de la BA (tallos y hojas). Las hojas son de menor PFE y 

tienen mayor concentración de nitrógeno, es decir menor grado de 

escleromorfismo. Alcanzan su madurez alrededor de los 30 días (coincide 

con el máximo de producción de hojas y el inicio de la floración), en tanto 

que la senescencia comienza 45 días después del corte. Hasta los 30 días 

el compartimiento aéreo es el de mayor importancia cuantitativa, 

porcentualmente superior a los tratamientos sin corte. A partir de este 

momento comienza un mayor transporte de asimilados destinados al 

proceso reproductivo y al engrosamiento de los tallos, lo que se refleja en 

un descenso de las tasas de crecimiento. 

2. Los tallos son tiernos, de pequeño tamaño y activos fotosintéticamente 

hasta los 45 días, cuando comienza la lignificación y decrecen sus tasas de 

crecimiento absoluto, lo que aumenta la calidad del forraje (aumento de las 

proteínas crudas), como lo señala Gerdes et al. (2000 b). 

3. El equilibrio entre la FA y la FS se alcanza rápidamente (15 días después 

del corte, FA/FS = 1), pero esto no indica que comience un nuevo 

crecimiento subterráneo sino que cesa la translocación de reservas de la 

BS a la BA, cuando la nueva biqmasa foliar es capaz de captar el carbono 

necesario vía fotosíntesis. 

 



 

 
 

 

 

4. El efecto de auto poda de la BS se evidencia con claridad, ya que en los 

primeros 15 días tanto la B.Riz como FRa disminuyen sus tasas de 



crecimiento y se obtienen valores negativos, asimismo decrecen sus 

contenidos de nitrógeno. Solo después de 30 días es que comienza un 

significativo crecimiento radical. 

5. El corte induce mayor movilización del nitrógeno y carbohidratos solubles 

desde las estructuras de reserva y las raíces a la biomasa aérea, proceso 

que se acentúa en los primeros 15 días. Asimismo, una mayor producción 

de exudados radicales, que estimula la actividad de la biomasa microbiana 

e incrementa la disponibilidad de nitrógeno mineral. 

6. Se incrementan las pérdidas de nitrógeno desde las rejuvenecidas 

estructuras aéreas, por el proceso de pluviolavado y volatilización del 

amonio debido al aumento de las concentraciones de este elemento en las 

laminas foliares y tallos tiernos. 

 

Algunos autores han señalado que el corte o pastoreo, al promover un mayor 

desarrollo del sistema asimilador que en las plantas no cortadas, conjuntamente 

con otros factores de distribución de asimilados, modifican la arquitectura de la 

planta, observándose que las plantas pastoreadas frecuentemente presentan un 

menor tamaño y mayor área foliar (Schippers y Olff 2000, Jameson 1963, Wallece 

et al.1985, Ruess et al. 1983, Chacon-Moreno y Sarmiento 1995). 

 

Basándonos en nuestra información y la de otros autores (Santos et al. 2002, 

Bushby et al. 1992, Bilbao y Medina 1990, Ourry et al. 1988, De Aldana et al. 

1996, Liljeroth et al. 1990, Bowman 2003, Skinner et al. 1999, Toledo y Fisher 

1989, Gastal y Saugier 1989, Chacón-Moreno y Sarmiento 1995, Rao et al. 1996), 

podemos resumir en los siguientes aspectos el efecto de la fertilización sobre P. 

maximum (Figura 8.2): 

 

1. El fertilizante induce un aumento significativo del nitrógeno mineral, 

agudizando la competencia por este recurso entre la planta (absorción) y 

los microorganismos del suelo (inmovilización). Esto conduce a un aumento 

inmediato de las concentraciones y a la acumulación de nitrógeno, 



principalmente en las estructuras aéreas. A partir de los 45 días, parte del 

nitrógeno es translocado al sistema radical para ser utilizado en un nuevo 

ciclo de crecimiento. 

2. Un aumento en las perdidas aéreas de nitrógeno y una disminución de la 

 producción de exudados. 

