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RESUMEN

En el presente Boletin se analizan los principales procesos concernientes a la ecofisiologia del crecimiento de
gramineas forrajeras, a partir de los cuales se establecen criterios para el manejo de la defoliacién por corte o pas-
toreo.

Inicialmente se describen los mecanismos de generacion y expansion del area foliar, asi como la dindmica de
produccion y muerte de tejido (morfogénesis). A continuacion se discute el rol modelador de los factores ambien-
tales sobre las variables morfogenéticas de tas plantas y estructurales de la pastura, y se integra el desarrollo fi-
siomorfoldgico de las plantas con el impacto de la defoliacion.

Se definen tres tipos morfogenéticos segun la vida media foliar y capacidad de macollaje, componentes estos
que determinan mayoritariamente la adaptacion de las distintas especies a la defoliacion.

Las diferencias entre tipos morfogenéticos en cuanto a la dindmica de generacion, expansion y senescencia de
tejido, justifican la necesidad de aplicar manejos especializados de defoliacion como estrategia de uso eficiente
del forraje.

1. INTRODUCCION

1.1. PLANTEO GENERAL DEL PROBLEMA

La informacién disponible sobre la aptitud productiva de las especies forrajeras, se ha centrado principalmente
en la cuantificacion de la acumulacion neta de forraje y su distribucion estacional (Orbea y Carrillo, 1969; Maz-
zanti y Arosteguy, 1985; Maztanti et al., 1992). Esta informacion constituye una herramienta primaria para avan-
zar en la programacién y gestion de los sistemas de produccién animal de la Pampa Humeda. Informacion referida
a la cuantificacion de los perfiles estacionales de crecimiento de forraje de pasturas y pastizales en establecimien-
tos de la region (Mazzanti, en prensa), agregan mayor precision a la capacidad de prediccion de la informacion
previa, por cuanto proviene de mezclas de cultivares, en ambientes edafo-climaticos contrastantes y con diferen-
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cias en el control realizado sobre los factores agrondmicos que afectan la estabilidad y produccion de forraje de
las asociaciones de gramineas y leguminosas.

Programar un manejo eficiente del pastoreo requiere, ademas, de la optimizacion simultanea de la produccion
de forraje y de la cosecha por el ganado, lo cual plantea un conflicto. El pastoreo severo asegura la cosecha efi-
ciente del forraje, pero en ocasiones, puede reducir la produccidn de forraje al minimizar la subsiguiente captacion
de energia luminica. El pastoreo liviano maximiza la produccién primaria, pero a costa de que un porcentaje ele-
vado de biomasa senezca y muera en lugar de ser consumido por los animales. EI manejo optimo de la defoliacién
resulta, entonces, del compromiso entre la necesidad de retener area foliar para fotosintetizar, y la necesidad de
remover el tejido foliar antes de que una alta proporcidn senezca (Parsons, 1988).

Por ello, para disefiar sistemas de produccion animal de alta eficiencia, se requiere de la comprension de la di-
namica del proceso de crecimiento de forraje en asociacion a factores del ambiente, y del impacto del factor uso.
El crecimiento aéreo de una cubierta vegetal puede ser descripto a partir de los procesos que determinan el empla-
zamiento del area foliar. El mismo esta determinado genéticamente, y es regulado por factores del ambiente.

En este boletin se describen los procesos que determinan la expansién del area foliar para especies de grami-
neas, y se proponen criterios para la agrupacién de especies forrajeras en tipos morfogenéticos segln su aptitud
para adaptarse a diferentes manejos de defoliacion. Este material constituye una base conceptual para el Boletin
Técnico N° 147, en el cual se retornan los elementos aqui presentados, y se discuten estrategias especializadas de
utilizacién para pasturas y pastizales.

1.2. ENFOQUE Y JUSTIFICACION

Las pasturas son entidades dinamicas en las cuales la produccion y pérdida de forraje ocurren en forma simul-
tanea (Hodgson et al., 1981), como consecuencia de los procesos de crecimiento y senescencia. Por ello, la cuanti-
ficacion de los procesos de aparicion, expansion y senescencia foliar a nivel de macollos de gramineas (morfogé-
nesis), brinda informacidn basica para comprender la dinamica de la produccion y pérdida de forraje.

Particularmente las gramineas muestran un sincronismo entre la aparicion de una hoja nueva y el comienzo de
la senescencia de la hoja mas vieja (Thomas y Stoddart, 1980), lo cual explica que la velocidad de produccion de
organos foliares esté en relacion directa con el crecimiento neto de la cubierta vegetal (crecimiento neto = creci-
miento bruto -senescencia).

