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RESUMEN

Los pastizales naturales constituyen la base de la ganaderia uruguaya y cumplen
funciones clave en la conservacion de la biodiversidad y la estabilidad (capacidad de
mantener su funcionamiento frente a variaciones ambientales) de los sistemas
productivos. En este contexto, resulta fundamental comprender las estrategias de las
especies forrajeras para sostener la productividad y la resiliencia (capacidad de
recuperarse luego de perturbaciones) de estos ecosistemas. Uno de los marcos
conceptuales de rasgos funcionales vegetales distingue entre especies capturadoras de
recursos, las cuales son de rapido crecimiento y alta producciéon a corto plazo, y
especies conservadoras de recursos, de crecimiento mas lento, mayor longevidad y
tolerancia al estrés. Los caracteres morfogenéticos constituyen indicadores clave de
estas estrategias, ya que reflejan la forma en que las especies asignan y utilizan los
recursos. Sin embargo, ain son escasos los estudios que comparan sistematicamente
estos rasgos bajo el marco conceptual capturadoras-conservadoras en especies forrajeras
locales. En este trabajo se analizaron cuatro especies contrastantes, con Lolium
arundinaceum (Schreb.) Darbysh (Festuca arundinacea) como especie testigo, a fin de

evaluar las diferencias morfogenéticas asociadas a cada estrategia funcional.

Palabras clave: pastizales naturales, estrategias funcionales,

caracteres morfogenéticos, especies forrajeras, especies capturadoras-conservadoras



SUMMARY

Natural grasslands are the foundation of Uruguay’s livestock production and play a key
role in biodiversity conservation and in maintaining the stability of productive systems.
In this context, it is essential to understand the strategies of forage species that sustain
the productivity and resilience of these ecosystems. One of the farmeworks of plant
functional traits distinguishes between acquisitive species, characterized by rapid
growth and high short-term productivity, and conservative species, which exhibit slower
growth, greater longevity, and higher stress tolerance. Morphogenetic traits are key
indicators of these strategies, as they reflect how species allocate and utilize resources.
However, there are still few studies that systematically compare these traits under the
acquisitive—conservative conceptual framework in local forage species. In this study,
four contrasting species were analyzed, with Lolium arundinaceum (Schreb.) Darbysh
(Festuca arundinacea) used as a reference species, in order to evaluate the

morphological differences associated with each functional strategy.

Keywords: natural grasslands, functional strategies, morphological traits,

forage species, acquisitive-conservative species
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1. INTRODUCCION

El campo natural es la principal base forrajera de la ganaderia en el Uruguay. Las
pasturas naturales poseen una rica diversidad genética de especies nativas, que
determina su estabilidad productiva a través de los afios. Sin embargo, la falta de
medidas de manejo adecuadas desde la introduccion del ganado ha provocado un
progresivo deterioro de esta valiosa base forrajera (Zanoniani et al., 2001). En este
contexto, comprender las estrategias de crecimiento y persistencia de las especies
forrajeras resulta clave para manejarlas de manera sustentable y asi sostener su

productividad y la resiliencia a largo plazo.

El enfoque de los rasgos funcionales vegetales permite caracterizar a las especies de
acuerdo con su estrategia de utilizacion de recursos (Lavorel & Garnier, 2002). Dentro
de este marco, se distinguen especies denominadas capturadoras, que presentan altas
tasas de crecimiento, rapida aparicion de hojas y elevada produccion en el corto plazo,
pero con menor capacidad de persistencia. Asimismo, se encuentran las especies
conservadoras, que crecen mas lentamente y muestran menor plasticidad en
condiciones favorables, pero poseen una mayor longevidad y tolerancia a situaciones de
estrés (Reich, 2014). Este eje capturadoras-conservadoras ofrece una herramienta
conceptual valiosa para interpretar la dindmica de los pastizales y predecir sus
respuestas frente a perturbaciones, como la defoliacion o la sequia (Altesor et al., 2005;

Garnier et al., 2016).

Los caracteres morfogenéticos constituyen indicadores relevantes de estas estrategias.
Variables como la tasa de apariciéon de hojas, el filocron, la altura de la planta o la
asignacion de biomasa entre o6rganos permiten inferir como cada especie equilibra la
captacion y el uso de recursos (Lemaire & Chapman, 1996). Estudios clasicos en
Uruguay y la region (Cardmbula, 1991; Rosengurtt, 1979) han destacado la importancia
de dichos rasgos en la adaptacion de las especies, aunque ain son escasas las
comparaciones sistemadticas que integren de forma explicita el marco conceptual de

capturadoras y conservadoras en especies forrajeras locales.

En este trabajo se evaluaron cuatro especies contrastantes en sus caracteristicas
funcionales, junto con Lolium arundinaceum (Schreb.) Darbysh (Festuca arundinacea)
como especie testigo de referencia, ya que ademds del amplio conocimiento

morfogenético que existe sobre esta, es ampliamente utilizada y conocida en sistemas
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productivos (Carambula, 1991). La seleccion respondié a su representatividad en los
sistemas pastoriles y a la posibilidad de contrastar diferentes estrategias de crecimiento

y persistencia.

Comprender la relacion entre la morfogenésis de las especies y sus estrategias
funcionales no solo aporta al conocimiento cientifico, sino que también tiene
implicancias practicas en el manejo de pasturas. Identificar cuales especies ofrecen
mayor estabilidad a lo largo del afio y cudles responden con mayor produccion en
condiciones favorables es esencial para disefiar sistemas ganaderos mas sustentables y

resilientes (Modernel et al., 2016).

En este marco, se plante6 como objetivo general analizar los caracteres morfogenéticos
de cuatro especies forrajeras contrastantes, Paspalum dilatatum Poir., Bromus auleticus
Trin. ex Nees, Paspalum quadrifarium Lam. y Nassella neesiana (Trin. &Rupr.)
Barkworth, enmarcados en el eje funcional capturadoras-conservadoras, y considerando
a Lolium arundinaceun (Schreb.) Darbysh como especie testigo de referencia. Desde
ahora nombraremos las especies como Paspalum dilatatum, Bromus auleticus,

Pasapalum quadrifarium, Nassella neesiana y Festuca arundinacea.
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2. REVISION BIBLIOGRAFICA

2.1. Morfogénesis aérea vegetal

2.1.1. El proceso morfogenético

La morfogénesis estudia el origen y desarrollo de los distintos érganos de una planta y
la sucesion de ciertos eventos de produccion, expansion y forma vegetal en el espacio
(Gomide, 1997). Los procesos morfogenéticos consisten en la tasa de aparicion de
nuevos Organos y sus tasas de elongacion, senescencia (Lemaire & Chapman, 1996).
Todos estos procesos morfogenéticos son condicionados fuertemente por el ambiente
(variaciones en temperatura, nutricidon nitrogenada, agua, entre otros factores)

(Chapman & Lemaire, 1993).

Los meristemas de los macollos son los tejidos que regulan la tasa de aparicion y
expansion de hojas, al igual que en tallos y raices. La actividad de un meristema (zona
de crecimiento de hoja, apice de raiz, yema de macollo, meristema intercalar de hoja y
tallo) es analizada a través de las tasas potenciales de divisién y expansion celular
(Lemaire, 1997). Estas tasas interaccionan con parametros ambientales como
temperatura, calidad de luz percibida por las plantas o signos externos tipo fotoperiodo

(Lemaire, 1997).

En una pastura de gramineas en estado vegetativo, en la cual se producen hojas y
macollos, la morfogénesis de las plantas puede ser descrita por tres caracteristicas
principales: tasa de aparicion de hojas, tasa de elongacion foliar y vida media foliar.
Estas caracteristicas estdn determinadas genéticamente, y tienen gran influencia de
variables ambientales, como, por ejemplo, temperatura, suministro de nutrientes y
condicion hidrica del suelo. A su vez, dichas variables morfogenéticas determinan las
tres principales caracteristicas estructurales de una pastura, las cuales son el tamafo
foliar, la densidad de macollos y el nimero de hojas verdes por macollo (Lemaire &
Chapman, 1996). Estas caracteristicas son las que definen el indice de area foliar (IAF)
de las pasturas y, con ello, la capacidad de captura de radiacidon incidente para el
proceso de fotosintesis que abastece las funciones de crecimiento (Colabelli et al.,

1998). En la Figura 1 se puede observar un esquema representativo.
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Figura 1
Relacion entre las variables morfogenéticas y las caracteristicas estructurales para
algunas especies de gramineas forrajeras
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Nota. Tomado de Chapman y Lemaire (1993).

Segiin Gomide (1997), comprender las caracteristicas morfogenéticas de las gramineas
permite entender las caracteristicas de la curva de produccion y acumulacion de forraje
y, a su vez, la estimacion de la calidad del pasto junto con la posibilidad de

recomendacion de practicas de manejo diferenciadas.

2.1.2 Tasa de aparicion de hojas

La tasa de aparicion de hojas (TAH) es el intervalo entre la aparicion de dos hojas
sucesivas en un macollo. Este puede ser expresado en dias o en grados dia, dada su
estrecha relacion con la temperatura; para ello, se calcula como el producto de cantidad
de hojas en el periodo dividido la temperatura media diaria acumulada (temperatura
media diaria-temperatura base) (Colabelli et al., 1998). Ademas, la TAH juega un rol
central en la morfogénesis de las plantas porque influye directamente en cada uno de los
tres componentes de la estructura de la pastura (Cruz & Boval, 2000; Lemaire &

Chapman, 1996).

De acuerdo con Nabinger (1999), la tasa de formacion de hojas en un macollo se
mantiene relativamente estable cuando se expresa en funcion de la suma térmica
acumulada, bajo condiciones ambientales no limitantes. De este modo, el nimero

acumulado de hojas puede describirse mediante una relacion aproximadamente lineal
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con los grados-dia, asociada al efecto de la temperatura sobre la dinamica de aparicion

foliar.

Mitchell (1953) y Anslow (1966 como se citan en Carambula, 2004), sefialan que la
TAH estd condicionada por diversos factores ambientales, entre ellos la radiacion solar,
la temperatura y la disponibilidad de nutrientes. Asimismo, Carambula (2002) indica
que dicha velocidad presenta variaciones estacionales. Durante el invierno, en varias
especies templadas, la aparicion foliar ocurre alrededor de cada tres semanas, y las hojas
poseen una duracion de vida de ocho a diez semanas. En cambio, en primavera y verano
la aparicion puede producirse en menos de una semana, con una longevidad de entre

cuatro y cinco semanas.

La TAH influye directamente sobre el peso del macollo y sobre la tasa de macollaje
(nimero de macollos/area) (Carambula, 2002). Las variaciones interespecificas en la
TAH determinan la estructura de la pastura; altas tasas se corresponden con pasturas con
mayor densidad de macollos pequefios, y bajas tasas, con pasturas con menores

poblaciones de macollos grandes (Colabelli et al., 1998).

En las axilas foliares se desarrollan yemas que, bajo condiciones ambientales
favorables, pueden originar nuevos macollos. Los meristemas de estos brotes presentan
una estructura similar a la del macollo original y continian generando hojas, en cuyas
axilas se forman, a su vez, nuevas yemas. Este proceso se repite de manera continua, lo

que da lugar al fenémeno conocido como macollaje (Carambula, 2002).

Una misma planta puede albergar multiples generaciones de macollos, ya que cada
yema axilar posee el potencial de originar un nuevo brote o ramificacion. La aparicion
de estos macollos y de sus respectivas hojas se encuentra estrechamente sincronizada
con la formacion foliar del tallo principal, lo cual genera un patréon de desarrollo
predecible. En consecuencia, el potencial de macollaje de un genotipo estd determinado
por la velocidad de aparicidon de hojas, dado que cada hoja nueva aporta una yema axilar

(Nabinger, 1999).

