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Intercambio gaseoso, nitrégeno foliar y optimacion
en el manejo de Panicum maximum (tipo comin)

’

COMPENDIO

Se realizaron mediciones de campo sobre el intercambio
de gases, temperatura foliar, radiacién fotosintéticunente
activa, concentracidn de mitrégeno foliar y drea foliar en hojas
juveniles, maduras y senescentes de P omaximum Jacq.
sometido a tres diferentes frecuencias de corte (0, 30 y 60
dins).  Se calcularon Ia tasy de asimilacion diaria, la
produccidn  diaria por planta y la concentracién de nitrégeno
foliar para los dos tratamientos de corte y ¢f control. Las
hojas maduras obtuvieron mayores tasas fotosintéticas a
intensidades de luz superiores a los 1600 pmol w? sty
represeatan mds del 80% del drea foliar. Como resultado, ol
88% de 1a asiwilacidn total de CO, se realiza a través de este
tipo de hoja. cLas hojas de las plantas con menor tiempo
trascurrido  después del corte presentaron mayores tasas
asimilativas que las hojas de plantas con mayor {icmpo
trascurnido después del corte y que las plantas de control. La
temperatura dptima para la fotosflesis es de alrededor de 34°
centigrados.  Existe una mayor eficacia en ¢l uso de agna en
los primeros dias después del corte y la concentracion de
nitrégeno aumenta considerablemente inmediatamente después
del mismo,  Se concluye que P maximum responde a los
cfectos del corte a traves de los mecanismos qne compensan las
pérdidas  de  biomasa, los que adentfs  se  encuentran
interrelacionados. Finalmente, la frecuencia dptima de corte
para la obfencién de una wayor produccién con alto valor de
hiomasa foliar ¢s de alrededor de 30 dias.

Palabras  clave:  Gramineas  tropicales, P, maximam,
intercambio de gases, tratamientos de corte, mitrégeno foliar,
crecimiento compensatorio.,

sometido a diferentes frecuencias de corte

E. Chacéon-Moreno*, F. Rada*, G. Sarmicnto*

ABSTRACT

Gas exchange, leafl temperature, photosynthetically
active radiation, leaf nitrogen concentration and leaf area were
measured in the field in young, mature and senescent leaves of
P. maximum Jacq. at three different cutling frequencies (0, 30
and 60 days). Daily assimilation rates and plant production,
and leaf nitrogen concentration for hoth treatments and
control plants were calculated. Mature leaves showed the
highest photosynthetic rates at light intensities greater than
1600 gmol m? 57 and represented 80% of the leal arca. As a
result, 88% of the total CO, assimilated was carried out by
these leaves. The leaves of those plants with a shorter period
of time after clipping presented higher assimilation rates than
those with a greater time peridd and the control plants. The
optinnnn temperature for photosynthesis was  34° C. There
was a greater water use cfficacy the first few days after
clipping. The nitrogen concentration greatly increascd
immediately after clipping. It is concluded that P. maximum
responds to the cutting effects through mechanisms which
compensate biomass loss and which are also interrelated. We
suggest that the oplimum cutting frequency to obtain a greater
production with a high value of leal biomass is approximately
at 30 days regrowth,

Key words: Tropical grasses, Py maximum, gas exchange,
cutting treatments, leaf nitrogen, compensatory growth,
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INTRODUCCION

Dentro del estudio de la refacién entre planta y
animal, s interesante ta respuesta de las gramineas
al pastoreo o corte.  En ¢l articulo anterior, Chacén-
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Morcno y Sarmicnto (1995) presentaron resultados
sobre la produccién primaria y dindmica decl
crecimicnto de la biomasa aérea de . maximum
Jacq. somclida a tres frecuencias de corte.  Sc
encontraron algunos mecanismos de crecimicnlo
compensatorio  similares a  los  descritos  por
McNaughton (1979, 1983a, 1983b).

En cste trabajo sc presentan los resultados de
intercambio gascoso y contenido de nitrégeno foliar,
asi como conclusiones sobre ¢l mancjo 6ptimo de
csta espe-cic bajo corte cn condiciones ambientales
del ccosistema dc sabana estacional (Sarmicnto
mecanismos  implicados, ,en el crecimicnto
compensatorio (McNaughton 1979, 1983a y 1983b;
Wallace ¢t al. 1984, 1985).
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E! enfoque es ecolépico y se relacionan los
resultados prdcticos con los procesos fisioldgicos y
adaptables que expliquen ¢l comportamiento de la
planta a la defoliacién periddica.  Asf, se asegura
una comprensién  profunda de la  forrajera
considerada, para lograr un mecjor manejo en ¢l
ec?sislcma considerado.