 

 
 

 

Los aspectos discutidos sobre el efecto favorable de la fertilización sobre la 

dinámica del crecimiento, la producción y la acumulación de nitrógeno son válidos 

para las plantas cortadas y no cortadas, pero el corte induce ciertas diferencias 

que en combinación con la fertilización influyen sobre la distribución de la fitomasa 

total entre las distintas estructuras de la planta, y por ende en la dinámica temporal 

de las tasas y relaciones con el compartimiento del nitrógeno mineral y la biomasa 

microbiana. Aspectos que puntualizaremos a continuación: 



1. El fertilizante en plantas cortadas (como señalamos anteriormente) tiene un 

efecto positivo sobre la BA al aumentar su producción, y un efecto inicial 

inhibidor sobre la producción subterránea total, principalmente la de raíces, 

aunque estimula la producción de rizomas después de los 45 días debido a 

un mejor estatus nutritivo interno, una mayor cantidad de asimilados a ser 

traslocados y convertidos en sustancias de reserva (almidón). Una 

consecuencia inmediata de la mayor asignación de recursos externos e 

internos a la producción de hojas inducido por el fertilizante es el aumento 

del IAF, que se refleja en un mayor tamaño del aparato fotosintético, y por 

tanto en mayores tasas de crecimiento y de asimilación neta. También en 

mayores relaciones FA/FS, FH/FRa y menores valores BH/BSos. Sin 

embargo, llama la atención que la fertilización no aumente la relación 

BR/BV, lo que estaría apuntando a que es el corte el que induce un mayor 

esfuerzo reproductivo. 

2. Desde el punto de vista del uso, incrementa la calidad del forraje producido. 

Middleton (1982) reporta que para gramíneas en macolla (P. maximum y 

Setaria sphacelata) en individuos cortados cada 3 semanas, el % de 

nitrógeno de la BA es de 2.20 versus 1.18 % para plantas no cortadas. 

Salinas y Rehman (1989) señalan para P. maximum bajo un régimen de 

corte bimensual, en Colombia, contenidos de nitrógeno en BA (hojas y 

tallos) valores entre 1.5 y 1.9 % para diferentes dosis de fertilización 

nitrogenada (0 a 400 Kg N/ha). Otro aspecto importante de considerar es la 

digestibilidad del material vegetal producido, Lascano y Euclides (1996) 

reportan para P. maximum en individuos cortados cada 3 y 12 semanas un 

apreciable descenso de la digestibilidad "in vitro" de la BA de 72 a 40% y de 

digestibilidad "in vivo" con búfalos fistulados, de 70 a 59%. Hecho que 

atribuyen a un aumento del proceso de lignificación de las estructuras 

aéreas debido al incremento significativo del contenido de elementos 

estructurales de las paredes celulares (calcio, principalmente) y del aluminio 

(36% en el tejido foliar). Además el aluminio tiene un efecto inhibidor sobre 



el sistema radical de P.maximum, que lo acumula en las células 

meristemáticas (Salinas y Rehman 1989). 

3. El efecto de autopoda evidenciado con los resultados de este trabajo es 

producido por el corte, mientras que el fertilizante tiene un efecto inhibidor 

sobre el crecimiento de la SS. Lo que hace pensar que en plantas cortadas 

y fertilizadas ambos efectos en forma inmediata (en el periodo de O a 15 

días) deben producir una reducción relativamente mayor de las tasas de 

absorción y promover una mayor tasa de translocación interna de reservas. 

Para luego presentar una mayor absorción compensatoria y un mayor 

crecimiento de raíces y rizomas. 

 

Como una consecuencia del corte, acentuada por la fertilización, se produce un 

efecto de des-subterranización del nitrógeno, incrementándose la relación 

aérea/subterránea (A/S) del nitrógeno de 4.3 en SC/F a 9.2 en C/SF, debido a que 

el 70% del nitrógeno absorbido va a la biomasa aérea. Por otra parte, la mayor 

competencia por el nitrógeno disponible entre la gramínea y los microorganismos 

del suelo, la acumulación de necromasa subterránea y aérea de mayor relación 

C/N, reduce el nitrógeno disponible para la retranslocación dentro de la planta, al 

tiempo que conduce a la producción de una MOS mas estable, recalcitrante y 

protegida por las arcillas (Robertson et al. 1995, Robbins et al. 1989). Además 

aumentan las pérdidas de nitrógeno desde las estructuras aéreas y subterráneas, 

por vía gaseosa o por lixiviación. Conjuntamente con las pérdidas por cosechas 

consecutivas o por pastoreo, hacen que el sistema pastura tarde o temprano entre 

en un "colapso" del nitrógeno, que conduce gradualmente a la degradación de la 

pastura como sistema productivo sostenible en el tiempo. 

 

 

 

 

 

 



Capítulo IX. Conclusiones generales. 
 