A nivel del meristema, se denomina plastocron al intervalo de tiempo que transcurre
entre la iniciacion de dos primordios foliares consecutivos. A nivel de macollo, el
tiempo transcurrido entre la aparicion de dos hojas sucesivas es llamado filocron
(Lemaire & Agnusdei, 2000). El filocron para especies C3 se calcula usando 0 °C como

temperatura base y 8-9 °C para especies C4 (Lemaire & Agnusdei, 2000). En especies
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de gramineas C3, el filocrén depende del genotipo y del nivel de insercion de la hoja; a
su vez, esta condicionado por factores ambientales, tales como la luz, temperatura,

humedad del suelo, nutrientes y la intensidad de la defoliacion (Gomide, 1997).

Uno de los aspectos clave en las decisiones de manejo de muchos establecimientos
ganaderos es la determinacion del intervalo de pastoreo. La TAH estd directamente
implicada en el proceso (Rawnsley et al., 2010). Se ha demostrado que un intervalo de
pastoreo basado en el estado de rebrote foliar optimiza la persistencia, la produccion, la
utilizacion y la calidad de las especies forrajeras templadas (Donaghy et al., 2008;
Fulkerson & Donaghy, 2001; Rawnsley et al., 2002; Turner et al., 2006). El enfoque
planteado por Rawnsley et al. (2010), denominado rotacion de pastoreo basada en el
numero de hojas, define el intervalo de pastoreo segin la cantidad de hojas
desarrolladas por cada macollo. La capacidad de ajuste del intervalo de pastoreo frente a
los cambios estacionales depende de un monitoreo continuo y preciso de la TAH en el
campo, lo que requiere registros detallados y observaciones regulares por parte de los
productores, estimacion que en general requiere tiempo y tiene cierta ambigiiedad, lo
que ha llevado a recomendaciones del intervalo entre pastoreos basadas en el nimero de

hojas (Rawnsley et al., 2010).

2.1.3 Tasa de elongacion foliar

La tasa de elongacion foliar (TEF) es la relacion entre el aumento en longitud de la
lamina verde y un intervalo de tiempo determinado. Al igual que la TAH, ese intervalo
de tiempo puede medirse en dias o grados dia (Colabelli et al., 1998). Ademas, esta
puede ser definida como el producto entre la tasa de produccion de células y la tasa 'y
duraciéon de la expansion celular. La TEF cesa cuando la ligula estd expuesta por

completo, estado que se denomina de hoja completamente expandida.

Esta variable quizé constituye el rasgo morfogenético mas estrechamente vinculado con
el rendimiento forrajero y el rendimiento individual por macollo. Sin embargo, la
seleccion genética orientada a incrementar esta tasa suele presentar una correlacion
negativa con el numero de macollos por planta (Skinner & Nelson, 1994). Debido a su
fuerte asociacion con la productividad, este caracter ha sido empleado como criterio de

seleccion en programas de mejoramiento genético de pasturas (Hazard, 1996).

El genotipo y el ambiente son muy influyentes sobre la TEF. En este sentido, la tasa de

crecimiento elemental relativa, entendida como la velocidad de expansion de los tejidos
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foliares a escala local dentro de la zona de crecimiento, se ve modificada por las
condiciones ambientales. Por ejemplo, las bajas temperaturas reducen dicha tasa,
mientras que la sequia reduce el tamafio y la tasa de crecimiento elemental relativa en la
zona de crecimiento (Schnyder et al., 2000). También, la TEF se ve influenciada por la
altura de la pastura o, en su defecto, por el IAF (Lemaire & Agnusdei, 2000). Pasturas
mantenidas con un IAF reducido y sometidas a defoliaciones frecuentes presentan
menores tasas de elongacion que aquellas manejadas con defoliaciones mas espaciadas
(Grant et al., 1989). Segun Mazzanti et al. (1994), esta disminucién en la TEF puede
alcanzar valores cercanos al 20 % al pasar de un IAF de 2,4 a 1,6 en pasturas de

Festuca.

2.1.4 Vida media foliar

La vida media foliar es el periodo transcurrido entre la aparicion de una hoja y el
comienzo de su senescencia, y puede ser expresada como numero de intervalos de
aparicion de hojas. Las hojas tienen una vida limitada, lo cual es una caracteristica
relativamente estable para cada genotipo (Colabelli et al., 1998). Tras completar su
elongacion, la hoja permanece verde y funcional durante un periodo determinado, hasta
que el inicio de la senescencia coincide con la aparicion y el crecimiento de una nueva

hoja, posterior al nimero maximo de hojas vivas.

La vida media foliar (VMF) puede cuantificarse de forma directa como el intervalo entre
la aparicion de una nueva hoja y el comienzo de su senescencia. Esta caracteristica
representa el periodo durante el cual —luego de una completa defoliacion— los tejidos
verdes de hojas se acumulan en macollos adultos individuales sin ninguna pérdida por

senescencia.

Luego de ello, comienza la acumulacion de tejido muerto, que se superpone con la
acumulacion de tejido verde de hojas nuevas y establece un balance entre la aparicion y
la desaparicion de tejido de hojas en macollos individuales. En este estado de rebrote, se
obtiene la méxima cantidad de tejido verde en la pastura. Por lo tanto, como lo
propusieron Lemaire y Chapman (1996), la VMF puede ser usada para la caracterizacion
de las diferentes aptitudes de las especies para acumular tejido foliar. Debido a esto, la
VMF determina el nimero maximo de hojas vivas que un macollo individual puede

sostener cuando se alcanza el rendimiento maximo (Lemaire & Agnusdei, 2000).
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2.2 Factores ambientales que afectan los procesos morfogenéticos y variables
estructurales de las pasturas

2.2.1 Temperatura

De acuerdo con Colabelli et al. (1998), la velocidad de un proceso morfogenético es
proporcional al incremento de temperatura, por encima de un umbral por sobre el cual la
planta responde desarrolldndose o creciendo. Sin embargo, en pastos existe un rango
térmico Optimo para la expresion maxima del crecimiento, ya que temperaturas
superiores reducen sustancialmente la tasa de crecimiento debido a la inactivacion
enzimatica y al aumento de la demanda respiratoria (Pollock, 1990, como se cita en Del
Pozo Rodriguez, 2004). Entre los factores ambientales, la temperatura es el factor frente

al cual las plantas responden de forma inmediata (Colabelli et al., 1998).

Cuando una hoja emerge, lo hace a una TEF determinada por la temperatura. Luego de
un periodo de tiempo —que corresponde a la duracién de la elongacién, el cual es
proporcional al intervalo de aparicion foliar—, la hoja en elongacion alcanza su tamafio

final (TFM) y permanece verde durante su VMF (Lemaire & Agnusdei, 2000).

La TEF, al igual que la TAH, aumenta proporcionalmente con la temperatura y, por lo
general, la relacion entre ambas variables es exponencial (Colabelli et al., 1998). No
obstante, estudios realizados en 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.

Entre las especies C3, puede distinguirse como Nassella neesiana responde a la
temperatura: las TEF son menores frente a bajas temperaturas y aumentan cuando la
temperatura se incrementa. A su vez, puede observarse que las especies C3 mantienen
mayores TEF que las C4 en primavera, dentro de un rango de temperatura entre 12,5 y
17,5 °C en la region de La Pampa Deprimida de la provincia de Buenos Aires (Lemaire

& Agnusdei, 2000).

A medida que aumentan las temperaturas medias diarias con el avance estacional, la
TAH y la TEF aumentan de forma simultdnea. Dado que el nimero méaximo de hojas por
macollo tiende a ser constante para cada especie, este incremento en la produccion de
tejido implica un acortamiento de la duracién media de las hojas durante el periodo de
crecimiento activo. En consecuencia, se incrementa la tasa de senescencia y se acelera

el recambio de tejidos (Colabelli et al., 1998).
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2.2.2 Agua

El déficit hidrico influye de manera significativa en los procesos morfogenéticos de las
plantas. La baja disponibilidad hidrica provoca una reducciéon en la TEF y en la tasa de
macollaje, limita el tamafio final de las hojas y disminuye el numero de hojas activas
por macollo (Colabelli et al., 1998). Estos efectos, combinados con un aumento en la
senescencia foliar y de los macollos, conducen a una reduccion en la VMF y a una menor

densidad de las pasturas (Turner & Begg, 1978).

Como consecuencia de dicha disminucioén del area foliar, se reduce la capacidad de
interceptar radiacion solar, lo que afecta la eficiencia en la conversion de energia y
limita la fotosintesis (Durand et al., 2000, como se cita en Tricot Cufia, 2017). Esta
menor demanda de asimilados en la parte aérea favorece su redistribucion hacia los

organos subterraneos y promueve el crecimiento de raices (Passioura, 1982).

En este contexto, muchas especies desarrollan una mayor proporcion de biomasa
radical, lo cual incrementa la relacion raiz/parte aérea como estrategia adaptativa frente
a la sequia (Gales, 1979; Turner & Begg, 1978). También se ha observado que, frente a
situaciones de estrés hidrico, las raices tienden a crecer en profundidad en busca de

mayor disponibilidad de agua en estratos mas profundos del suelo.

2.2.3 Nitrbégeno

La disponibilidad de nitrogeno representa uno de los principales factores limitantes para
el crecimiento de gramineas forrajeras, dado su papel esencial en los procesos de
sintesis proteica y expansion foliar. Una mayor oferta de este nutriente estimula la TEF y
promueve el desarrollo de una mayor area foliar activa. Como consecuencia, se
incrementa la capacidad del dosel para interceptar la radiacidon solar incidente, lo que
favorece la actividad fotosintética y se traduce en un aumento del crecimiento y de la

acumulacion de biomasa forrajera (Mazzanti et al., 1994).

La disponibilidad de nitrogeno influye de manera significativa en la TEF. Se registran
valores considerablemente inferiores —entre tres y cuatro veces menores— en
situaciones de deficiencia del nutriente respecto a condiciones no limitantes (Gastal et
al., 1992). Este efecto estaria relacionado con la cantidad de nitrogeno acumulado en la
zona meristematica de elongacion, en especial en los sitios de division celular. Por su
parte, MacAdam et al. (1988) sefialan que la mejora en la TEF, producto del suministro

de nitrégeno, se asocia a un incremento en la produccion celular, manifestado en una
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mayor cantidad diaria de células epidérmicas maduras y un aumento en la proporcion de

células mesofilas activas en division.

Ademas de la TEF, el largo final de hojas aumenta considerablemente con la nutricion
nitrogenada (Lemaire & Chapman, 1996). Este efecto positivo puede explicarse por
incrementos en la TEF y en la duracion de la elongacion foliar en respuesta a este

nutriente (Lemaire & Chapman, 1996).

Por otra parte, diversos autores han sefialado que la TAH no presenta una respuesta
significativa frente a variaciones en la disponibilidad de nitrogeno, lo que indica una
relativa independencia de esta variable respecto al nivel nutricional con dicho elemento

(Wilman & Wright, 1983, como se cita en Colabelli et al., 1998).

Diversos estudios han demostrado que el macollaje responde de manera positiva al
suministro de nitrégeno, lo cual se refleja en un aumento en la formacion de nuevos
macollos (Colabelli et al., 1998). Cuando la disponibilidad del nutriente es elevada,
puede observarse una mayor cantidad de macollos emitidos y un incremento en la tasa
de macollaje, aunque sin necesariamente alterar la TAH. No obstante, mas alla del efecto
del nitrégeno, la dinamica del macollaje esta estrechamente vinculada a la TAH, ya que
el potencial de macollar varia entre especies segin sus caracteristicas morfogénicas
particulares (Cruz & Boval, 2000). La respuesta a la adicion de nitrogeno en macollaje
esta condicionada por la cantidad y la calidad de la luz, por lo que dicha capacidad de
macollaje dependera también del manejo de la defoliaciéon. Eso se visualiza, por
ejemplo, en el trabajo de Mazzanti et al. (1994), en donde la respuesta al nitrogeno en
condiciones de clausura a la defoliacion o de pastoreo intermitente fue principalmente
en TEF y de poca magnitud en macollaje, mientras que en pastoreo continuo la respuesta

fue més importante en macollaje y de menor magnitud en TEF.