Por otro lado, dado que la temperatura es el principal factor climatico que determina el desarrollo foliar (Ans-
low, 1966), la dinamica de produccién y pérdida de forraje de las pasturas puede ser modelizada a partir de la
relacion entre la aparicion de hojas y este factor. EI conocimiento de las diferencias morfogenéticas d e las princi-
pales gramineas forrajeras que integran las pasturas y pastizales de la region, es basico para la elaboracion de es-
trategias eficientes de cosecha y para comprender los mecanismos adaptativos de estas especies para persistir ante
diferentes regimenes de defoliacion y en relacion con su entorno competitivo.

2. MORFOLOGIA DE GRAMINEAS

El macollo de una graminea representa una unidad morfofisioldgica. Cada macolllo esta formado por la repeti-
cion de unidades similares denominadas fitomeros, diferenciadas a partir del mismo meristema apical.

El fitomero de una graminea consiste de una hoja, nudo, entrenudo, meristema axilar y meristema intercalar. El
namero y longitud de los fitbmeros determina variaciones en macollos individuales, y el arreglo espacial de maco-
llos en una planta determina su estructura: macollos intravaginales generalmente dan una forma de crecimiento
compacta, en tanto que macollos extravaginales determinan mayor distancia entre macollos dando una forma de
crecimiento esparcida (Briske, 1991).

En un macollo, la diferenciacion de células del meristema apical origina primordios de hoja y yemas axilares
capaces de originar un nuevo macollo. Los primordios foliares contintan su desarrollo y forman una hoja la cual
se hace visible por dentro del conjunto de vainas (Figura 1).
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Figura 1. Representacion esquematica de un macollo de graminea.

Las hojas tienen un ciclo de vida limitado. Luego de crecer, cada hoja comienza a senescer y muere. Las gra-
mineas forrajeras tienen un maximo numero de hojas vivas y llegado ese valor, por cada hoja nueva que se produ-
ce, la hoja mas vieja muere (Davies, 1988). Por ejemplo, en raigras perenne el promedio de hojas vivas por maco-
Ilo raramente excede 3, y la aparicion de una cuarta hoja tiende a ser contrabalanceada por la pérdida de la prime-
ra que se formo.

El primer macollo generalmente emerge de la axila de la primera hoja sobre el tallo principal, una vez que se
acumulan dos hojas sucesivas expandidas (Robson et al., 1988). Los macollos siguientes se ubican en una suce-
sion acropétala. Debido a que no todas las yemas tiene capacidad para desarrollar un nuevo macollo, Davies
(1974) introdujo el concepto de “site filling’, definido como la capacidad de las yemas axilares para desarrollar un
nuevo macollo. EI mismo se expresa como el nimero de nuevos macollos por macollo por intervalo de aparicion
de hojas. ‘Site filling’ y tasa de aparicion de hojas constituyen, por lo tanto, los factores internos que regulan el
proceso de macollaje de una graminea.

Los macollos desarrollados a partir de yemas axilares del tallo principal, se denominan macollos primarios,
ellos producen macollos secundarios, y asi sucesivamente. De esta manera, cada planta desarrolla una jerarquia de
macollos.

Los cambios en longitud del dia (pasaje de dia corto a dia largo) sumado a una exposicion previa a bajas tem-
peraturas, induce la diferenciacién del meristema apical. Estas condiciones se dan normalmente a la salida del
invierno, y a partir de ese momento comienza el desarrollo del estadio reproductivo. La induccion del apice es un
proceso que ocurre con cierta anticipacion a la aparicion de la inflorescencia (alrededor de 90 dias).

Con la induccion se desencadenan cambios morfoldgicos y fisiolégicos importantes. Junto con el desarrollo
reproductivo, normalmente se acelera la aparicion de hojas. Esto se debe a que la velocidad de formacion de pri-
mordios de hoja es mayor que la de su aparicion durante la etapa vegetativa, determinando generalmente una
acumulacion de primordios. El alargamiento de entrenudos acelera la velocidad de aparicion de hojas, llevando a
que en esta fase se incremente el nimero promedio de hojas vivas por macollo, respecto del nimero maximo du-
rante la etapa vegetativa.