A nivel metodológico en este trabajo se hacen dos aportes significativos para el 

estudio y estimación de la fitomasa subterránea, como fueron la construcción de 

"materos abiertos" en campo y el método de estimación de la fitomasa por la 

distribución horizontal y vertical de raíces. Los "materos abiertos o virtuales" 

permitieron medir la fitomasa subterránea realmente producida en el periodo de 

estudio, así como una mejor manipulación de la misma. El método de 

extrapolación de la fitomasa subterránea considerando la distribución horizontal y 

vertical de raíces nos da un mejor estimado frente a la sobreestimación que 

conduce la extrapolación directa o a la gran subestimación que da al considerar 

solamente la fitomasa medida por la unidad muestral. A nivel metodológico-

conceptual la adaptación y aplicación de los fundamentos del modelo para el 

análisis del crecimiento planteado por Hunt (1982) para estimar la absorción y 

acumulación neta del nitrógeno, así como la traslocación neta subterránea-aérea y 

viceversa, además de las perdidas netas aéreas por pluviolavado más 

descomposición. 

 

El corte disminuyó la biomasa y producción aérea como subterránea de los 

individuos de P. maximum en relación con los individuos no cortados, y la 

aplicación de fertilizante (NPK) en una dosis moderada aumentó la biomasa y 

producción total independientemente del corte, ya que se elimina en gran medida 

el estrés nutricional que imponen los suelos oligotróficos de las SET de los llanos 

occidentales del país para el crecimiento y la producción vegetal. 

 

La distribución de nuevos asimilados en las plantas control es principalmente 

hacia tejidos de sostén (tallos) y estructuras reproductivas, por ende un aumento 

de la FA hasta llegar a representar el 84% de FT y de la relación FA/FS hasta 

Valores de 5 (valores máximos). Esto sugiere que la estrategia de P. maximum es 

invertir la mayor cantidad de sus recursos en la producción de FA hacia las 

estructuras de muy bajo grado de palatabilidad, que disminuye la presión de la 



herbivoría, le da mayor altura a las plantas que favorece una mejor dispersión de 

sus semillas por el viento y evita el sobriamiento de su aparato fotosintético. Por 

otra parte, el fertilizante no cambia la tendencia general de la repartición de 

nuevos asimilados sino que la acentúa, es decir a mayor disponibilidad de 

recursos mayor será la cantidad de asimilados destinados a la biomasa de tallos y 

menos a la BS. 

 

Mientras que el corte afecta significativamente el patrón espacial y temporal de 

distribución de nuevos asimilados e induce a una mayor subterranización de la 

biomasa. La fertilización ejerce el efecto de acelerar la normalización de la 

distribución de los asimilados en las plantas cortadas respetando el patrón 

espacial de distribución de asimilados impuestos por el corte. Al cabo de 30 dias 

después del corte entorno del 40% de la FT es tejido asimilatorio (láminas foliares 

y tallos tiernos), lo que se traduce en un cambio de la arquitectura de las plantas 

debido a la defoliación. Este cambio de la distribución espacial de la fitomasa 

implica desde el punto de vista de manejo una mayor cantidad y mejor calidad de 

forraje. 

 

No obstante, podemos señalar que en las plantas con corte o pastoreo simulado 

puede ocurrir una compensación en el crecimiento de la planta y un incremento en 

su fitness, gracias a un conjunto de procesos externos e internos del crecimiento 

compensatorio. Entre los principales procesos tenemos: el aumento en la 

intensidad de luz, incremento en la tasa fotosintética, mejor suministro de agua y 

nutrientes, activación de meristemas, aumento en la tasa de elongación y división 

celular y modificación de los patrones de distribución de asimilados. 

 

Se verifica el modelo de crecimiento para la BA de gramíneas en macolla 

planteado por Chacón-Moreno (1992) como respuesta al corte, que consta de tres 

fases: recuperación (0 a 9 días después del corte), compensación (10 a 30 días) y 

normalización (a partir de 30 días). Nuestros resultados brindan una visión mas 

completa de los procesos y mecanismos desencadenados en la planta por el 



efecto del corte al evaluar la dinámica de crecimiento de la BS y señalamos su 

desfase temporal. 