MATERIALES Y METODOS

El experimento se realizé en una parcela de
campo sembrada con 263 plantas de 7. maximuun con
una densidad de 1 m?, donde sc scleccionaron tres
grupos de plantas para scguir tratamientos de corte
cada 30 dfas (grupo B), cada 60 dias (grupo C) y en
plantas de control no cortadas (grupo A) (Chacén-
Moreno y Sarmiento 1995). Las condiciones
climdticas, caracteristicas del suclo y vegetacidn, asi
como las fechas de corte son descritas en Chacdn
(1989), Chacén-Moreno y Sarmiento (1995),
Acevedo y Sarmiento (1990) y Hétier ¢t al. (1989).

_ Sc midieron las tasas de intercambio gaseoso,
en diferentes tipos de hojas con buena exposicidn al
sol, de tres plantas por cada grupo o tratamiento en
dos ciclos o fechas de medicion. Los dos ciclos de
mediciones correspondicron con plantas cortadas a
los 11, 12, 23 y 27 dias, y a los 119 y 160 dias
después de sembradas en fas plantas de control. Las
mediciones se realizaron a intervalos de una hora,
entre Tas 9 y IS5 horas, a diferentes intensidades
naturales de¢ luz,

La asimilacién de CO,, la conductancia foliar
y la traspiracidn, la temperatura, la humedad relativa
y la radiacién fotosintéticamente activa (RFA), se
midieron con un sistema portitil y un analizador de
gases infrarrojo. Las tasas de intercambio de gases
fueron calculadas utilizando las ecuaciones obtenidas
de von Caemmercr y Farquhar (1981). Las hojas
fueron clasificadas en tres tipos: a) senescentes, b)
maduras y ¢) juveniles. Las caracteristicas de estas
hojas fucron descritas por Chiacén (1989).

Utilizando los valores mdximos de astmilacidn,
se produjo la curva de respuesta de la asimilacién en
funcién de la temperatura foliar.

Con los datos puntuales de intercambio
gaseoso, obtenidos para cada tipo de hoja en un ciclo
diario, se sac el promedio de asimilacién para un

determinado periodo de tiempo y se calculd la
asimilacién diaria a través de la siguiente ecuacién:

Asimilacién diaria = E (Fn x Tn)

donde:

Fn es la tasa fotosintética para un periodo n de
ticmpo;
Tn es la cantidad de tiempo entre cada medicidn
puntual.

El drca de las hojas se midié con un planimetro
y sc tomd en consideracién el drea foliar y los datos
de biomasa aérea reportados por Chacén-Moreno y
Sarmiento (1995) para calcular el drea foliar de la
biomasa cosechada.

[}

Combinando las tasas de asimilacién diaria, el
drea foliar y la contribucién de cada tipo de hoja en
cada tratamiento, se calculd la tasa de asimilacidn
diaria de CO, m?, segtin,la siguiente ecuacién:

A= E ADp@) x p() x PM CO,
donde:

A es Ia tasa de asimilacién diaria de CO, (gCO, m*
dh,

ADp es la tasa asimilatoria por planta para cada tipo
de hoja (i)(mol CO, m? d™),

p(i) es la contribucién porcentual de cada tipo de
hoja,

PM CO, es ¢l peso molecular del didxido de
carbono.

A partir de las submuestras de la cosecha de
biotnasa aérea (Chacén-Moreno y Sarmiento 1995),
se determiné la concentracién de nitrégeno en las
hojas, siguiendo la metodologia de micro-Kjeldahl
descrita por Muller (1961).

RESULTADOS Y DISCUSION

Iin la Fig. 1 se observa que los distintos tipos
de hojas  tienen, en general, mayores tasas
fotosintéticas cuanto menor es el (tiempo trascurrido
después del corte.  Estos resultalos indican que una
primera respuesta a la defoliacidn es el anmento de
las tasas fotosintéticas, para compensar las pérdidas

-
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y reponer rdpidamente la biomasa foliar. Resultados
similares: se obscrvan en otras especies como
respuesta a la- defoliacién (Detling er al. 1979;
Gifford y Marshall 1973; Caldwell er al. 1981).
Cada curva e¢s la correlacién logaritinica
(y=a+(b-Lnx) no menor de 30 puntos. los
cocficientes de correlacién (r) son los siguientes:

Tiempo transcurrido despuds del corte (dias)
Ilyl12 23y27 control

Tipo JUV 0.953 0.836 0.768
de MAD 0.959 0.921 0.818
hoja SEN 0.900 0.883 0.741
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Fig. 1. Varaci6n de Ia tasa fotosintética de P, maxinnum en
funcién de la radiacién para diferentes tipos de hojas
en condiciones naturales: a) hojas juveniles, b) hojas
m:\durns,'c)' hojas senescentes; con difereute ticmpo
trascurrido despuds del ‘corte: plantas control (- ¢ -),
23 y 27 dias después del corte, (-+-), 11 y 12 dias
despuds del corte (-*-).