2.3 Caracteristicas funcionales de especies capturadoras y conservadoras

La amplia diversidad de especies presentes en el campo natural, al agruparse en grupos
funcionales resultantes de la combinacion de formas de vida, ciclo de crecimiento y
aceptabilidad por parte de los animales (Rosengurtt, 1979), facilita una regulacion mas

precisa de las intervenciones y sus efectos (Pillar, 1996).

Segtiin Cruz et al. (2010), las especies se pueden clasificar en grupos de especies que

muestran rasgos o caracteristicas biologicas similares a cierto nivel de suministro de
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recursos o intensidad de perturbacion. A su vez, describen, por un lado, a las especies

con estrategia de captura rapida de recursos y, por otro, a las de reserva de recursos.

Las especies caracterizadas por una estrategia de captura rdpida de recursos se
distinguen por exhibir elevadas tasas fotosintéticas, una mayor area foliar especifica
(AFE) y un menor contenido de materia seca foliar (CMSF). En cambio, las especies con
estrategias conservadoras de recursos se asocian con tasas fotosintéticas mas bajas,
valores mas altos de CMSF y menor AFE. Ademas, el CMSF presenta una correlacion
negativa con la AFE y positiva con la resistencia mecanica al corte (Cruz et al., 2010).
Segun Cruz et al. (2010), la estrategia de captura responderia mas bien a una adaptacioén
orientada a maximizar la intercepcion de luz. De hecho, este tipo morfoldgico permite

optimizar la captacion de luz en valores bajos del IAF.

De acuerdo con Cruz et al. (2010), las especies que poseen un mayor CMSF presentan
también una VMF mas prolongada, acompafiada por una mayor acumulacion de tejidos
estructurales y de pared celular. Esto se traduce en una menor digestibilidad y
palatabilidad del forraje. Dichas especies suelen mostrar valores bajos de AFE y un alto
contenido de tejidos de sostén, lo que determina una mayor resistencia al corte y un
valor nutritivo forrajero mdas limitado. Este grupo corresponde tipicamente a las
denominadas especies conservadoras de recursos, mientras que aquellas con bajo CMSF
y alta AFE se asocian a estrategias de captura rapida de recursos y se caracterizan por

una VMF mas corta.

2.4 Descripcion de las especies de estudio

2.4.1 Nassella neesiana

Esta especie habita campos muy variados y, durante el periodo frio del afo, es el pasto
mas frecuente y la forrajera campestre mas importante del pais. Nassella neesiana
presenta gran persistencia con un adecuado manejo del pastoreo y muy buena resiembra
(Boggiano, 1990). Es una especie perenne, de sindrome fotosintético C3, de ciclo de
produccion invernal, con habito cespitoso y de tipo productivo tierno-fino (Rosengurtt,
1979). El periodo de floracién comienza en octubre y sazona desde fines de noviembre
hasta principios de enero (Rosengurtt et al., 1970). Es muy conocida por su fruto
(flechilla), provisto de un apéndice punzante o callus, que favorece su propagacion

(Izaguirre, 1992).
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Existe una gran variabilidad en cuanto a la morfologia de esta especie con respecto a su
vellosidad y aspereza. Las variantes glabras y casi lisas pueden considerarse tiernas,
pero al aumentar la vellosidad y aspereza de la planta tiende a ser de tipo mas ordinario
(Berretta, 1976). Por lo general, es una especie altamente seleccionada por el ganado. Es
la graminea perenne invernal que mas abunda en las comunidades de campo natural,
luego de especies del género Piptochaetium (Rosengurtt, 1946). De acuerdo con el
trabajo de Cruz et al., (2019), en el cual evaluaron el CMSF y AFE para 63 especies
forrajeras de los campos naturales de Sudamérica, ubica a Nassella neesiana con valores

de CMSF de 389 mg/g y un AFE de 16 m?/g.

Esta especie muestra una gran resistencia a los factores climaticos adversos, y solo
desaparece con pastoreos de intensidad excesiva. Se caracteriza por tener hojas largas y
anchas, las cuales se mantienen tiernas hasta la antesis. Es muy consumida por vacunos
y lanares hasta que aparecen las panojas, lo que provoca que la floracion sea escasa en
los pastizales debido al pastoreo selectivo por los animales. Ademas, se observa que las
plantas de esta especie son menos consumidas cuando sus frutos maduran (Boggiano,
1990; Rosengurtt, 1946). Esta graminea forrajera es particularmente 0til en condiciones
de regeneracion de los campos, y el dafio causado por las flechillas es minimo debido al

impacto que los animales ejercen sobre las plantas (Rosengurtt, 1946).

La germinacién es considerada como bastante lenta (veinticuatro dias postsiembra) y
escalonada, y la emergencia del tapiz se completa en un periodo cercano a tres semanas.
El crecimiento inicial es levemente débil y toma vigor desde mediados de invierno en

adelante (Boggiano, 1990; Rosengurtt, 1946).

A su vez, esta especie tiene una excelente capacidad de resiembra cuando se le permite
florecer. En un estudio comparativo con otras gramineas invernales, (Boggiano, 1990)
demostrdé que fue la especie que mas se resembrd y que se propagd por toda el area

encontrandose en el 60 % de las parcelas estudiadas.

Para Nassella neesiana, Peirano Puigvert y Rodriguez Carvallo (2004) reportaron
valores de tasa de elongacion foliar de 0,230 cm/macollo/dia y de tasa de aparicion de
hojas de 0,024 hojas/dia en tratamientos sin aplicacion de nitrégeno (NO). En
concordancia, Errandonea Panissa y Kuchman Bottaro (2008) obtuvieron resultados
similares, con valores de 0,234 cm/macollo/dia para la TEF y de 0,022 hojas/dia para la

TAH. Cabe senalar que las mediciones reportadas en ambos estudios fueron realizadas
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durante el periodo invernal. Por su parte, Agnusdei et al. (1998 como se cita en Castafio,
2003), observaron variaciones marcadas en el filocrono de N. neesiana entre
condiciones naturales y potenciales de crecimiento (aproximadamente no limitantes en
términos de nutricion mineral e hidrica), registrando un marcado aceleramiento en la
produccion de hojas bajo estas tltimas. El intervalo de aparicion foliar vario entre 303 y
185 °C-dia (GCD), lo que evidencia la elevada plasticidad que presenta la especie para

esta variable.

2.4.2 Paspalum quadrifarium

Es una especie C4 de habito de vida perenne, con crecimiento cespitoso y de ciclo
primavero-estival. Asimismo, presenta baja calidad nutricional, palatabilidad y
accesibilidad (Sacido et al., 2004). Posee tipo productivo duro al crecer, pero es
apetecible cuando es joven. Los individuos adultos forman matas compactas y erectas
de hasta 1,8 m de altura, y se encuentra en campos de suelos variados, excepto en
aquellos muy pobres y de inundacion permanente. Comtinmente se le llama paja mansa
(Rosengurtt, 1946). Florece desde noviembre y sazona en diciembre y enero (Pereira

Machin, 2006).

De acuerdo con Laterra et al. (1998), los pajonales dominados por Paspalum
quadrifarium presentan una capacidad de carga relativamente baja en comparacion con
el promedio regional, lo cual se debe a la elevada proporcion de material senescente con
escasa digestibilidad. Para mejorar su calidad forrajera, es comun recurrir a practicas de
corte o quema de las maciegas con el fin de favorecer su rebrote tierno (Rosengurtt,
1946). La quema se suele efectuar en invierno y, luego de ella, la especie ofrece una
elevada palatabilidad para el ganado vacuno, atribuida a su alto contenido proteico en
las primeras etapas de crecimiento (Laterra et al., 1998). Ademas, estas comunidades
requieren un manejo con pastoreos frecuentes e intensivos que eviten la lignificacion y

el endurecimiento de las maciegas (Pereira Machin, 2006).

No obstante, es importante resaltar que estas maciegas actian como verdaderos
reservorios de forraje en pie, que son muy utiles en periodos de escasez. Su
aprovechamiento estratégico, acompafiado de una suplementacion proteica durante el
invierno, permite contar con una fuente alimenticia relevante para el ganado (Pereira

Machin, 2006).
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Paspalum quadrifarium tiene caracteristicas similares a las especies que integran el
grupo funcional que se caracteriza por conservar recursos (Cruz et al., 2010). Presenta
una mayor VMF y cuentan con una mayor acumulacion de tejidos estructurales y pared
celular (Ferrés Terra, 1982, como se cita en Platero Stirling et al., 2022), resultando en
un recambio de tejidos més lento (baja TAF y TEF) y en una menor digestibilidad (Cruz
et al., 2010). Los valores calculados a partir de Platero Stirling et al. (2022), indican una

TEF media por hoja de 1,35 cm/dia y TEF por macollo de 1,58 cm/dia

2.4.3 Bromus auleticus

Bromus auleticus posee una amplia distribucion en Uruguay, en el sur de Brasil y
Argentina (Millot, 2001; Moraes et al., 2000; Olmos, 1993). Es una graminea de
sindrome fotosintético C3, de ciclo de vida perenne y de ciclo de produccion invernal,
de tipo productivo fino y habito de crecimiento cespitoso. Es una especie comun en
campos virgenes. Presenta excelente productividad, es muy apetecida por el ganado y
muestra una diversidad muy amplia en dimensiones foliares y vellosidades (Methol &

Freire, 1990).

Esta especie encuentra buenas condiciones de implantacion hacia fines de mayo y
principios de junio. A partir de ese momento, su crecimiento es relativamente lento, y se
encuentra apto para el pastoreo recién al otofio siguiente. Debido a su lento crecimiento
inicial, en sus primeros afios presenta bajos rendimientos en comparacion con otras
gramineas invernales (Boggiano, 1990). En el caso del cultivar INIA Taboba, su

produccion puede superar los 6000 kg MS/ha/afio (Bemhaja & Risso, 2006).

El papel de esta especie es relevante desde el punto de vista nutritivo —como
complemento al campo natural durante el periodo invernal— debido a la escasa
presencia de especies invernales (Millot, 2001). Bromus auleticus tiene una excelente
palatabilidad y es accesible para los animales debido a su digestibilidad y contenido
proteico (Bemhaja, 2001; Berreta et al., 1990; Davies, 1990; Olmos, 1993). De acuerdo
con el trabajo de Cruz et al. (2019), se obtienen valores de CMSF de 299 mg/g y un
AFE de 18 m?%g para esta especie.

Al ser una planta de tipo productivo fino (Rosengurtt, 1979), es muy apreciada por los
animales, pero tiene tendencia a desaparecer debido a la selectividad de estos. Por ello,
esta especie se adapta mejor a pastoreos con periodos de descanso (Bemhaja, 2001;

Olmos, 1993). Si bien sobrevive adecuadamente a los periodos criticos de invierno y
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verano, un sobrepastoreo durante el verano lo perjudica en relacion con las demas
especies nativas de ciclo estival (Carambula, 2004). A su vez, presenta una gran
resistencia a la sequia y posee enraizamiento vigoroso y profundo. Ademads, tiene
tolerancia a altas temperaturas e intensidad de luz, adaptacion a una gran diversidad de
suelos (desde arenosos a arcillosos) y facilidad de cosecha (Olmos, 1993; Rosengurtt,

1946).

En el trabajo de Peirano Puigvert y Rodriguez Carvallo (2004) para Bromus auleticus se
registraron las tasas de elongacion foliarde 0,435 cm-macollo'-dia™ en tratamientos sin
fertilizacion nitrogenada (NO), durante el periodo otofo-invernal. Asimismo, para la
tasa de aparicion de hojas, en el tratamiento testigo se obtuvieron valores de 0,048
hojas-dia™'. De manera concordante, Errandonea Panissa y Kuchman Bottaro (2008)
reportaron resultados similares para esta especie bajo condiciones invernales y sin
aplicacion de nitrégeno, con valores de 0,478 cm-macollo™-dia™ para la tasa de

elongacion foliar y de 0,045 hojas-dia™ para la tasa de aparicioén de hojas.