3. MORFOGENESIS DE GRAMINEAS FORRAJERAS Y ESTRUCTURA DE LAS PASTURAS

El término morfogénesis abarca los cambios estructurales que se producen a través del desarrollo de un orga-
nismo, y puede ser definido a partir de los procesos de formacién, expansion y muerte de érganos (Chapman y
Lemaire, 1993). Las variables morfogenéticas en un macollo de graminea se relacionan, por lo tanto, a los si-
guientes procesos:
¢ Tasa de aparicion de hojas: es el intervalo entre la aparicion de dos hojas sucesivas en un macollo. Dicho

intervalo puede ser expresado en dias. Sin embargo, debido a la estrecha relacién con la temperatura (ver pun-

to 4.1), puede ser calculado como suma térmica (producto del intervalo en dias, por la temperatura media dia-
ria del intervalo). En este caso, se denomina Filocrono y su unidad es grados dia.

¢ Tasa de elongacion foliar: se refiere al incremento en longitud de lamina verde en un intervalo de tiempo o
de suma térmica. La elongacion foliar es el principal expresion del crecimiento de una hoja. El ancho foliar
presenta normalmente variaciones de menor magnitud.
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¢ Vida media foliar: es el intervalo transcurrido entre la aparicion de una hoja y el comienzo de la senescencia.

Puede ser expresada como numero de intervalos de aparicion de hojas. Las hojas tienen una vida limitada,

siendo ésta una caracteristica relativamente estable para cada genotipo. Luego de crecer, cada hoja comienza a

senescer y muere.

La tasa de aparicion y elongacion de hojas y la vida media foliar, son las variables que determinan mayorita-
riamente los cambios de estructura que experimentan los macollos en el transcurso de su desarrollo (Davies,
1988).

El producto de dichos cambios, determina las caracteristicas estructurales de las pasturas: nimero de hojas vi-
vas por individuo, densidad de macollos y tamafio de hojas. A su vez, estas Ultimas caracteristicas definen el indi-
ce de area foliar de las pasturas, y con ello la capacidad de capturar energia luminica para la fotosintesis y abaste-
cer funciones de crecimiento (Figura 2).

Figura 2. Relaciones entre caracteristicas morfogenéticas de /as plantas y variables
estructurales de las pasturas (Adaptado de Chapman y Lemaire, 1993).

El esquema conceptual presentado en la Figura 2 permite establecer en primera instancia, las variables bajo
control genético (morfogenéticas) y su relacion con la estructura de la pastura. En este sentido, puede observarse
el rol central de la tasa de aparicion de hojas, debido a que controla, en mayor o menor grado, todas las variables
estructurales.

En la Figura 2 también puede observarse que las variables morfogenéticas se encuentran bajo la influencia de
factores ambientales controlables (nutrientes, agua) y no controlables (temperatura). Ello determina una incidencia
indirecta de los mismos sobre la estructura de las pasturas, y con ello, sobre la expansion del area foliar.

4. EFECTO DE LOS FACTORES AMBIENTALES SOBRE LOS PROCESOS MORFOGENETICOS Y
VARIABLES ESTRUCTURALES DE LAS PASTURAS

El crecimiento y el desarrollo de las plantas estan fuertemente controlados (estimulados o frenados) por las
condiciones ambientales. Dentro del medio abiotico, la temperatura, la luz y la disponibilidad de agua y nutrientes
se destacan por ser altamente determinantes de los mencionados procesos.

El balance de los estimulos y frenos al desarrollo y al crecimiento puede ser instantaneo o de mas largo plazo,
y define los requerimientos energeéticos y nutricionales (demanda) que tiene que proveer el sistema de asimilacion
basicamente a través de la fotosintesis (oferta). Esto puede interpretarse como el resultado de la existencia de una
jerarquia intrinseca propia del crecimiento y desarrollo de las plantas: las sefiales del medio abidtico son detecta-
das por la planta disparando un programa de morfogénesis. EI cumplimiento del mismo dependera de que el sis-
tema de asimilacion provea las demandas morfogenéticas generadas.
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Entre los factores del ambiente, la temperatura es el factor frente al cual las plantas responden en forma instan-
tdnea. Desde este punto de vista, la temperatura es la sefial ambiental primaria que gradda la demanda del progra-
ma morfogenético y la oferta del sistema de asimilacion.

A continuacion se desarrollaran aspectos centrales referentes al efecto de la temperatura en la morfogénesis de
especies forrajeras y sus implicancias para la estructura de las pasturas. Posteriormente se describe el efecto de
factores controlables (agua, nitrégeno, calidad de luz) sobre la expansion del area foliar.