 

Verificamos que la fase de recuperación caracterizada por un aumento en las 

tasas de asimilación de CO2 hasta alcanzar un máximo alrededor de los 9 días, se 

logra gracias a un fuerte proceso de translocación de asimilados de la FS a la 

nueva BA, así como por una reducción de la actividad radicular y un aumento en el 

proceso de senescencia-mortalidad de las raíces y rizomas, es decir se 

comprueba la hipótesis de "autopoda" del sistema subterráneo. Esta fase para la 

BS dura hasta 15 días después del corte, ya que es donde comienza el nuevo 

crecimiento de las raíces como de los rizomas. Es interesante resaltar que con 

mayor limitación en la disponibilidad de nutrientes en el suelo induce que se 

adelante el inicio del nuevo crecimiento radicular (10 días después del corte) a 

expensas también de los asimilados almacenados en los rizomas, lo que implica 

una merma de recursos para el crecimiento y menor producción de BA, así como 

para la expansión y restablecimiento de la biomasa foliar. 

 

A los 15 días después del corte la relación FA/FS es igual a 1 y comienza la fase 

de compensación con un aumento notable del área foliar debido a un aumento de 

la disponibilidad de nutrientes en el suelo por una mayor tasa de descomposición 

de la necromasa y de la materia orgánica del suelo (MOS) que conduce a 

evidenciar lo que hemos denominado "absorción compensatoria". Esta fase 

dura hasta alrededor de los 45 días después del corte donde se alcanzan los 

mayores valores de las tasas de asimilación neta de la FS y las tasas de 

crecimiento de la FT comienzan a disminuir. 

 

La tercera fase de normalización que se caracteriza por una disminución 

significativa de la tasa de crecimiento de la SA, normalización de la tasa de 

é!similación de CO2 a valores de planta no cortadas y la fase de mayor esfuerzo 

reproductivo. Esta última fase al nivel de FS no se pudo diferenciar, ya que la 

disminución de TTN y G para raíces es muy pequeña. Y dependiendo de un mejor 



estado nutricional interno que posteriormente se refleja en una mayor tasa de 

translocación hacia la BS, la biomasa de rizomas aumenta. Sugiriendo que la fase 

de compensación de la FS se alarga hasta los 60 días del corte, y solo cuando 

cese el flujo de translocación de asimilados las tasas de crecimiento disminuirán 

significativamente. 

 

El patrón de partieión de biomasa de P. maximum (gramínea perenne en macolla, 

introducida) tiene una mayor similitud con el patrón de las especies nativas 

intermedias y tardías, como Trachypogon vestitus. Con una relación FA/FS de 4,2 

disminuyendo cuando las plantas son sometidas a corte sin fertilización (3,3). Esta 

relación nos esta diciendo que a corto o mediano plazo se va a producir una 

pérdida del vigor de las plantas y de la calidad del forraje por restricciones de 

carácter edáfico si el corte se hace más frecuente o se aumenta su intensidad, 

llevando la pastura a un estado de degradación eminente. 

 

Los cambios que induce el corte en el patrón de distribución espacial se evalúan a 

través del cambio en el orden de importancia de los compartimientos en el tiempo, 

por el método de extrapolación de distribución horizontal de raíces: 

 

 

0 días                           Ra > Cor > Riz 

30 días                         Ra > Hojas > Cor > Tallos > Riz > Rep 

60 días                         Tallos > Rep ≥ Ra ≥ Hojas > Cor > Riz. 

 

 

El orden de importancia relativa de los compartimientos de la planta es diferente 

dependiendo el método de estimación de la FS, ya que la extrapolación directa de 

raíces produce una alta sobreestimación y los datos de la unidad muestreal una 

subestimación de la fitomasa radicular. En este hecho radica la importancia de 

obtener un buen estimador. Nosotros proponemos que el método de extrapolación 

de distribución horizontal nos da el mejor estimador de la fitomasa subterránea, y 



por ende nos permite obtener mejores aproximaciones a las relaciones 

establecidas entre la FA y la FS. 

 

Las tasas de crecimiento y de asimilación neta presentan diferentes patrones 

temporales en función de la herramienta de manejo (corte y/o fertilización) y del 

compartimiento de biomasa o fitomasa a considerar. 

 

Las tasas de crecimiento absoluto son muy bajas en los primeros 15 días después 

del corte y solo 6 semanas después del corte se hacen iguales o superiores a las 

tasas reportadas para los tratamientos control. Este incremento se relaciona con 

mayor producción de láminas foliares y unos tallos muy poco lignificados, así 

como un mayor esfuerzo reproductivo. 

 

La tasa de asimilación neta calculada en función del peso foliar específico es el 

estimador de la dinámica de asimilación para el análisis del crecimiento y la 

distribución del carbono, permitiendo analizar con mayor claridad los controles 

funcionales y ecológicos (consecuencia de las herramientas de manejo usadas) 

sobre la capacidad fotosintética. Además, nos permite separar las dos fuentes de 

carbono que existen para la formación de nuevo tejido foliar después del corte, 

señalando que el 45.4% de la TAN en los primeros 15 días es carbono 

proveniente de la translocación de la FS a la nueva BA. 