Se encontrd que las hojas maduras presentan
las mayores tasas fotosintéticas a iguales
intensidades de RFA, seguidas por las juveniles y,
por ultimo, las senescentes.  Esto puede ser porque
las hojas maduras presentan un completo desarrollo
y expansién de la limina foliar; mientras que las
juveniles atin no sc¢ han expandido y las hojas
senescentes  han E)crdido parte de su capacidad
asimilativa.

Estos resultados son similares a los obtenidos
por Parsons et al. (1983), quicnes encontraron que
las hojas juveniles y maduras contribuyen con el
77% de la asimilacién. También Ludlow y Wilson
(1971b) encontraron que, en algunas especics de
gramineas C4, las hojas mds jévencs y viejas
presentan menores tasas fotosintéticas que las hojas
con edad interinedia,

Las tasas fotosintéticas de las hojas maduras
en las plantas de control son un poco inds bajas (25
pmol m? s') que las encontradas por Ludlow y
Wilson (1971a) en P. maximum (34.36 pmol.m?.s™
a 1800 pgmol.m?s' de RFA) cn condiciones
controladas dc laboratorio; micntras que  cstas
mediciones corresponden a condiciones de campo.

También sc obscrva que casi ningtin tipo de
hoja, especialinente las maduras, presenta saturacion
a intensidades altas de radiacién (Fig. la, b, ¢), lo
cual pucde ser un mecanismo de optimacién de luz,
ya que la cantidad que llega .\l tejido remancnte cs
mucho mayor.

En las hojas senescentes (Fig. 1c) se aprecian
importantes diferencias entre las tasas fotosintéticas
de las hojas 11 y 12 dias despuds del corte y de las
hojus de las plantas de control y con 23 y 27 dias
después del corte, que son similares. Estas mayores
tasas en las hojas senescentes con 1l y. 12 dias
después del corte se deben a que éstas adn no han
envejecido completamente, o, por traslado dec
sustancias desde los drganos de reserva, aumentando
asi su tasa fotosintética, como sugicre McNaughton
(1983a).

No sc observan diferencias entre las hojas de
las plantas de control. y las que tienen entre 23 y 27
dias después del corte, inclusola tasa en las plantas
de control cs un poco mayor ch las hojas juveniles y
adultas, lo que indica que lucgo de 25 dfas después
del corte cesa ¢l efecto sobre la tasa  fotosintética.

Turrialba 45(1-2):19-26



22 TURRIALBA: VOL. 45, NUM. 1-2, ENERO-JUNIO 1995

El rango de temperaturn foliar para la
fotosintesis es muy estrecho (Fig. 2a), entre 32° C
y 37° C, para In méxima obtencién del 80% de
asimilacién posible, es decir un rango de solo 5°
centfgrados. También se encontré6 que no hay
modificacién en temperatura 6ptima con las
diferentes frecuencias de corte; esto indica
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que los cambios en la tasa asimilatoria no son el
producto de cambios en la temperatura, sino de otros
procesos desencadenados en la planta como respuesta
a la defoliacién.
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n) Respuesta de la tasa fotosintética (%) a los carubios en In temperatura foliar en condiciones de carnpo. Las barras corresponden

al error estdndar; b) relacidn entre la tasa fotosintética (pmol/m? ° s) y la tasa traspiratoria (mmol/m® * s). La linea corresponde
a una regresién lineal (y = a+b *x) donde a = -18 y b = 5, con un coeficiente de correlacién r = 0.806.

La relacién entre fotosintesis y traspiracién es
lineal y positiva (Fig. 2b), encontrindose ‘mayores
tasas fotosintéticas a las tasas traspiratorias entre 10
y 12 mmol m? s™. Esta observacién sugiere que los

costos para obtener altas tasas asimilativas
constituyen una gran pérdida de agua por
traspiracién.

El 4rea foliar se incrementa casi linealmente
en los primeros 40 dias subsiguientes al corte,
disminuyendo luego en forma igualmente
pronunciada (Fig. 3).