2.4.4 Paspalum dilatatum

Es una graminea perenne, estival, nativa, cultivable, de sindrome fotosintético C4. Esta
especie es de tipo productivo fino, hdbito de crecimiento cespitoso y rizomas cortos,
tolera déficit y excesos hidricos y es plastica al pastoreo (resiste pastoreos intensos)
(Carambula, 2002). Es una forrajera muy difundida en los campos del Uruguay y de
excelente produccion (Del Puerto, 1969). Estas caracteristicas la convierten en una
especie especialmente apta para asociarse con otros cultivos invernales, lo que
contribuye de forma complementaria a la produccion conjunta. Su metabolismo C4 le
confiere una alta eficiencia en el aprovechamiento de la radiacion solar, el uso del agua

y la absorcion de nutrientes.

Coirolo et al. (1991) indican valores de crecimiento diario estacional de 7,0, 3,4 y 6,6
kg/MS/ha/dia para otofio, invierno y primavera, respectivamente en campo natural. A su
vez, Formoso y Allegri (1983) destacan una produccion de materia seca anual de entre
10 a 16 tt/MS/ha. En cuanto al CMSF y AFE para esta especie, segun Cruz et al. (2019),
presenta valores de CMSF de 262 mg/g y un AFE de 22 m?/g para esta especie.

Segun Carambula (1981), el periodo de semillazon se prolonga desde diciembre hasta
abril. La dispersion de la semilla se ve limitada por la baja calidad del material

recolectado, que presenta un reducido porcentaje de semillas llenas y un poder
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germinativo también bajo. Se recomienda una densidad de siembra de 6 a 8 kg/ha, con
una profundidad de 1 a 2 cm. Cabe destacar que la germinacion puede demorar
alrededor de tres semanas, y requiere condiciones favorables de humedad y temperatura
para un adecuado establecimiento (Rosengurtt, 1946). Carambula (1981) sefiala que la
siembra puede realizarse tanto en primavera temprana como en otofio. Para sembrar en
primavera, se recomienda realizarla entre fines de agosto y comienzos de septiembre,
cuando el aumento de la temperatura favorece un rapido desarrollo de las plantulas y
una adecuada implantacion. Por el contrario, las siembras efectuadas hacia fines de
marzo o abril presentan una menor implantacion debido a las temperaturas mas bajas, lo

que reduce la persistencia de las plantas y aumenta la competencia con otras especies.

Aunque Paspalum dilatatum es una especie de crecimiento estival, Da Costa y Scheffer-
Basso (2003) demostraron su notable tolerancia a las bajas temperaturas y a las heladas.
El estudio realizado por dichos autores muestra que la totalidad de las plantas logro
sobrevivir a las condiciones de frio intenso caracteristicas de la region donde se llevo a

cabo la investigacion.

En Uruguay se han identificado diversos ecotipos de Paspalum dilatatum. Ecotipo es
aquella «poblacion vegetal natural que, por haberse desarrollado en condiciones
naturales definidas, ostenta caracteristicas diferenciales respecto a otras poblaciones de
la misma especie» (Canals et al., 2019, parr. 15). Entre estos ecotipos, se distinguen
formas sexuales y apomicticas con niveles de ploidia tetra, penta-, hexa- y
heptahaploides. Dentro de los ecotipos sexuales, se incluye Paspalum dilatatum ssp.
flavescens, mientras que los apomicticos comprenden Paspalum dilatatum ssp.

dilatatum, P. dilatatum Uruguaiana, P. dilatatum Chira (Speranza, 2009).

Los valores calculados a partir de Platero Stirling et al. (2022) muestran un TEF media
por hoja de 0,68 cm/dia y TEF por macollo de 0,90 cm/dia, estos resultados se asemejan
a los encontrados por Agnusdei et al. (1998, como se cita en Castafio, 2003), quienes

obtuvieron valores de tasa de elongacion foliar por macollo de 0,8 cm/dia.

En el trabajo de Bentancur Jackson y Ferrés Salveraglio (2020) para Paspalum
dilatatum, las tasas de elongacion foliar registraron valores de 0,146 cm/macollo/dia en
los tratamientos sin fertilizacion nitrogenada (NO), durante los meses invernales julio-
agosto. Asimismo, para la tasa de apariciéon de hojas, en el tratamiento testigo se

obtuvieron valores de 0,039 hojas/dia.
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2.4.5 Festuca arundinacea

Es una de las gramineas perennes invernales mas sembradas en el pais (Formoso, 2010),
ya que estd muy bien adaptada a diversos ambientes en Uruguay. Presenta metabolismo
fotosintético C3 y un habito de crecimiento cespitoso a rizomatoso. Es muy utilizada en
praderas mezcla con leguminosas porque aumenta el valor nutritivo de la mezcla, al
igual que la produccion de materia seca (Carambula, 1977). Ademas, desarrolla un
sistema radical denso y fibroso, con raices que conforman una red profunda capaz de
explorar el suelo y captar agua incluso a profundidades superiores al metro (Garwood &

Sinclair, 1979).

Esta especie presenta rizomas cortos, en contraste con especies estoloniferas o
rizomatosas de mayor desarrollo, lo que limita la acumulacidn de reservas subterraneas.
En consecuencia, es necesario evitar defoliaciones severas y mantener una adecuada
proporcion de area foliar remanente para favorecer su recuperacion pospastoreo (Gorriti

Isern & Pérez del Castillo Raquet, 1998).

Ademas, puede adaptarse a un amplio rango de suelos, aunque se comporta mejor —con
mayor productividad y longevidad— en suelos medios a pesados; a su vez, tolera suelos
acidos y alcalinos (Carambula, 2002). Incluso la especie puede sobrevivir en aquellos
suelos con un rango de pH de 4,5 a 9,5 (Sleper & Buckner, 1995). Por otro lado,
presenta respuesta fotoperiodica de dia largo. Esto quiere decir que, cuando se alarga el
fotoperiodo, la tasa de crecimiento relativa y la tasa de asimilacion neta aumentan

(Gibson & Newman, 2001).

La persistencia de la festuca depende del desarrollo de un buen sistema radicular desde
fines de invierno y primavera, asi como de un manejo cuidadoso del pastoreo que no
perjudique el rebrote de otofio (Carambula, 2004). Durante el verano, el crecimiento
vegetativo suele interrumpirse como respuesta al estrés térmico y a la falta de humedad,
y se reanuda con la llegada del otofio (Barnes et al., 1995). Posee buena precocidad
otonal, rdpido rebrote de fines de invierno y una floracion temprana (septiembre-
octubre). Si se tuviese que describir su comportamiento en calidad de pradera, se podria
decir que provee forraje temprano y conforma praderas de larga duracion (Carambula,

1977).

De acuerdo con Cowan (1956, como se cita en Carambula, 2002), una de las principales

limitantes de Festuca arundinacea es su lenta implantacion, atribuida al escaso vigor
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inicial de sus plantulas, lo que facilita que sean desplazadas por especies anuales de
crecimiento rapido. Esta caracteristica podria relacionarse con una baja movilizacién de
las reservas contenidas en la semilla, lo que retrasa el desarrollo radicular. Ademas, se
destacan otras desventajas, como la ausencia de resiembra natural, una susceptibilidad
variable a la roya y una palatabilidad que puede fluctuar segun el cultivar y el manejo

aplicado.

Segin Formoso (2010), en Uruguay, INIA La Estanzuela desarrollo la variedad sintética
Tacuabé (de acceso publico) con el propdsito de corregir tres limitaciones agronémicas
relevantes del cultivar Kentucky 31, el cual era hasta ese momento el material mas
utilizado comercialmente en el pais. Los objetivos de mejoramiento respecto al K31 se
centraron en incrementar el potencial de produccion de forraje durante el otofio e
invierno, mejorar la persistencia productiva y aumentar la competitividad frente al
trébol blanco (Formoso, 2010). Como resultado, Tacuabé presentd ventajas notorias en
la produccion estacional de forraje, alcanzé incrementos del 49 % en otono y del 22 %
en primavera y mostro una adecuada compatibilidad en mezclas con trébol blanco y una

persistencia productiva destacable (Formoso, 2010).

Segun Castro et al. (2012), en cuanto a la productividad, los resultados de la evaluacion
nacional de cultivares de especies forrajeras demostraron que los rendimientos de
Festuca arundinacea, variedad Estanzuela Tacuabé, sembrada en 2011 varian segun la
localidad. En La Estanzuela (Colonia) se registraron producciones de 7977 kg MS/ha en
el primer afo, 13466 kg MS/ha en el segundo y 4989 kg MS/ha en el tercero (Castro et
al., 2012). En contraste, en la localidad de Salto los valores fueron sensiblemente
menores, alcanzando 2416 kg MS/ha en el primer afio y 2952 kg MS/ha en el segundo
(Castro et al., 2012).

En el trabajo de Beraza Sanchez et al. (2017) se obtuvieron valores para la tasa de
elongacion foliar de 0,20 cm/dia con temperaturas medias de 14,3 °C. Abud Clariget et
al. (2011) obtuvieron valores para la tasa de extension total entre 0,499 cm/dia y
0,682 cm/dia, siendo evaluadas en temperaturas medias de entre 20,8 y 21,3 °C. Beraza
Sanchez et al. (2017) también presentan resultados de TAH para Festuca de 0,057

hojas/dia y un filocron de 250 C dia, para una temperatura media de 14,3 °C.
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2.5 Clasificacion de las especies en estudio segun el uso de los recursos

En base a la bibliografia consultada, en cuanto a valores de caracteristicas
morfogenéticas y morfologicas de las especies en estudio, es que podemos suponer que
Bromus auleticus Trin ex Nees, Paspalum dilatatum Poir. y Lolium arundinaceum
(Schreb.) Darbysh (Festuca arundinacea) se comportan como especies capturadoras de
recursos, mientras que Nassella neesiana (Trin. &Rupr.) y Paspalum quadrifarium
Lam. como conservadoras de recursos. De estas especies son del tipo subtropical y
sindrome fotosintético C4 (Paspalum dilatatum Poir. y Paspalum quadrifarium Lam.) y
templadas de sindrome fotosintético C3 (Bromus auleticus Trin. ex Nees, Nassella
neesiana (Trin. &Rupr.) y Lolium arundinaceum (Schreb.) Darbysh (Festuca

arundinacea) (Carambula, 1991).
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3. HIPOTESIS

Las especies evaluadas de caracter capturador y conservador de recursos presentan

caracteristicas morfogenéticas contrastantes en funcion de su estrategia funcional.

Las especies catalogadas como capturadoras (Paspalum dilatatum, Bromus auleticus y
Festuca arundinacea) presentan mayores tasas de aparicion y elongacion foliar que las
especies catalogadas como conservadoras de recursos (Nassella neesiana y Paspalum

quadrifarium).
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4. MATERIALES Y METODOS

4.1. Condiciones experimentales generales

4.1.1 Lugar v periodo experimental

El experimento se realiz6 en la Estacion Experimental Dr. Mario A. Cassinoni (Facultad
de Agronomia, Universidad de la Republica, Paysandu, Uruguay), en condiciones
controladas de crecimiento bajo invernaculo, durante el periodo comprendido entre el

23 de mayo y 23 de octubre de 2024.

4.1.2 Informacidén meteoroldgica

Se recopild para el periodo experimental, la temperatura minima, maxima y media
diaria con sensores de temperatura acoplados a unlogger HOBO (modelo U23-002 Pro)
(ver Anexo A). Durante el periodo en cuestion el equipo registré la temperatura

ambiente dentro del invernaculo a 2 metros de altura, cada cinco minutos.

A partir de dichos registros se determiné la temperatura minima y maxima de cada dia,

estimando la temperatura promedio diaria como el promedio entre ambas (ver Anexo B).

Para analizar las variables morfogenéticas cuantificadas (ver «4.2. Metodologia
experimental»), se calculd la temperatura y la humedad relativa medias diarias,
definidos como el promedio de los valores diarios registrados entre dos fechas
consecutivas de medicion. La obtencion y el procesamiento de los datos se describen en

los Anexos By C.

4.1.3 Especies

Las especies evaluadas en este ensayo fueron Bromus auleticus, Nassella neesiana,

Paspalum dilatatum, Paspalum quadrifarium y, como testigo, Festuca arundinacea.