 

La TTN es una buena estimación de la tasa de translocación de asimilados entre 

la parte aérea y subterránea, así como indica la dirección del flujo de asimilados. 

Encontramos que entre el 24,5 a 37,5% de los asimilados netos fotosintetizados 

son destinados al crecimiento de raíces y rizomas. 

 

Los individuos de P. maximum responde con gran rapidez al disturbio a través de 

mecanismos que le permiten compensar la pérdída de BA ocasionada por el corte. 

Los principales mecanismos a resaltar son: 

 



1. Aumento de la tasa de crecimiento absoluto y de la producción relativa de 

hojas, lo que se refleja en que una mayor cantidad de los nuevos 

asimilados sean asignados a la producción de tejido asimilatorio e 

incrementar el área foliar. 

2. La autopoda de la BS (raíces y rizomas) que implica el traslado efectivo de 

sustancias de reserva desde los órganos subterráneos hacia el tejido aéreo 

remanente. Que disminuye el costo metabólico del sistema radicular, las 

perdidas por exudados radicales y el traslado de substancias de reservas 

de los rizomas. 

3. Posible absorción compensatoria del sistema radicular. Modificaciones al 

nivel de la membrana de las paredes celulares de las raíces que permiten 

una mayor absorción de agua y nutrientes por unidad de superficie 

radicular. Además, de una mayor disponibilidad de nutrientes por la 

descomposición de la nueva necromasa, mortalidad de los 

microorganismos y fertilizante. 

 
Los resultados obtenidos en este trabajo, complementan los obtenidos por el 

equipo ecosistémico de sabana del ICAE (Guillermo Sarmiento, Eulogio Chacón-

Moreno y Dimas Acevedo) permitiendo tener una visión más completa de los 

procesos que permiten a una gramínea perenne en macolla responder al corte y la 

fertilización. Sin embargo la temática no tiene fin... y la discusión permanece 

abierta. 

 

9.1. Problemas encontrados, perspectivas y preguntas. 
 
En este trabajo hemos intentado responder a algunas preguntas importantes sobre 

el comportamiento de las gramíneas forrajeras tropicales frente a la defoliación en 

condiciones de alta y baja oferta de nutrientes (N-P-K). Con este objetivo 

seleccionamos una especie, Panicum maximum, de amplia distribución y 

utilización en suelos tropicales pobres, escogiendo la variedad que crece 

espontáneamente en barbechos y cultivos abandonados en los Llanos 

Occidentales. La primera pregunta que nos hicimos fue como P. maximum, una 



vez establecido, responde a un disturbio tan drástico como el corte a poca altura 

sobre el suelo. La pregunta se refiere específicamente a cuáles son sus 

respuestas inmediatas, en los pocos días subsiguientes al corte, hasta 

prácticamente desaparecer sus efectos visibles. Específicamente lo que 

deseábamos conocer era como estas plantas modificaban su comportamiento en 

cuanto a la asimilación y distribución de asimilados, qué pasaba con sus tasas de 

crecimiento, con los procesos de retranslocación entre órganos aéreos y 

subterráneos, así como con la absorción, utilización y eficiencia en el uso del 

nitrógeno. En base al conocimiento de estas reacciones de la planta a la 

defoliación queríamos asimismo evaluar la importancia de las modificaciones 

inducidas por el corte en el valor forrajero de la gramínea. Nos preguntamos 

también cómo se combinaban los efectos simultáneos del corte y la fertilización, 

es decir si las respuestas variaban en función de la oferta de nutrientes disponible 

en el suelo. 

 
Los resultados obtenidos y las conclusiones que hemos discutido en los capítulos 

precedentes han dado una respuesta a los interrogantes planteados inicialmente, 

ya que hemos podido establecer de una manera general como difieren los 

patrones de comportamiento de las macollas de esta gramínea en los cuatro 

tratamientos experimentales a los que las hemos sometido, y hemos podido sacar 

conclusiones de índole práctica sobre la utilidad de las dos herramientas de 

manejo utilizadas: corte y fertilización. 

 
No podemos sin embargo finalizar esta exposición sin comentar sucintamente 

algunas de las dificultades encontradas en nuestro trabajo, así como sin adelantar 

cuales podrían ser, a nuestro criterio, los rumbos deseable en futuras 

investigaciones sobre esta problemática, en base a lo que no hemos podido 

resolver en este experimento. 