Al relacionar los resultados de la tasa fotosin-
tética, la traspiracién y el 4rea foliar, para lo
primeros dias después del corte, se alcanzan las
mayores tasas de fotosntesis cuando la superficie
foliar es menor, y se evitan grandes pérdidas de
agua. Luego, al aumentar la superficie foliar, la tasa
fotosintética disminuye al igual que Ia tasa
traspiratoria y las pérdidas de agua no son elevadas.
Este hecho constituyeuri mecanismo de com-
pensacién a la pérdida de agua (McNaughton
1983a,b; McNaughton e¢ al.. 1983).
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Fig. 3. Variacién del drea foliar por planta de P. maximuwm en los 60 dias siguientes al corte (#-*). La curva dst4 ajustada a una regresién
cuadritica (y = ax*+bx+c) cou los siguientes valores: a = -2.78x10% b = 0.23; ¢ = -1.64; r* = 0.64,‘y error = 0.73. También
se preseota Ia tasa de asiniilacién diaria de CO, durante los 60 dias siguientes al corte. La curva corresponde a wna regresién
logaritmiica (y = a+ (bLnx)) ajustada a los puntos seitalados (cuadrado vacio), cuyos valores son: o = 34.95;b = 491,y °? =

0.92. Las harras seiialan el error estdndar.

El resultado de cstec mecanismo es mayor "cficacia
en ¢l uso de agua”, asi, por cjemplo, las plantas 12 dias
después del corte presentan una cficacia de 3.64 y una
cficiencia en ¢l uso de agua de 2.91; comparada con las
plantas en condiciones normales (sin corte) que tienen
una ecficacia de [.43 y una cficiencia de 2.85. Se
denomina "eficacia cn el uso de agua” (EFI) a la
relacidn entre la asimilacion (A) y la cantidad total de
agua traspirada por la planta, la cual depende de la tasa
traspiratoria (E) y del drca foliar (a): EFI = A/ E *
a; micntras que la eficiencia en el uso de agua se define

como la relacidn entre la tasa fotosintética (A) y la tasa
traspiratoria (E), sin considerar ¢l drca foliar total y la
cantidad total de agua traspirada,

Las hojas maduras tienen las mayores tasas diarias
de asimilacién, scguidas de las juveniles y, por iltimo,
de las scnescentes (Cuadro 1). Las hojas maduras
contribuyen con 80% a 90% del 4rea foliar total, y, en
promedio, con ¢l 88% dc la asimilacién diaria total de
la planta (Cuadro 1),

Y ‘
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Cuadre 1. Tasas fotosintéticas diarias, drea foliar y total de CO, asimilado en hojas senescentes, maduras y juveniles en plantas.a los 11,
12, 23 y 27 dias después del corte, y en plantas de control a los 119 y 160 dias después de Ya siembra (se indica 1a fecha de

wedicién).
Fecha Tipo Tratamiento Tasa diaria Error Area Total
medicién de hoja tipico foliar asimilado
(molCO, m?) (m?) (%) (mol) (%)
24/09/1987  senescenle A 119 dias 0.15 + 0.036 0.08 6.1 0.01 2.7
madura después de 0.38 + 0.080 1.17 90.1 0.44 94.1
juvenil Ia siembra 0.31 + 0.068 0.05 3.8 0.02 3.2
TOTAL 1.30 0.47
24/09/1987  senescente B con 12 0.32 + 0.054 0.02 1.9 0.01 1.8
madura dias después 0.55 + 0.028 0.91 87.5 0.50 90.9
juvenil del corte 0.39 + 0.062 0.11 10.6 "0.04 7.2
TOTAL 1.04 0.55
24/09/1987 sc;u:sccntc C con 23 0.15 + 0.023 0.08 5.1 0.01 1.8
madura dias despuds 0.44 + 0.031 1.36 87.2 .0.60  92.2
juvenil del corte 0.33 + 0.060 0.12 7.7 0.04 6.0
TOTAL 1.56 0.65
04/11/1987  senescente A 160 dias 0.12 + 0.029 0.48 20.9 0.06 6.7
: madura despuds de 0.48 4- 0.101 1.52 66.4 0.73  82.0
juvenil la siembra 0.34 + 0.075 0.29 12.7 0.10 1.2
TOTAL 2.29 0.89
04/11/1987  senescente B con 27 0.14 + 0.02! 0.25 9.2 0.03 2.8
madura dias despuds 0.42 + 0.029 2.35 86.8 0.99  94.3.
juvenil del corte 0.32 -+ 0.058 0.11 4.0 0.03 2.8
TOTAL 2.71 1.05
04/11/87 madura C con 11 0.59 + 0.030 1.17 77.7 0.69 83.3
Jjuvenil dias después 0.41 + 0.066 0.3422.3 .0.14 16.7
del corte
TOTAL 0.51 0.83

En la Fig. 3, la asimilacién diaria de CO,
disminuye a medida que transcurre el tiempo despuds
del corte, desde valores de 30 gCO, m™* d" en’ los
primeros tres dfas hasta 15 gCO, m? d" al cabo de
60 dfas.