4.1.4 Disefio experimental

Se utiliz6 un disefio experimental de cuatro bloques completos al azar, con unidades
experimentales repetidas (n=4) en cada bloque para la realizacion de cosechas seriadas

en el tiempo.

El ensayo incluy¢ el trasplante de 80 individuos totales (16 por cada especie estudiada)
a macetas desarmables con disposicion aleatoria en cuatro bloques. Se sorted el bloque

y la ubicaciéon dentro de este (cuatro individuos por especie en cada bloque), como se
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muestra en la Figura 2. Posterior al trasplante, se realizé un corte del material vegetal
aéreo de forma individual a cada planta de cada especie —a 5 cm de altura en las
especies templadas (Poff et al., 2011) y a 8 cm en las subtropicales— con el fin de
homogeneizar las plantas y promover tanto el crecimiento como el macollaje. Luego de
la reanudacion del crecimiento y la aparicion de macollos nuevos, se seleccionaron tres
macollos por individuo (maceta) (Poff et al., 2011). Estos se marcaron con cables de
colores (negro, azul y blanco) mediante la colocacién de los mismos alrededor de la
base de los macollos.

Figura 2
Representacion esquemadatica del diserio experimental del trabajo
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4.1.5 Instalacién del ensayo

Para obtener las plantas utilizadas en la fase experimental, se sigui6 el protocolo
propuesto por Leoni et al. (2009) y Altesor et al. (2017). En los dos meses previos al
inicio del experimento se colectaron cuatro plantas por especie en panes de tierra dentro

de la Estacion Experimental Mario A. Cassinoni, Paysandu. Luego, se trasplantaron en
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macetas de 15 L a razon de dos individuos por maceta (dos macetas por especie), con el
fin de multiplicar macollos. Las plantas se subdividieron en macollos individuales (o en
grupos de dos a tres macollos pequefios) y trasplantaron al menos el doble de individuos
necesarios a macetas individuales pequefias. Al finalizar esta etapa, hay al menos veinte
macollos por especie de tamafio y estado ontogénico similar (descartando aquellos con
tamafios extremos). Posteriormente, 16 de los mejores y mas homogéneos de estos
individuos fueron trasplantados a macetas mas grandes, lo cual dio inicio al ensayo. Los
restantes cuatro individuos por especies fueron parte de la cosecha 0. Se prepararon 80
macetas en total (16 por especie x 4 individuos por cada cosecha), con cafos de PVC con
40 cm de altura y 10 cm de didmetro (ver Anexo D). Las macetas fueron cortadas de
forma longitudinal y vuelto a armarlas pegando las partes con cinta, por el corte
longitudinal. Las macetas se rellenaron con un sustrato compuesto por 30 % de suelo
franco limoso y 70 % de arena, al que se le midi6 el pH y los niveles de nutrientes para
luego fertilizar y asi evitar limitantes para el crecimiento de las plantas. Las macetas
fueron regadas periodicamente para que la disponibilidad de agua no fuera restrictiva

para el crecimiento.

4.2 Metodologia experimental

De los 20 individuos por especie, 16 se cosecharon en cuatro cosechas postrasplante
(frecuencias de cosecha segiin nimero de hojas desarrolladas) (Leoni et al., 2009). Los
individuos de la cosecha 0 fueron seleccionados al azar de la poblacion de individuos
por especie, previamente preseleccionada. El momento de cosecha de las plantas se
definié en funcidon del nimero de hojas producidas en macollos marcados dentro de
cada maceta: para las primeras dos cosechas el momento se definid cada dos hojas
completamente expandidas, mientras que para las ultimas dos cosechas fue cada una
hoja. Por lo tanto, cada especie requiri6 distintos periodos de tiempo para alcanzar el
estado de desarrollo que definié cada cosecha. Cuando un individuo por especie y por
bloque alcanz6 el nimero de hojas determinado, se procedio a la extraccion de la planta

entera.

4.2.1 Mediciones detalladas de cada macollo

Todas las semanas se midi6 con una regla milimetrada el largo de todas las laminas
verdes de los tres macollos sefialados por individuo. Se midi6 desde la punta de la

lamina hasta la ubicacion de la ligula de la hoja anterior completamente desarrollada en
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caso de una hoja en crecimiento; mientras que, en una hoja completamente elongada,
desde su ligula hasta su punta (Garcia-Favre et al., 2021). Las hojas nuevas se
consideraban aparecidas y se registraban como tales cuando la punta de su lamina se
hacia visible. Por otra parte, cuando una hoja en medicién dejaba de elongar y alcanzaba

su longitud maxima, se consideraba completamente expandida.

4.2.2 Variables calculadas

4.2.2.1 Tasa de aparicion de hoja (TAH)

La TAH (hojas.dia™) se calculdo como el inverso del intervalo de aparicion de hojas, a
partir de la pendiente del modelo lineal entre nimero de hojas aparecidas acumuladas y
los grados dias acumulados, con temperatura base para las especies con sindrome

fotosintético C3 y C4 de 0°C y 8°C, respectivamente.

4.2.2.2 Numero de hojas por macollo en funcion de los grados dia acumulados

Esta variable representa el promedio del numero total de hojas por macollo (donde se
midieron tres macollos por planta) en cada fecha en funcion de los grados dias
acumulados (GDA), recabado a partir de todos los macollos medidos a lo largo del

experimento.

4.2.2.3 Filocréon

Se estim6 como el periodo de tiempo promedio en grados dia entre la aparicion de dos
hojas sucesivas. A partir del modelo lineal entre nimero de hojas y los GDA, se calculo
el filocron en GDA como la inversa de la pendiente que resultdé del modelo para cada

especie.

4.2.2.4 Duracion de la elongacion foliar

La duracion de la elongacion para cada hoja se contabiliza desde la aparicion de la hoja
hasta que estd completamente expandida, medida en GDA.

4.2.2.5 Largo de hoja (cm) en funcién de grados dia acumulados

Promedio de la longitud de hoja en cm para las sucesivas hojas de cada especie en

funcidn de los GDA.
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4.2.2.6 Tasa de elongacion foliar

La TEF (cm dia) en las especies evaluadas se calcul6 a partir de los incrementos en el

largo foliar de las laminas en elongacion entre dos mediciones sucesivas.

4.2.2.7 Tasa de elongacion foliar por macollo

La TEF por macollo (cm macollo™ dia™) en las especies evaluadas se calcul a partir de
los incrementos en el largo foliar de las laminas en elongacion de cada macollo entre

dos mediciones sucesivas.

4.2.2.8 Estadisticos descriptivos para las variables TEF-hoja y TEF-macollo

Los estadisticos descriptivos de la dindmica de la TEF y de la TEF por macollo se
obtuvieron a partir de los datos individuales registrados para cada especie durante el

periodo de evaluacion.

Para cada variable y especie se calcularon la media, el desvio estandar, el valor maximo

observado de TEF (cm dia™') y el GDA correspondiente al valor maximo de TEF.

Los calculos se realizaron utilizando el software Microsoft Excel, a partir de las
funciones estadisticas bdasicas, empleando el conjunto completo de observaciones
disponibles. La media y el desvio estandar se estimaron a partir de los valores diarios de
TEF, mientras que el valor maximo se identific6 mediante la inspeccion del mayor
registro observado para cada especie. El GDA méximo se determind como el valor de
tiempo térmico acumulado correspondiente al momento en que se registrd la maxima

TEF.

4.2.2.9 Tablas ANAVA

Los analisis estadisticos se llevaron a cabo utilizando el software RStudio (R Core
Team), a partir de los datos individuales empleados previamente para el calculo de los
estadisticos descriptivos. Para cada variable se ajustd un modelo lineal y se evalu6 la
significancia de los efectos mediante la prueba F, considerando un nivel de significancia
de a = 0,05 para las variables TEF por hoja, TEF maxima por hoja y TEF por macollo y
a=0,10 para TEF maxima por macollo. Los resultados se expresan en términos de suma
de cuadrados, grados de libertad, cuadrados medios, estadistico F y wvalor de

probabilidad (P-valor).
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4.2.2.10 Analisis de medias

En los casos en que el efecto de especie en ANAVA resultd significativo, se procedio
posteriormente al analisis de comparacion de medias. La comparacion de medias se
llevod a cabo utilizando el software RStudio, mediante pruebas post hoc adecuadas al
disefio experimental, considerando un nivel de significancia de a = 0,05. Los resultados
se expresan como valores medios, acompafiados de su error estandar (E.E.), y las
diferencias entre especies se indican mediante letras distintas, donde medias que

comparten al menos una letra no difieren significativamente entre si.

4.2.2.11 Grados dia acumulados (GDA)

Los grados dia acumulados (GDA) se calcularon como la suma térmica diaria a lo largo
del periodo de estudio. Para ello, se utiliz6 la temperatura media diaria, obtenida como
el promedio entre la temperatura maxima y minima del dia, a la cual se le restdé una

temperatura base (Tb) definida para las especies estudiadas (C3 y C4 de 0°C y 8°C).

GDA = X [(Tmax + Tmin)/2 - Tb]
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5. RESULTADOS Y DISCUSION

5.1 Variables meteorolégicas

En la Figura 3 se muestra la evolucion de la humedad relativa junto con las
temperaturas maximas, media y minima durante el periodo de estudio. Segiin Cooper y
Tainton (1968), el crecimiento maximo en especies tropicales y subtropicales se da con
temperaturas de entre 30 y 35° C, mientras que con temperaturas menores a 10° C casi
no se registra crecimiento. Los autores sostienen que para especies templadas las
temperaturas Optimas de crecimiento oscilan entre 20 y 25° C, afirman que a pesar de
que el crecimiento disminuye con temperaturas por debajo de los 10° C, con
temperaturas de 5° C todavia se registran crecimientos.

Figura 3
Humedad relativa, temperatura maxima, media y minima para el periodo de estudio
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5.2 Tasa de aparicion de hojas (TAH)

El analisis se inicia con la TAH, variable fundamental para comprender como cada

especie realiza el flujo de tejidos aéreos (Figura 4).
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Figura 4
TAH (hojas.dia™) en funcion de los GDA
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En los primeros 500 GDA, la especie que presenta una mayor TAH es Paspalum
dilatatum, la cual luego de ese tiempo disminuye y mantiene tasas similares a Festuca
arundinacea hasta los 1000 GDA donde nuevamente se da una caida. Estas son las dos
especies con mayores TAH, ambas categorizadas como capturadoras de recursos.
Durante este primer periodo del ensayo, las temperaturas fueron mas elevadas: las
temperaturas media maxima y media minima oscilaron entre 20,8 y 18,2 °C para el
periodo comprendido entre el 5 y 19 de junio. Sin embargo, luego de los 500 GDA, las
temperaturas medias diarias a principios de julio disminuyeron a 6,7 y 9,7 °C para el
periodo comprendido entre el 3 y 17 de julio. Por la baja de estas es que podria
explicarse la marcada disminucion de la TAH en Paspalum dilatatum. Para especies C4,
la temperatura base de desarrollo para esta variable morfologica se ubica entre 8§ y 9 °C

(Lemaire & Agnusdei, 2000).

Las especies de captura rapida de recursos se caracterizan por tener altas tasas
fotosintéticas, lo que se traduce en una mayor produccion de fotoasimilados disponibles
para el crecimiento (Cruz et al., 2010). Dado que la TAH depende del suministro de
carbono y energia al meristemo, es esperable que especies con mayor actividad
fotosintética presenten valores mas elevados de TAH. Paspalum dilatatum y Festuca
arundinacea son las especies con las TAH mas altas. Bromus auleticus también presentd
una TAH superior a las especies conservadoras, lo cual era esperable. No obstante, su

TAH fue menor que la de Paspalum dilatatum, aunque con menos variaciones.
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Nassella neesianay Paspalum quadrifarium mostraron tasas de aparicion foliar mas
bajas que las demas especies. Estas tienen la particularidad de presentar una menor tasa
fotosintética en comparacion con las especies capturadoras (Cruz et al., 2010). Ademas,
se caracterizan por una mayor translocacion de recursos hacia la parte radicular, ya que
su estrategia conservadora se enfoca mas en la supervivencia y longevidad en lugar de
en la rapida produccion de materia seca (Cruz et al.,, 2010; Reich, 2014). Como
resultado, su crecimiento aéreo es mas lento, lo que se asocia a una tasa de aparicion
foliar también mas lenta (Cruz et al., 2010). Paspalum quadrifarium presentd la menor
TAH. Cabe destacar que esta especie es estival y su maximo crecimiento ocurre con

temperaturas medias elevadas.