4.1. EFECTO DE LA TEMPERATURA

En principio, la velocidad de un proceso morfogenético es proporcional al incremento de temperatura, por en-
cima de un umbral por sobre el cual la planta responde desarrollandose y/o creciendo. Por otro lado, en la medida
en que un fendmeno dependa fundamentalmente de la temperatura, las predicciones de su evolucion en funcién de
esta variable seran mas precisas. Tal es el caso de la tasa de aparicidn de hojas para las gramineas.

Como fue definido previamente, la tasa de aparicion de hojas puede expresarse como Filocrono (° C dia). A
manera de ejemplo, en raigras perenne cada Il (PC dias aparece una nueva hoja mientras que en festuca alta cada
220° C dia (Lemaire, 1985).

Vale decir que a una temperatura diaria promedio de 10° C, la velocidad de aparicion de hojas es de alrededor
de 1 cada Il dias en raigras perenne y 1 cada 23 dias en festuca. Dado que el nimero maximo de hojas vivas por
macollo es aproximadamente 3 en el primero y 2,5 en la segunda, el comienzo de la senescencia después de un
corte ocurre cerca del mes en raigras y de los 55-60 dias en festuca.

El Filocrono es una caracteristica genotipica que, expresado como suma térmica, es un parametro relativamen-
te estable a variaciones ambientales para el caso de pasturas vegetativas (Anslow, 1966). Sin embargo, las condi-
ciones contrastantes y los cambios fisioldgicos de las plantas pueden determinar variaciones en dicho parametro
(Cuadro 1)

No obstante, la variabilidad dentro de genotipos es de menor magnitud que entre genotipos diferentes. En el
Cuadro 1 puede observarse que los valores de Filocrono pueden duplicarse y hasta triplicarse cuando se compara
distintos materiales genéticos.

Cuadro 1. Filocrono para distintas especies forrajeras y condiciones experimentales (Adaptado de Labreveux, 1998).

Genotipo Filocrono Autor Londiciones
Experimentales

Bromus willdenowi 123 Hume, 1991 15°C, PLA
{cebadilla) 103 Labraveux, 1998 T-87 3 14°C_ PLA
Fesfuca amnndingcea 220 Lemaire, 1985

168 GaoWilman, 1894 T:14.5°C

204 Labreveux, 1898 T:8.7a14°C. PLA
Hordeum  stenostachys| 200 Rodriguez Palma. 1898 [T 14.5°C, pc

179 Agnusdei et al., 1947 T:851F °C

185 Labraveux, 19498 T:87 a14°C. PLA
Lalium perenne 140 Berenton ef al 1985 T 6°C

110 Davies, 1993
Laiium mutiiforum 168 Hume, 1991

114 Gao w\ilman, 1994 T:14.5°C

160 a 107 Lattanzi et al., 1997 CMaz50N

157 a 185 Fodriguez Palma, 1998 T- 145 pC

135 Agnusdei et al., 1957 T B517°C

149 Labreveyus, 1998 T 87 314 PLA
Sfipa neesiana 290 Fodriguez Palma, 1998 T:14.5. pc

400 Agnusdei ef af, 1997 T:55a THAC

185 Labreveyus, 1998 T 87 217 FLA
Dachylis glommerata 1 Calviers y Durnu, 1995 T84 C,PLA

85,120,160 Gounoy y Yu, 1980 T 12y15°C

114 Labreveyus, 1998 T:B7 214 FLA
falars acqustica 161 La bravewx, 1998 T 87 a14, PLA
FPoa fanigera 185 Labreveus, 1998 T: 87 a4, FlA

T: ternperatura promedio d& periodo; PLA: plarta aislads; N nivel de fertilizacion nitrogenada; pe pastores
continuo

La tasa de elongacion foliar, al igual que la tasa de aparicion de hojas, aumenta proporcionalmente con la tem-
peratura. La relacion entre ambas variables es generalmente exponencial (Figura 3), aunque estudios realizados en
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rangos estrechos de temperaturas o periodos cortos de tiempo pueden mostrar una relacion lineal, debido al efecto
instantaneo de la temperatura sobre la elongacion foliar.

Por otro lado, la Figura 3 muestra que para una misma temperatura la extension foliar en primavera es mayor
gue la gue se observa en otofio. Esto esta asociado con el desarrollo reproductivo primaveral en las gramineas
templadas y con el efecto positivo de esta condicion fisioldgica sobre el crecimiento aéreo (Parsons, 1988).