Esta alta tasa de asimilacion diaria en los
primeros dfas después del corte permite acumular, en
poco tiempo, una gran cantidad de asimilados para la
produccién de nuevas hojas.

El aumento del 4rea foliar 40 dfas siguicentes al
corte (Fig. 2) se debe a dos factores: aumento cn la

tasa asimilatoria, y redistribucidén y acumulacién de
los nuevos asimilados. La disminucién rdpida en el
drea foliar luego de 40 dias del corte indica un
cambio en la distribucién de asimilados hacia la
produccién de inflorescencias y rganos de sostén,

acclerado por el corte (Chacén-Moreno y Sarmiento
1995). '

A partir de los resultados obtenidos para el drea
foliar y la tasa de asimilacién diaria de CO, (Fig. 3),
se Jl‘lgicrc que la frecuencia $ptima de corte estaria
alrededorde 40 dias. Sin embargo a partir de este
momento ¢l garbono asimilado es asignado a
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acelerado por ¢l corte (Chacén-Moreno y Sarmiento
1995).

A partir de los resultados obtenidos para el drea
foliar y la tasa de asimilacién diaria de CO, (Fig. 3),
se sugicre que la frecuencia Sptima de corte estaria
alrededor de 40 dias. Sin embargo a partir de cste
momento ¢l carbono asimilado es asignado a
cstructuras de sostén y de reproduccion (Chacén-
Moreno y Sarmicnto 1995), en consccuencia la
frecuencia para producir un rendimiento éptimo de
forraje scria cntre 30 y 35 dias, cuando la tasa
asimilatoria ¢s mas alta con respecto a la encontrada

en las plantas de control, y que ¢l drea foliar cstd
cercana al mdximo.

Se observa al inicio de la experiencia y después
de cada corte una alta concentracién dc nitrégeno
(ND en todos los grupos dec plantas (Fig. 4).
Ademids la concentracién de nitrégeno es un poco
mayor en las hojas maduras, scguido dc las
juveniles, y de las senescentes con menor
concentracién.

Fig. 4.  Cambios cn la concentracién de nitrogeno foliar de
P. maximun durante 140 dias de experimento en cl
grupo de control (a); tratamiento de corte cada 30
dias (b); y tratamiento de corte cada 60 dias (c).
Las diferentes curvas corresponden con los tipos de
hoja: juveniles (-° <), maduras (-+-) y senescentes
(-*-). Las lineas verticales seiialan el mowmento de
corte. !

La elevada [N] foliar al inicio del crecimiento cn
las plantas de control (14/08/1987) sc debe a la baja
cantidad de biomasa y a la alta disponibilidad de
nitrégeno cn ¢l sueclo, ya que poco tiempo antes se
fertilizé (27/07/1987).

La mayor [N] foliar en los primeros dias
siguientes al corte para ambos grupos se debe a un
menor cfecto de dilucién del nitrégeno ante la menor
drca foliar en esos dias. Esta mayor [N] promucve
un aumcnto cn las tasas fotosintéticas (Field y
Mooney 1986), como una respuesta de compensacién
a la eliminacién de la biomasa foliar por el corte.

CONCLUSIONES
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En la respuesta de’ P. maximum al corte cstin
implicados varios  mecanismos o procesos que
permiten a la planta comf)cnsar ripidamente los
cfectos de la pérdida de biomasa asimilatoria. Los
principales mecanisinos observados son: a) aumento
en la tasa fotosintética y cn la de asimilacién diaria
de CO,; inmediatamente después del corte; b) mayor
produccién de hojas maduras, que ticnen mayor tasa
fotosintética; c) mayor cficacia fotosintética en los
primeros dfas después del corte, lo cual permite que
las pérdidas de agua por las altas tasas traspiratorias
scan bajas y la fotosintesis alta; d) répido
crecimiento del drea foliar y distribucién preferencial
de los nuevos asimilados en tejidos asimilativos; ¢)
traslado de sustancias de reserva desde los drganos
subterrdncos (Chacén-Moreno y Sarmiento 1995);
fimayor concentracién de nitrégeno en las hojas,
favorecicndo los procesos fotosintéticos y de
crecimiento. ‘
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