5.3 Nimero de hojas por macollo en funcion de los GDA

En la Figura 5 se muestra el nimero de hojas producidas por macollo, promedio de 3
macollos por planta para cada fecha de medicion. Se observaron diferencias consistentes
entre especies en cuanto a la magnitud del incremento y el nivel méximo alcanzado.

Figura 5
Numero de hojas producidas por macollo por especie en funcion de los GDA
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Tabla 1
Parametros de las ecuaciones numero de hojas por macollo por especie en funcion de
GDA

Especie Ecuacién Pendiente (TAH, hojas-GDA™) R?
Festuca arundinacea  y =0,0045x +2,0015 0,0045 0,9831
Paspalum dilatatum y =0,0040x + 2,1550 00,0040 0,9798
Bromus auleticus y=0,0037x+ 1,9812 0,0037 0,9836
Paspalum y =0,0030x +2,1496 0,0030 0,9851
quadrifarium

Nassella neesiana y =0,0034x + 0,9831 0,0034 0,9951

Festuca arundinacea y Paspalum dilatatum fueron las especies en alcanzar la mayor
cantidad de hojas: alcanzaron entre 8 y 8,5 hojas por macollo hacia los 1300-
1500 GDA. Este comportamiento indica una elevada tasa de aparicion de hojas, lo que
las sitla dentro de un perfil funcional de tipo capturador, asociado a una rapida
explotacion de los recursos disponibles y, por ende, con mayor flujo de tejidos. Los
datos concuerdan con la Figura 4, que demuestra que estas especies son las que

presentaron una mayor tasa de aparicion de hojas.

Por su parte, Bromus auleticus mostrd un desempefio intermedio: si bien acompaii6 los
valores de Festuca arundinaceaen las etapas iniciales, hacia el final del periodo (1800
GDA) alcanzé un méximo ligeramente inferior (8 hojas). Este patrén refleja un
crecimiento relativamente pldstico, con buena respuesta inicial y una posterior

estabilizacion, lo que demuestra su carécter capturador.

Paspalum quadrifarium, logrd valores de numero de hojas notablemente menores que
Paspalum dilatatum, Festuca arundinacea y Bromus auleticus, hacia el final alcanz6
alrededor de 7 hojas. La menor pendiente evidencia una tasa de aparicion mas lenta,

caracteristica de especies con estrategias conservadoras, como se demuestra en la Figura 5.

Finalmente, Nassella neesiana se distinguid por presentar el menor numero de hojas
durante todo el periodo, ya que alcanzo poco mas de 7 hojas por macollo hacia los 1800

GDA. Su menor ritmo de aparicion, sostenido en el tiempo, confirma su perfil
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conservador, que prioriza la estabilidad del crecimiento frente a la velocidad de

desarrollo foliar.

En conjunto, los resultados de nimero total de hojas producidas y TAH permiten
diferenciar con claridad especies de comportamiento mas dinamico y capturador
(Festuca arundinacea, Paspalum dilatatum y Bromus auleticus) de aquellas con un

patron mas lento y conservador (Nassella neesiana 'y Paspalum quadrifarium).

5.4 Filocron

En la Tabla 2 se observan diferencias marcadas entre ellas, lo que refleja distintas

velocidades en la aparicion de hojas y, por lo tanto, diferentes ritmos de crecimiento

foliar.

Tabla 2

Filocron de las cinco especies evaluadas
Especie Filocrén r?
Festuca arundinacea 222 0,98
Paspalum dilatatum 250 0,97
Bromus auleticus 270 0,98
Nassella neesiana 294 0,99
Paspalum 333 0,98
quadrifarium

La especie que resulté con un menor filocron fue la testigo Festuca arundinacea, que
mostrd valores de 222 GDA. Segun Lemaire (1985), esta especie presenta un filocron
de entre 170-220 GDA. Su menor tiempo entre aparicion de dos hojas sucesivas

reafirma una elevada velocidad de aparicion foliar, lo cual se demuestra en la Figura 4.

Paspalum dilatatum también mostré un filocrén bajo (250 GDA) si se compara con el
resto de las especies. A su vez si se compara este valor con los resultados obtenidos por
los autores Lemaire y Agnusdei (2000) para el biotipo pentaploide comun de Paspalum
dilatatum, se pueden notar diferencias, ya que dichos autores obtuvieron valores de
filocron de 180 GDA (con temperatura base de 8,2 °C) en otofio e invierno, en la Pampa
deprimida (Argentina). Asimismo, se nota atin mas diferencia si se observan los valores

obtenidos por Michelini Garicoits (2010), donde para materiales pentaploides de esta
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especie los valores promedios fueron de 101,17 GDA (con Tb de 8,0 °C). Los valores de
este trabajo dieron muy por encima del promedio a las referencias encontradas y
expresaron un tiempo de aparicion entre hojas sucesivas mayor. Una clara diferencia
que se puede destacar con el resto de los valores es que en los otros experimentos se
partid de una temperatura de 8 y 8,2 °C, sin embargo, durante este ensayo, en varios
periodos las temperaturas fueron menores a 8 °C, en especial durante todo el mes de
julio y gran parte del mes de agosto (ver Anexo B). A su vez estas diferencias, pueden
ser atribuibles a la época del afio en que se realizo el experimento, siendo para Lemaire
y Agnusdei (2000) en invierno y primavera, y para Michelini Garicoits (2010) fue en

primavera.

En contraste, Bromus auleticus presentd un filocrono de 270 GDA, lo cual es
consistente con su estrategia de crecimiento mas estable y menos dindmica que la de

Festuca arundinacea.

Por su parte, Nassella neesiana y, en especial, Paspalum quadrifarium mostraron los
filocrones mas elevados: 294 y 333 GDA. Esto implica que dichas especies requieren
mayor acumulacion térmica para emitir una nueva hoja, lo cual es consistente con
estrategias mas conservadoras y adaptadas a ambientes de menor fertilidad o mayor
estacionalidad (Cruz et al., 2010). Asimismo, presentan baja frecuencia de aparicion de
hojas, mayor VMF y flujo de tejidos mas lento. Estas caracteristicas se asocian a una
mayor inversion en estructuras de sostén, mayor CMSF, mayor translocacion hacia las

raices y tolerancia frente al estrés.

En general, los altos coeficientes de determinacion obtenidos (r? entre 0,97 y 0,99)
respaldan la confiabilidad de los ajustes y confirman las tendencias observadas entre

especies.

5.5 Duracion de la elongacion foliar

La duracion de la elongacion foliar mostrd patrones variables entre las especies. En
términos generales, se observo que la duracion de los ciclos y el grado de superposicion
entre hojas vari6 de manera consistente, lo que permite interpretar diferencias en la
velocidad y la eficiencia del desarrollo foliar. Los datos obtenidos surgen de los
promedios de las cuatro plantas por especie que se cosecharon en la ultima instancia de

cosecha.
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La Figura 6 muestra el promedio de los ciclos de expansion foliar en macollos de
distintas especies, expresados en GDA. Cada barra negra representa la duracion del ciclo
de expansién de una hoja individual, desde su aparicion hasta alcanzar su maxima
longitud.

Figura 6
Duracion de la elongacion foliar
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Paspalum dilatatum fue la especie nativa que alcanzd primero las 6 hojas totalmente
expandidas y en la que estas demoraron menos grados dia en aparecer. En este caso, el
crecimiento de cada hoja refleja ciclos de expansion algo mdas extensos que los de
Festuca y Bromus, aunque manteniendo cierta superposicion en el crecimiento de varias

hojas a la vez.

En las gramineas templadas Bromus auleticus y Festuca arundinacea, los ciclos de
expansion foliar fueron los mas cortos, lo que refleja una elevada velocidad de
desarrollo foliar. Esto favorece una rapida acumulacion de area fotosintética activa.
Especialmente en Bromus auleticus, se observa el crecimiento de varias hojas a la vez
(superposicion), por lo que alcanza un poco mas tarde la mayor cantidad de hojas. Esto
es tipico del género, segiin Ordofiez et al. (2017). También, es la que logra un mayor

nimero de hojas por macollo.

En Nassella neesiana y Paspalum quadrifarium los ciclos se extendieron durante

intervalos de GDA mas prolongados y con menor grado de superposicion entre hojas, lo
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que indica un ritmo de expansion mas lento y secuencial. Este patron se ajusta a una
estrategia conservadora, donde el crecimiento foliar se produce de manera mas gradual
y se prioriza la persistencia y estabilidad frente a la velocidad de crecimiento.
Asimismo, dichas especies son las que mas demoran en llegar a las 6 hojas por macollo,
lo que también concuerda con los resultados obtenidos en la Figura 4, donde estas dos

especies presentan las tasas de aparicion foliar mas bajas.

5.6 Tasa de elongacion foliar diaria para las especies evaluadas durante el periodo
de estudio

Con fin de visualizar la tendencia de la variable TEF, se elabor¢ la Figura 7 a partir del

promedio de las TEF de todos los individuos en el transcurso del experimento.

Figura 7
Tasa de elongacion foliar por hoja (cm.hoja™ .dia!) y temperatura media del aire (°C)
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A grandes rasgos la evolucion de la TEF de las distintas especies sigue un patrén similar
al de evolucion de la temperatura media del aire, pero sin embargo, hay un notorio
efecto de la especie en cuanto a las velocidades o tasas en que ocurre dicha elongacion

foliar.

Se observa que Festuca alcanza su pico de TEF mas alto a finales de otofio, para luego
descender abruptamente y estabilizarse a partir del inicio del invierno, cuando las
temperaturas son mas bajas. Esta especie presenta una precocidad otofial (Carambula,

1977), lo cual se refleja en su maxima TEF.
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El comportamiento de Nassella neesiana coincide con lo indicado por Lemaire &
Agnusdei (2000), respecto a que esta especie, en relacion a otras especies C3, presenta
baja TEF a baja temperatura, pero es la que mas responde en incrementos de la TEF al
aumentar la temperatura del aire. Por su parte, Bromus auleticus presenta una tendencia
muy similar a la de Festuca, incluyendo un pico de TEF en el mismo periodo, aunque
con un valor considerablemente menor. Después del inicio del invierno, Bromus
auleticus experimenta una elongacion foliar mas estable hasta principios de octubre, lo

que también refleja su mayor actividad de crecimiento durante el periodo invernal.

Paspalum quadrifarium es una de las especies mds variables, ya que muestra varios
picos altos y bajos de TEF. Su maximo valor de TEF se observé a inicios de agosto,
mientras que su minimo ocurrié6 a mediados de julio. Paspalum quadrifarium es una
especie estival de caracter C4, y dicho pico de TEF en pleno mes de agosto (un mes
invernal) puede explicarse por un veranillo que tuvo lugar en los primeros dias del mes,
donde se registraron temperaturas maximas de 29,8 y 31,6 °C el 1 y 2 de agosto,
respectivamente. Las altas temperaturas de este periodo resultaron en un aumento de
TEF, el retraso observado es consecuencia de como se mide la TEF, donde no hay
mediciones diarias sino con un periodo de tiempo entre dos mediciones sucesivas. En
contraste, el minimo se registré a mediados de julio, cuando las temperaturas medias
fueron de 5,3 y 3,3 °C el 8 y 9 del mes. Esta disminucion en las temperaturas provoco

un minimo de TEF una semana despug¢s.