Figura 3. Relacion entre Tasa de Elongacidn foliar y temperatura para condiciones de otofio (- - -) y primavera ().
Adaptado de Peacock, 1975.
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En la medida que progresa estacionalmente el aumento de las temperaturas medias diarias, lo hacen también, y
en forma simultanea, la velocidad de aparicién foliar y la elongacion. Dado que el nimero maximo de hojas por
macollo tiende a ser un caracter relativamente constante para las especies, para que esto ocurra, la vida media de
las hojas en los periodos de activo crecimiento debe ser més corta. Esto se traduce en un incremento de la tasa de
senescencia foliar frente a aumentos de la temperatura y por lo tanto, el recambio de tejido se acelera.

Para una misma especie, el largo final de las hojas tiende a aumentar con el incremento de las temperaturas, lo
cual ocurre conjuntamente con el alargamiento de los dias y con el incremento de la radiacién incidente (Figura
4). Del mismo modo, el tamafio final muestra un paulatino achicamiento a partir del acortamiento de los dias, y de
las tasas decrecientes de temperatura e irradiacion que se suceden de pleno verano hacia el otofio.

Figura 4. Patron de crecimiento foliar al inicio de la estacion de crecimiento
(Adaptado de Robson, 1974).
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La importancia de comprender que existe una evolucion estacional en el tamafio foliar radica en su impacto
sobre el balance entre los flujos de crecimiento y senescencia y, por ende, en la cantidad de forraje cosechable de
una pastura. Tomando el ejemplo de la Figura 4, puede observarse que las primeras 4 a 5 hojas son claramente
mas cortas que el resto de las hojas formadas durante el rebrote. Dado que entre la aparicién de una hoja y el mo-
mento en que esta comienza a senescer transcurre un determinado tiempo (vida media foliar), un macollo seguira
acumulando forraje vivo hasta que las hojas que mueren tengan un tamafio igual o superior al de las hojas mas
nuevas.

4.2. EFECTO DE FACTORES CONTROLABLES SOBRE LA EXPANSION DEL AREA FOLIAR

4.2.1. AGUA

Las plantas responden al déficit hidrico con cambios morfoldgicos y fisiologicos que le permiten disminuir la
pérdida de agua y mejorar el consumo de agua (Passioura, 1982). El déficit hidrico afecta negativamente la expan-
sion del &rea foliar.

En general, la elongacion celular es mas afectada por el déficit hidrico que la division de las células (Tumer y
Begg, 1978). Esto se traduce en la reduccion de la tasa de elongacion foliar, que determina un menor tamafio de
las hojas en cultivos carenciados en comparacién con los cultivos crecidos en condiciones hidricas no limitantes.

En condiciones de deficiencia hidrica, se ha encontrado ademas una reduccion de la tasa de macollaje y del
naimero de hojas vivas por macollo, y un paralelo incremento de los procesos de senescencia de hojas y macollos
(Turner y Begg, 1978). Por lo expuesto, la vida media foliar tiende a ser mas corta y las pasturas menos densas en
las condiciones sefialadas.

El conjunto de efectos del déficit hidrico sobre las variables morfogenéticas a nivel de macollo y variables es-
tructurales de las pasturas, determina una fuerte incidencia sobre el desarrollo del IAF. Por consiguiente, una parte
importante de la reduccion de la tasa de crecimiento de una pastura puede ser explicada a partir de la menor canti-
dad de energia luminica interceptada por cultivos carenciados en agua en comparacion con cultivos alimentados a
niveles no limitantes

Figura 5. Crecimiento (MS.ha-1) e Intercepcion de radiacion de una pastura de alfalfa sometida a
estrés hidrico en condiciones de; a) IAF alto y b) IAF bajo (Adaptado de Durand, 1987)
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Inversamente a lo que ocurre con el crecimiento de la parte aérea, el crecimiento radical generalmente se in-
crementa en proporcién a aquel, determinando un aumento de la relacion raiz-parte aérea (Gales, 1979).

La modificacion de la relacion raiz-parte aérea se explicaria a partir de que el déficit hidrico reduce el creci-
miento aéreo con anticipacion a la manifestacion de reducciones en la capacidad fotosintética de las hojas (Tumer
y Begg, 1978). Esto determina un incremento de asimilatos disponibles, que son utilizados en esta situacion en
mayor proporcion para el crecimiento radical (Passioura, 1982).

Pagina 7 de 12



Sitio Argentino de Produccion Animal

En general, las especies muestran mayor crecimiento en profundidad de las raices en respuesta a la sequia. Ga-
les (1979) encontrd que en Lolium perenne el crecimiento radical en los estratos superiores se vio significativa-
mente reducido en condiciones de déficit hidrico. Dado que los estratos superiores del suelo son los primeros en
secarse, y dado que es en ellos donde se encuentra la mayor proporcién de nutrientes, las reducciones detectadas
en crecimiento aéreo frente a condiciones de sequia pueden deberse tanto a un efecto directo de la misma como a
deficiencias en la nutricion mineral, ya que los minerales no estan disponibles por estar seco el horizonte mas
fértil (Jones, 1988).