 
Este tipo de investigación ecológica sobre el comportamiento funcional de una 

especie en condiciones de campo peca de todas las limitaciones metodológicas 

Impuestas por las conalclones no controlaaas ael experlmemo. No  es en efecto 



un trabajo fisiológico riguroso, ni siquiera ecofisiológico (es decir la fisiología en las 

peores condiciones posibles), ya que no hemos medido directamente los 

diferentes procesos implicados en la recuperación de la planta: asimilación de 

carbono, intercambios gaseosos, transpiración, absorción de nutrientes, etc. sino 

inferido comportamientos funcionales en base a respuestas a nivel de toda la 

planta o de sus compartimientos mas importantes. Sabemos las limitaciones que 

tienen los datos de campo, derivadas del conjunto de variables no controladas ni 

controlables y por ende de la imposibilidad de repetir exactamente la misma 

experiencia. Sin embargo, creemos que los posibles errores pueden disminuirse 

notablemente mejorando los muestreos, particularmente el número de muestras y 

la frecuencia de muestreo, así como uniformizando al máximo las variaciones 

hídricas y edáficas. Sin duda el panorama obtenido hubiera sido mas completo y 

confiable si hubieramos acortado algunos intervalos de muestreo y prolongado el 

experimento por algunas semanas más. 

 

Por otra parte la influencia de las condiciones hídricas sobre la producción vegetal 

ha sido repetidamente demostrada, de manera que una prolongación necesaria 

para complementar este tipo de análisis será sin duda introducir el factor agua en 

el suelo, analizando la respuesta de la planta frente a diferentes déficit hídricos, o 

quizás otra forma de abordar el mismo problema, frente a diferentes condiciones 

físicas del suelo. Es obvio que estas respuestas no solamente son específicas 

sino que se expresan a nivel varietal. En este sentido es pertinente analizar cuáles 

son las especies, o dentro de ellas, las variedades, donde este tipo de estudio 

puede resultar no solamente de mayor interés teórico sino también de aplicabilidad 

más directa al proceso productivo. 

 

Para analizar y completar los balances del carbono y del nitrógeno deben cuidarse 

muy especialmente algunos pasos cruciales que no hemos podido cuantificar, o 

siquiera analizar en este trabajo. Es evidente que los procesos microbiológicos en 

el suelo regulan el ciclo de los nutrientes en todos los ecosistemas terrestres. Este 



es siempre el eslabón clave en la red de interacciones ecosistémicas. Aunque en 

este trabajo nos planteamos examinar dos aspectos relevantes: el nitrógeno 

mineral disponible en el suelo y la inmovilización del carbono y del nitrógeno en la 

biomasa microbiana, sólo hemos tenido un éxito muy parcial. Si se quiere obtener 

una visión dinámica y sistémica de la pastura, debe darse mucho mayor énfasis a 

los procesos que ocurren dentro del suelo. En este trabajo estaba incluído el 

seguimiento de la biomasa microbiana en todos los tratamientos, pero dificultades 

de laboratorio impidieron que tuviésemos resultados coherentes, por lo que 

decidimos presentar únicamente los referentes al tratamiento testigo. 

 

En cuanto a la dinámica de la biomasa radical, esperamos haber enfrentado este 

difícil tema con un éxito aceptable. Nuestros ensayos de medición de raíces y de 

extrapolación espacial de los resultados obtenidos, sugieren que la importancia de 

este compartimiento en la dinámica de la planta y especialmente en su 

recuperación frente a la defoliación es realmente esencial. Todo lo que pueda 

hacerse para optimizar la metodología redundará en mejores resultados. 

 

Finalmente un comentario sobre el posible comportamiento de la planta en 

diferentes momentos de su ciclo vital. Las gramíneas perennes tienen en general 

un lapso de vida relativamente largo, muchos años, y es muy probable que sus 

respuestas difieran significativamente en plantas jóvenes y en aquellas sometidas 

a sucesivos tratamientos. Quizás esta sea una de las causas subyacentes en el 

generalizado problema de degradación de las pasturas tropicales. Aunque nos 

hubiera gustado tocar este aspecto, repitiendo nuestra experiencia con plantas 

acostumbradas al corte, o al pastoreo, la logística que requería tal ensayo 

rebasaba las posibilidades de esta tesis. Quedará sin embargo como una materia 

pendiente. 
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