Segun el trabajo de Cruz et al. (2010), seria esperable que Paspalum dilatatum tenga
una TEF superior a Paspalum quadrifarium debido a la diferencia en sus caracteristicas
de captura de recursos. Sin embargo, en el presente trabajo no se reflejo dicho resultado.
En el caso de Paspalum dilatatum, se observo la TEF mas baja y menos variable de todas
las especies a lo largo del periodo. También, es una especie estival, cuya maxima
produccion ocurre con temperaturas medias elevadas (Lemaire & Agnusdei, 2000),
mientras que el experimento se llevdo a cabo principalmente en meses otonales e
invernales, lo que impidi6 que se expresara su TEF potencial. Podriamos atribuir esta
diferencia a la variable nimero de hojas expresada en la Figura 5, donde se observa que
Paspalum dilatatum tiene mayor cantidad de hojas por macollo que Paspalum
quadrifarium, lo que podria haber generado en el balance, que la TEF sea mas lenta,
gracias a que tiene mayor cantidad de hojas por macollo para elongar. Por el contrario,

Paspalum quadrifarium, al tener menor cantidad de hojas, pudo alcanzar TEF por hoja
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mayores que Paspalum dilatatum. Paspalum dilatatum tiene un comportamiento mas
estable en relacién con los cambios de temperatura, ya que no presenta picos tan

pronunciados de TEF como los observados en Paspalum quadrifarium.

Con el fin de sintetizar el comportamiento de la TEF entre las especies evaluadas, se
presenta la Tabla 3, que resume los principales estadisticos descriptivos de esta variable.
Alli se incluyen los valores medios, la variabilidad intraespecifica (desvio estandar), la
maxima TEF registrada y la acumulacion de GDA de desarrollo correspondiente al

momento en que ocurre dicho maximo.

Tabla 3

Estadisticos descriptivos de la dinamica de laTEF por hoja

Especie Media (cm/dia) Desvio Maxima TEF GDA Maxima
Estandar (cm/dia) TEF

Festuca 0,69 0,60 3,1 270,41

arundinacea

Bromus 0,55 0,31 2,1 446,06

auleticus

Paspalum 0,39 0,30 1,6 653,44

dilatatum

Paspalum 0,44 0,36 2,7 227,92

quadrifarium

Nassella 0,63 0,42 2.4 446,06

neesiana

Los resultados obtenidos en el trabajo de Platero Stirling et al. (2022), donde se
comparan las tasas de extension de estas dos especies de Paspalum, muestran valores
medios de TEF de 1,35 cm/dia para Paspalum quadrifarium y de 0,68 cm/dia para
Paspalum dilatatum, lo cual concuerda con el orden de los resultados obtenidos en este
trabajo, donde Paspalum quadrifarium resultd con valores ligeramente mayores de
media de TEF que Paspalum dilatatum. Por otro lado, Colabelli et al. (1998) obtuvieron
valores de TEF por macollo de 0,80 cm/dia para Paspalum dilatatum en una temperatura

media de 20 °C.

Para la especie Nassella neesiana, Hernandez Alpuin et al. (2017) obtuvieron valores de
0,40 cm/dia en meses invernales para la tasa de extension por hoja y 0,60 cm/dia para la

tasa de extension media por macollo.

A fin de evaluar si las diferencias observadas en los valores de TEF entre especies son

estadisticamente significativas, se realizd un andlisis de varianza (ANAVA). En la
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Tabla 4 se presentan los resultados del modelo con un nivel de significancia de 0=0,05,

incluyendo los efectos de bloque y especie.

Tabla 4

ANAVA para la variable TEF por hoja (cm.hoja™ .dia™!)

Origen dela Suma de gl CM F P-valor
variacion cuadrados

Modelo 0,26 7 0,04 12,98 0,0001

Bloque 1,7e-3 3 5,8 ¢4 0,20 0,8930

Especie 0,26 4 0,06 22,56 <0,0001

Error 0,03 12 29¢e-3

Total 0,29 19

El analisis de varianza mostrd que la especie fue el principal factor, lo cual explica la
variacion en la TEF, con un efecto altamente significativo (p < 0,0001). Esto indica que
las diferencias observadas entre especies no son atribuibles al azar, sino que responden a
contrastes reales en su comportamiento morfogenético. En otras palabras, las especies
presentan tasas de elongacion foliar diferentes entre si, lo que refleja estrategias

funcionales diferenciadas.

Por el contrario, el efecto de bloque no resulté significativo (p=0,8930), lo que sugiere
que las condiciones particulares de cada bloque experimental no influyeron de manera
importante en la variable analizada. Esto confirma la homogeneidad del disefo y

respalda la validez de los resultados.

En conjunto, el modelo general fue significativo (p=0,0001), lo que indica que la
estructura del ANAVA logré explicar una proporcion considerable de la variacion total en
la TEF. Dado el efecto significativo de la especie, se justifica la aplicacion de un analisis
de comparacion de medias (Tabla 5) para identificar entre cudles especies se encuentran

las diferencias especificas.
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Tabla 5
Andlisis de comparacion de medias de TEF por hoja (cm.hoja”.dia™)

Especie Medias n E.E.

Paspalum 0,39 4 0,03 A
dilatatum

Paspalum 0,44 4 0,03 A
quadrifarium

Bromus 0,55 4 0,03 B
auleticus

Nassella 0,64 4 0,03 C
neesiana

Festuca 0,70 4 0,03 C
arundinacea

El analisis de comparacion de medias confirmé la existencia de tres grupos
estadisticamente diferenciados en la TEF entre las especies evaluadas (letras A, B y C).
Las especies Paspalum dilatatum y Paspalum quadrifarium conformaron el grupo A,y
mostraron las menores tasas de elongacion foliar (0,39 y 0,44 cm/dia, respectivamente).
En un nivel intermedio se ubicd Bromus auleticus (grupo B), con una TEF de 0,55
cm/dia. Finalmente, Nassella neesiana y Festuca arundinacea integraron el grupo C, y
presentaron las mayores tasas de elongacion foliar del conjunto (0,64 y 0,70 cm/dia,

respectivamente).

Ademas de analizar la TEF promedio, se evalud la TEF maxima alcanzada por cada
especie con el objetivo de caracterizar su potencial de crecimiento bajo condiciones
favorables. A continuacion, se presentan los resultados del ANAVA correspondiente
(Tabla 6), seguido del andlisis de comparacion de medias (Tabla 7), lo que permite
identificar diferencias significativas en la expresion maxima de elongacion foliar entre

las especies estudiadas.
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Tabla 6

ANAVA para la variable TEF mdxima por hoja (cm.hoja™.dia™!)
Origen de la Sumade gl CM F P-valor
variacion  cuadrados

Modelo 5,36 7 0,77 5,48 0,0052
Bloque 0,07 3 0,02 0,16 0,9237
Especie 5,29 4 1,32 9,48 0,0011
Error 1,67 12 0,14

Total 7,03 19

El anélisis de varianza mostré que la especie explicd una proporcidn significativa de la
variacion en la TEF maxima. Esto indica que las especies difieren no solo en sus tasas
promedio de elongacion, sino también en su capacidad maxima de crecimiento foliar, es

decir, en el punto de mayor potencial de produccién de tejido.

En contraste, al igual que en TEF promedio, el efecto de bloque no resulto significativo
(p=0,9237), lo que confirma, nuevamente, la homogeneidad espacial del experimento y
que las diferencias observadas no se relacionan con variaciones ambientales entre

bloques, sino con atributos propios de cada especie.

El modelo general también fue significativo (p=0,0052), lo cual demuestra que la
estructura del ANAVA fue adecuada para explicar una parte importante de la variacion

total de la TEF maxima.

A continuacion, en la Tabla 7 se presenta el andlisis de medias para la variable TEF

maxima.
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Tabla 7
Andlisis de comparacion de medias de TEF maxima por hoja(cm.hoja™ . dia™!)

Especie Medias n E.E.

Paspalum 1,47 4 0,19 A
dilatatum

Bromus 1,77 4 0,19 A/B
auleticus

Nassella 2,01 4 0,19 A/B
neesiana

Paspalum 2,05 4 0,19 B
quadrifarium

Festuca 3,00 4 0,19 C
arundinacea

En el grupo A se ubicé Paspalum dilatatum (1,47 cm/dia), que presento los valores mas
bajos de TEF méaxima. En un nivel intermedio se encontraron Bromus auleticus (1,77

cm/dia) y Nassella neesiana (2,01 cm/dia), que integraron el grupo A/B.

Por su parte, Paspalum quadrifarium (2,05 cm/dia) se ubico en el grupo B, y se
diferencid significativamente de Paspalum dilatatum al mostrar una capacidad mayor

para incrementar su elongacion foliar bajo las mejores condiciones ambientales.

Finalmente, Festuca arundinacea presentd la mayor TEF maxima del conjunto (3,00

cm/dia), y conforma por si sola el grupo C.

5.7 Largo de hoja (cm) en funcion de grados dia acumulados

En la Figura 8 se presenta la relacion entre el largo de hoja y los GDA para las cinco
especies estudiadas. Los distintos colores representan las hojas sucesivas dentro del
macollo, mientras que las curvas suavizadas permiten observar la trayectoria de
crecimiento en cada caso. El sombreado gris corresponde al intervalo de confianza del
ajuste, indicando la variabilidad asociada a la estimacion. Esta visualizacion facilita
comparar como progresa la expansion de las hojas a medida que avanza el desarrollo

térmico y como difiere esta dinamica entre especies.
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Figura 8
Largo de hoja (cm) en funcion de grados dia acumulados
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En todas las especies se observo un incremento del largo foliar con el aumento de la
temperatura acumulada, que confirma la fuerte dependencia térmica de la elongacion,
ya sefialada por Colabelli et al. (1998) y Lemaire & Agnusdei (2000). No obstante, la
pendiente, el largo méximo alcanzado y el grado de superposicion entre hojas difirieron

claramente entre especies.

Festuca arundinacea fue la especie que mostr6 la mayor velocidad de elongacion
inicial, con pendientes pronunciadas en las primeras hojas (1-4) y longitudes méximas
cercanas a 30 cm hacia los 800 GDA. Se observa, ademas, una superposicion de ciclos,
con dos hojas elongando simultaneamente, lo que refleja una alta tasa de flujo de
tejidos. Hacia los 1000-1300 GDA, el largo foliar se estabiliz6 e incluso disminuyd en

algunas hojas, lo que coincide con la tendencia observada en otras especies C3.

Bromus auleticus presentd un comportamiento similar al de Festuca arundinacea, ya
que alcanzo longitudes maximas de aproximadamente 30 cm. La superposicion de hojas
en crecimiento fue evidente, en especial entre la hoja 3 y la 5, lo que indica una elevada
tasa de aparicion. Su curva refleja un crecimiento sostenido durante todo el periodo

experimental, con una leve desaceleracion hacia el final del ciclo térmico.

Por su parte, Paspalum dilatatum presentd el crecimiento foliar de menor longitud entre

todas las especies, con longitudes maximas apenas superiores a 15-18 cm. Su pendiente
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es la de menor magnitud y se asemeja a la de Paspalum quadrifarium, la otra especie
C4. Estos datos concuerdan con los obtenidos en la Figura 7, donde estas especies
presentan las tasas de elongacion foliar mas bajas. Sin embargo, Paspalum dilatatum es
la primera en llegar a las 6 hojas (sin ser totalmente expandidas) en los 500 GDA, lo
que refleja también su rapida tasa de aparicion (Figura 4), lo que conlleva a que crezcan

varias hojas a la vez.

Paspalum quadrifarium exhibié un patron de elongacion mas pausado, con pendientes
suaves y largos foliares finales de 15-20 cm. Se aprecia un crecimiento secuencial de
hojas, lo que indica una elongacion mas lenta y prolongada en el tiempo. Es la especie
en demorar mas en aparecer la sexta hoja, a los 1250 GDA. La ausencia de picos
marcados sugiere una respuesta térmica mas restringida, producto de su estrategia de

conservacion de recursos.

Nassella neesiana mostré una pendiente de elongacion similar a Bromus y longitudes
foliares maximas en torno a 20-25 cm. La especie mantuvo un crecimiento activo, con
superposicion parcial de hojas, en especial entre la hoja 3 y la 5, y una acumulacién

térmica cercana a los 1000 GDA a la hoja 6.