4.2.2. NITROGENO

El efecto de la nutricion con nitrogeno sobre la dindmica de la produccion y muerte de 6rganos en gramineas
forrajeras ha sido un tema de estudio en numerosas investigaciones, particularmente en los Gltimos cuarenta afios.

En general la bibliografia concerniente al efecto del nitrégeno sobre la tasa de aparicion de hojas, muestra la
ausencia de efectos significativos para gramineas forrajeras adaptadas a regiones templado-himedas (Wilman y
Wright, 1983). Esta relativa independencia podria ser explicada en funcion de que la translocacion y utilizacion de
asimilatos es prioritaria para la produccion de hojas en comparacion con otros 6rganos de la planta. Sin embargo,
en situaciones de carencias marcadas de este mineral, puede manifestarse un efecto positivo significativo (Marino,
1996).

La mortalidad de hojas es un proceso ligado a su aparicién, y para las gramineas forrajeras templadas, un ma-
collo adulto es capaz de sostener alrededor de tres hojas vivas. Sin embargo, en condiciones de deficiencias seve-
ras de nitrégeno se han encontrado reducciones en el niamero de hojas vivas por macollo, probablemente por la
accion de un programa de senescencia que determina una redistribucién del nitrégeno hacia 6rganos prioritarios
(Thomas y Stoddart, 1980).

La elongacion foliar es la actividad meristeméatica que demanda prioritariamente elementos minerales, y su
disponibilidad proviene del consumo directo a partir del suelo o de la traslocacion de los tejidos senescentes. La
tasa de elongacion foliar en gramineas forrajeras es la componente méas importante en la determinacion del creci-
miento aéreo, y en comparacién a los demas componentes del crecimiento, es la que mayor sensibilidad muestra a
diferentes niveles de nutricion con nitrogeno (Gastal y Lemaire, 1988; Gastal et al., 1993).

La bibliografia concerniente al efecto del estimulante del nitrgeno sobre la aparicion de macollos de grami-
neas forrajeras es concordante (Langer, 1963; Whitehead, 1970). En general se ha demostrado que el macollaje es
fuertemente estimulado por el aumento de la nutricion con nitrdgeno en pamelas cosechadas por corte y sobre
cubiertas pastoreadas.

En condiciones de cultivos densos, el efecto del nitrdgeno sobre el macollaje es generalmente inferior al ob-
servado sobre plantas aisladas (Whitehead, 1970). Una vez que las cubiertas desarrollan una elevada densidad, el
sombreo aumenta en la base de las plantas y la calidad de la luz se convierte en el factor limitante de mayor im-
portancia que limita el desarrollo de nuevos macollos (Simon y Lemaire, 1989; Deregibus y Sanchez, 1981).

Por otro lado, en condiciones de alta densidad de individuos, la competencia por asimilatos determina el desa-
rrollo de meristemas situados en posiciones preferenciales. Sin embargo, cuando los macollos son pequefios o se
sitan a niveles jerarquicos desventajosos, se produce la muerte de los mismos (Ong et al., 1978).

En general la nutricion nitrogenada favorece la produccion de nuevos macollos, sin embargo la importancia de
la respuesta es fuertemente controlada por los factores asociados a la cubierta vegetal (densidad de macollos, ge-
notipo, indice de area foliar, etc.) y al ambiente (temperatura, agua, radiacién, etc.).

El conjunto de efectos del N sobre variables morfogenéticas y estructurales, determinan una fuerte incidencia
sobre el desarrollo del IAF. Cultivos crecidos en condiciones naturales de este mineral, generalmente alcanzan
menor expansion foliar y crecimiento aéreo, en comparacion con cultivos no limitados. Un ejemplo de ello puede
observarse en pasturas de raigras anual cultivadas en las condiciones agroecoldgicas del sudeste bonaerense (Figu-
ra6).
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Figura 6. Expansion foliar (IAF) durante un periodo de rebrote de raigras anual para condiciones
carenciadas (- - -) y no limitantes () de Nitrdgeno (Adaptado de Marino, 7996).
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4.2.3. CALIDAD DE LA LUZ

El IAF altera la calidad de la luz que incide sobre una pastura, puede modificar algunas variables morfogenéti-
cas a nivel de planta individual, tales como la tasa de elongacion y aparicion de hojas y, consecuentemente cam-
biar algunas caracteristicas estructurales de las pasturas, tales como densidad y tamafio de macollos.

El ambiente luminico de una cubierta vegetal es hormalmente heterogéneo. La parte superior del mismo recibe
la totalidad de la luz incidente, disminuyendo ésta exponencialmente con la profundidad dentro de los estratos
foliares.

La banda fotosintéticamente activa de la luz (PAR) va de los 400 a los 700 nm de longitud de onda, y esta es
comunmente denominada luz visible.

Dado que las longitudes de onda roja y azul de la PAR son absorbidas preferencialmente por los pigmentos fo-
tosintéticos, las mismas resultan poco transmitidas y reflejadas a los estratos inferiores del canopeo. Asi, la canti-
dad y la calidad de la radiacion solar se reducen y modifican drasticamente desde la parte superior a la parte infe-
rior de un canopeo denso. En este sentido, es esperable que en general los canopeos bajos y abiertos presenten un
ambiente luminico mas homogéneo y mas ricos que aquellos.

Las principales respuestas fotomorfogenéticas de las plantas estan mediadas por pigmentos fotosensibles: Fito-
cromo (sensible en la porcién del Rojo (R) y el Rojo Lejano (RL) del espectro luminico, Criocromo (sensible a la
porcién Azul) y UVcromo (sensible a los rayos Ultra Violeta). En términos generales, una baja cantidad de luz y
una baja relacion R:RL provocan tres respuestas principales en las plantas: aumento de asignacion de recursos a la
parte aérea (tallo: raiz alta),.alargamiento de los 6rganos ya existentes, reduccion del macollaje (Deregibus et al.,
1985; Casal et al., 1987) y eventualmente una reduccion de la aparicion de hojas (Varlet Grancher et al., 1997).

Por esta razon, cuando las pasturas acumulan excesivo material y se genera un ambiente sombreado (pasturas
cerradas), la estructura de la cubierta se caracteriza por una baja densidad de macollos de tamafio grande respecto
de pasturas mantenidas en un ambiente bien iluminado. Si las condiciones de sombreo presentan continuidad, el
escaso desarrollo radical podria conferir a la cubierta susceptibilidad a condiciones de estrés climatico y al pasto-
reo.

La variacion de caracteristicas estructurales de las pasturas tales como densidad y tamafio de macollos en res-
puesta a variaciones en el ambiente luminico, pueden ser explicadas a partir de mecanismos de plasticidad fenoti-
pica desarrollados por las plantas (Bradshaw, 1965), esto es, respuestas fisiol6gicas y morfoldgicas ante variacio-
nes de la cantidad y calidad de luz.

El manejo de la defoliacion pasa asi a tener un rol central como modelador de la estructura de las pasturas:
cuando se incrementa la presion de pastoreo, la biomasa disminuye y la pastura tiende a tomar una estructura ba-
sada en alta densidad de pequefios macollos. Estos cambios se revierten cuando la presion de pastoreo decrece
(Figura 7).
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Figura 7. Relacion entre peso y densidad de macollos en pasturas de raigras perenne bajo
distintos regimenes de defoliacion (Adaptado de Davies, 1988)
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Si los cambios entre tamafio y nimero de macollos son compensatorios (puntos ubicados sobre la pendiente en
la Figura 7), la produccién de biomasa por unidad de area de pasturas estructuralmente contrastantes tiende a ser
similar (Bircham y Hogdson, 1983). Sin embargo, la densidad de macollos podria aumentar y su tamafio dismi-
nuir, hasta el punto de la méaxima densidad o el minimo tamafio que ese genotipo puede soportar. Este punto re-
presentarla el limite inferior de la respuesta homeostatica para dicha especie.

5. CARACTERISTICAS MORFOGENETICAS DE LAS PLANTAS Y SU RELACION CON LA
DEFOLIACION

Como se expreso precedentemente, el rebrote de las plantas es un proceso que en primera instancia se encuen-
tra bajo control genético. De ello surge que el manejo de la defoliacién deberia estar subordinado a los limites
impuestos por caracteristicas morfogenéticas de las plantas, las que ademas, presentan marcadas diferencias in-
terespecificas.

La estructura y dindmica de las pasturas deberia analizarse dentro de un marco en el cual el proceso de defolia-
cion se relacione con las caracteristicas morfogenéticas que determinan la capacidad de las plantas para rebrotar.

Este enfoque implica que el manejo de la defoliacion se subordine a las caracteristicas morfogenéticas de cada
especie. Es interesante remarcar que frecuentemente el razonamiento para definir estrategias de pastoreo es exac-
tamente inverso.

El crecimiento y el desarrollo foliar constituyen caracteristicas intimamente ligadas con la adaptacion de las
plantas a la defoliacion. Por un lado determinan la regeneracion del area foliar, que en si constituye la via mas
rapida para recuperar la capacidad de sintetizar asimilatos. Por otro, definen la cantidad de yemas que potencial-
mente pueden desarrollar macollos. Estos, de hecho, son componentes principales del crecimiento y de la persis-
tencia de las pasturas graminosas.

5.1. LA TASA DE APARICION DE HOJAS COMO DETERMINANTE DE LA ESTRUCTURA Y
DINAMICA DE LAS PASTURAS

De acuerdo con lo expuesto, el manejo de la defoliacion y su impacto sobre La tasa de aparicién de hojas
(TAH), como ya se mencion0, es dependiente de la temperatura y su dindmica es variable entre genotipos. Asi, y
sin tener en cuenta el manejo de la defoliacion, se puede aceptar que la TAH de una especie definira las caracteris-
ticas que determinan en gran medida la estructura y el flujo de material de las pasturas generando pasturas funcio-
nal y estructuralmente diferentes (Figura 8).
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Figura 8. Relacion entre Tasa de Aparicion de hojas , estructura de las pasturas y Flujo de material.

La relacién entre TAH y estructura puede ilustrarse usando como ejemplo las cubiertas de raigras perenne (Lo-
lium perenne) y de festuca alta (Festuca arundinacea) . Las primeras presentan, generalmente, alta densidad de
macollos pequefios, mientras que las segundas se caracterizan por presentar baja densidad de macollos grandes.
La mayor TAH de raigras respecto de festuca explicaria en gran medida estos contrastes (Lemaire y Chapman,
1996).

Siguiendo con esta linea de analisis, las Figuras 9a, 9b y 9c ejemplifican la dinamica esperable en el flujo de
material de macollos de diferentes genotipos de gramineas después de una defoliacién completa. La interpretacion
conjunta de los gréaficos permite observar que en la medida en que los intervalos de aparicion de las hojas se pro-
longan (Especie Tipo | a Il1), la senescencia se desencadena mas tardiamente y, obviamente, la méxima acumula-
cién neta de tejido foliar se posterga en igual medida.

Desde el punto de vista de eficientizar la utilizacion del forraje producido, aquellos genotipos que presentan un
recambio foliar mas acelerado deberian ser defoliados con alta frecuencia para evitar que se produzcan altas pér-
didas de material por senescencia. Por otra parte, ese rapido recambio implica una rapida restitucion de area foliar
y un alto potencial de macollaje, factores que, como ya se mencionara previamente, confieren a las plantas aptitu-
des para adaptarse a la extraccion frecuente de tejido foliar. Con el mismo criterio, los genotipos con baja TAH
presentan bajos niveles de senescencia por periodos mas prolongados. Esto, sumado a una menor velocidad de
restitucion de tejido foliar, los hace especialmente aptos para sistemas de utilizacion que involucren defoliaciones
poco frecuentes.

En la medida en que la frecuencia de defoliacion se ajuste a la dindmica del recambio foliar de la pastura (o de
una especie en particular), se favorecera o limitara la manifestacion de aquella parte del macollaje y del creci-
miento que este genéticamente determinada. Esto sugiere que el sincronismo entre los procesos de produccion y
consumo de material vegetal tendera a optimizar la dinamica de acumulacién y de defoliacion de forraje contro-
lando las pérdidas por senescencia y favoreciendo el desarrollo de pasturas productivas y persistentes.
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Figura 9. Flujo de tejido en un macollo de graminea.
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Cuadro 2. Adaptacion de las especies a la defoliacion segun sus limites morfogenéticos para rebrotar.

Especie VIDA MEDIA | CAFACIDAD VELOC. DE FRECUENCIA
FOLIAR DE MACOLLAJE RECAMBIO | DE
(gC dia} FOLIAR DEFOLIACION
[dias)
TIPC
Raigras 350-400 Alta Alta Alta
10000 - 15000 & mas
TIPO
Festuca alta | 450-500 Media Media Media
5000-6000
TIPO
Agropiro T00-800 Baja Baja Baja
Alargado (inf. Preliminar} 2000-3000

Volver a: Sistemas de pastoreo
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