Festuca arundinacea y Bromus auleticus se caracterizan por altas tasas de elongacion y
superposicion foliar, mientras que Nassella neesiana, Paspalum quadrifarium y
Paspalum dilatatum presentan elongacion lenta y crecimiento secuencial. Para graficar
el crecimiento por especie de largo foliar en centimetros se tomd la hoja maés
representativa de la Figura 8, que corresponde a la cuarta hoja, y se realiz6 un nuevo
gréafico (Figura 9) para observar ain mejor las pendientes y la tendencia de cada especie

en esta variable.
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Figura 9
Dinamica del largo de la cuarta hoja por especie en relacion con la acumulacion
térmica
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El largo foliar aument6 con la acumulacion térmica en todas las especies, aunque con
diferencias marcadas en ritmo, magnitud y duracién del crecimiento. Festuca
arundinacea mostr6 el maximo largo foliar més temprano (27-28 cm a 400-500 GDA),
lo que refleja una alta TEFy un ciclo corto tipico de una especie capturadora templada.
Bromus auleticus mostrd un incremento progresivo del largo foliar, alcanzando valores
cercanos a 22-23 cm hacia 800 a 900 GDA. Este comportamiento indica una duracion
de la elongacion mas prolongada que la observada en Festuca arundinacea (méaximo
temprano), pero menos extendida que en las especies de crecimiento mas secuencial, lo
que demuestra una estrategia capturadora invernal de duracion intermedia del periodo

de expansion foliar.

Nassella neesiana presentd pendiente moderada, con apariciones de hoja notablemente
mas tardias (23-24 cm a 1200 GDA). Paspalum quadrifarium tuvo una pendiente
menor, y alcanz6é un maximo en longitud de hoja de 17-19 cm a 900-1000 GDA, lo que
indica una TEF baja y crecimiento mas conservador. Paspalum dilatatum exhibi6 la
elongaciéon mas tardia (17-18 cm a 1100 GDA) y, mas alld de ser una especie

capturadora, evidencié menor magnitud bajo condiciones frias.
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5.8 Tasa de elongacion de todas las hojas dentro del macollo para las especies
evaluadas durante el periodo de estudio

Para describir el ritmo total de producciéon foliar, se calculd y representd la TEF del
macollo, entendida como la suma de las tasas de elongacion de todas las hojas que se
encuentran en fase de crecimiento dentro del macollo, constituyendo un indicador
integrador del ritmo instantaneo de produccion foliar (Lemaire & Chapman, 1996). La
Figura 10 ilustra su comportamiento a lo largo del experimento para cada especie. Esta
representacion complementa el anélisis de la TEF por hoja, ya que permite evaluar como
se expresa el crecimiento cuando se consideran simultdneamente todas las hojas en
expansion.

Figura 10

Tasa de elongacion foliar por macollo (cm.macollo™ .dia!) y temperatura media del
aire (°C)

1.8
F 20
1,6 1
1.4 1 F 15
12 - 10
0,8 -

0,6

TEF (cm macollo-'dia")
Temperatura media °C

0.4

L5
02 -

12/6 217 2217 11/8 31/8 20/9 1010

Bromus auleticus Festuca arundinaceae

Paspalumdilatatum
——Paspalumquadrifarium ———Nassellaneesiana ====Temperatura media

Al igual que para la Figura 7, donde se representa la TEF por hoja, para el caso de TEF
por macollo la evolucion temporal mostrd variaciones muy marcadas a lo largo del ciclo

invernal-primaveral.

A partir del 24 de junio (ver Anexo B), se registré un descenso en la temperatura media
diaria, que alcanz6 un minimo de 3,3 °C el 9 de julio. A su vez, entre el 9 y el 14 de
julio, las temperaturas medias se mantuvieron por debajo de los 10 °C, lo cual coincide

con una marcada disminucion de la TEF de los macollos. Posteriormente, las
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temperaturas medias comenzaron a incrementarse: se ubicaron entre 13 y 20 °C, y

alcanzaron un maximo de 27,2 °C el 2 de agosto.

Una segunda caida en la TEF se observo entre el 22 y el 26 de agosto, en un contexto de
temperaturas medias cercanas a los 10 °C. Mas adelante, entre el 5 y el 20 de
septiembre, se registré un aumento en la TEF, las temperaturas maximas en ese periodo
superaron los 20 °C, y el 22 de septiembre la temperatura media alcanzo los 25,2 °C.
Luego, las temperaturas medias descendieron y se mantuvieron entre 15 y 18,5 °C hasta
el 28 de septiembre, hecho que se asoci6 con una reduccion de la TEF por macollo. El
29 y 30 de ese mes, las temperaturas maximas superaron los 30°C y las temperaturas
medias llegaron a los 26 °C, hecho que se asocid con una reduccion en la TEF por

macollo.

La especie Paspalum quadrifarium mantuvo valores bajos de TEF por macollo durante
todo el periodo evaluado. Paspalum dilatatum también mostrd valores bajos de TEF por
macollo en pleno invierno, pero ambas C4 incrementaron su tasa de crecimiento foliar

con el avance de la primavera.

Nassella neesiana, considerada una especie conservadora, presentd valores moderados
de TEF por macollo durante el invierno, aunque registré un aumento marcado hacia fines
de septiembre. Este comportamiento sugiere cierta flexibilidad o una respuesta

especifica frente a condiciones ambientales mas favorables.

Bromus auleticus mantuvo valores elevados de TEF por macollo durante el invierno, con
varios maximos notables, lo que indica un comportamiento tipico de especie
capturadora invernal, capaz de aprovechar los recursos disponibles de forma rapida

durante su estacion favorable.

Festuca arundinacea, presentd un maximo inicial elevado de TEF por macollo en el mes
de junio, seguido de un periodo de estabilidad. Este comportamiento inicial, mas
acelerado, se asemeja a rasgos propios de especies capturadoras. Posteriormente, su
crecimiento se estabilizd, lo que podria reflejar una mayor plasticidad frente a las

condiciones ambientales.

Siguiendo con la linea de analisis, al igual que para TEF por hoja, se elaboro la Tabla &,

que resume los principales estadisticos descriptivos de esta variable.
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Tabla 8

Estadisticos descriptivos de la dinamica de la TEF por macollo

Especie Media (cm/dia) Desvio Maxima TEF GDA Maxima
Estandar (cm/dia) TEF

Festuca

arundinacea 0,99 0,72 4,05 270,41

Bromus

auleticus 1,05 0,54 3,31 446,06

Paspalum

dilatatum 0,65 0,39 2,01 879,09

Paspalum

quadrifarium 0,61 0,46 4,10 227,92

Nassella

neesiana 0,81 0,49 2,52 1449,8

En términos de valores medios, Bromus auleticus (1,055 cm/dia) y Festuca arundinacea
(0,996 cm/dia) mostraron las mayores TEF por macollo, lo que indica una elevada
capacidad de produccion foliar a nivel de macollo y coincide con los mayores valores de
elongacion individual de la hoja promedio observados previamente. Nassella neesiana
presentd un valor medio intermedio (0,816 cm/dia), mientras que Paspalum dilatatum
(0,653 cm/dia) y Paspalum quadrifarium (0,615 cm/dia) registraron las menores tasas

promedio.

En cuanto al valor maximo de TEF por macollo, Festuca arundinacea alcanzo6 el mayor
valor (4,057 cm/dia), seguida por Paspalum quadrifarium (4,100 cm/dia) y Bromus
auleticus (3,314 cm/dia). Paspalum dilatatum y Nassella neesiana mostraron valores

maximos mas moderados (2,014 y 2,528 cm/dia, respectivamente).

Se continud con un ANAVA para evaluar si las diferencias observadas en los valores de
TEF por macollo entre especies eran estadisticamente significativas. En la Tabla 9 se
presentan los resultados del modelo, con un nivel de significancia de a = 0,05, y se

incluyen los efectos de bloque y especie.
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Tabla 9
ANAVA para la variable TEF por macollo promedio (cm.macollo™.dia™)
F.V Suma de gl CM F P-valor
cuadrados
Modelo 0,64 7 0,09 15,05 <0,0001
Bloque 0,02 3 0,01 0,88 0,4776
Especie 0,62 4 0,16 25,68 <0,0001
Error 0,07 12 0,01
Total 0,71 19

El andlisis de varianza mostr6 que la especie tuvo un efecto altamente significativo
sobre la TEF por macollo (p < 0,0001). Por otro lado, el efecto de bloque no resultd
significativo (p = 0,4776), lo que indica que las variaciones ambientales entre bloques
no influyeron de manera importante en esta variable. Este resultado refuerza la solidez

del disefio experimental y sugiere que la variabilidad espacial estuvo bien controlada.

El modelo general también fue significativo (p < 0,0001), lo que demuestra que la
estructura del ANAVA explica una proporcion considerable de la variacion total

registrada en la TEF por macollo.

Ya que los resultados confirman que la TEF por macollo difiere significativamente entre
especies, se justifica la aplicacion de un andlisis de comparacion de medias para

identificar entre cuales especies se encuentran las diferencias especificas (Tabla 10).

Tabla 10

Andlisis de comparacion de medias de TEF por macollo (cm.macollo™ .dia™!)
Especie Medias n E.E.

Paspalum 0,61 4 0,04 A
quadrifarium

Paspalum 0,65 4 0,04 A
dilatatum

Nassella 0,81 4 0,04 B
neesiana

Festuca 1,00 4 0,04 C
arundinacea

Bromus 1,05 4 0,04 C

auleticus
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En el grupo A se ubicaron Paspalum quadrifarium (0,61 cm/dia) y Paspalum dilatatum
(0,65 cm/dia), que presentaron las menores TEF por macollos del conjunto. Nassella

neesiana integro el grupo B, con una TEF por macollo intermedia (0,81 cm/dia).

Festuca arundinacea (1,00 cm/dia) y Bromus auleticus (1,05 cm/dia) conformaron el
grupo C y presentaron las mayores tasas de elongacion del macollo. Estos resultados
coinciden con su alto potencial de crecimiento foliar observado previamente en las TEF

individuales por hoja.

También, se evalu6é la TEF por macollo maxima alcanzada por cada especie con el
objetivo de compararla con la de TEF méxima por hoja. A continuacion, se presentan los
resultados del ANAVA correspondiente (Tabla 11), que resulta significativo para la
especie con un valor de alfa de a = 0,10, seguido del analisis de comparacién de medias

(Tabla 12).

Tabla 11
ANAVA para la variable TEF mdxima por macollo (cm.macollo™ .dia)
Origen dela Suma de gl CM F P-valor
variacion cuadrados
Modelo 4,63 7 0,66 1,56 0,2372
Bloque 0,16 3 0,05 0,16 0,9407
Especie 4.47 4 1,12 2,64 0,0865
Error 5,08 12 0,42
Total 9,72 19

El andlisis de varianza para la TEF maxima del macollo mostré que el efecto de especie
presentd una significancia con un nivel de confianza del 90 % (p = 0,0865). Esto indica
que, bajo un criterio de 0=0,10, pueden existir tendencias a diferencias entre especies en
el valor maximo de elongacion foliar integrada del macollo, aunque estas diferencias no
resultan suficientemente fuertes como para ser consideradas significativas al nivel de
a=0,05. El efecto de bloque no fue significativo (p=0,9407), indicando que el control

del ambiente fue exitoso, lo cual reafirma los resultados anteriores.

En conjunto, los resultados sugieren que, aunque existen tendencias a diferencias entre
especies, la magnitud maxima de crecimiento integrado del macollo es relativamente
similar entre especies cuando se consideran todas las hojas activas. Esta estabilidad
contrasta con lo observado en la TEF maxima por hoja, donde si se registraron

diferencias significativas entre especies.
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La falta de significancia estadistica en TEF méaxima por macollo puede deberse a la
naturaleza integradora del indicador, que combina el aporte simultdneo de varias hojas,
la variabilidad temporal de la actividad foliar y posibles efectos compensatorios dentro
del macollo (Bircham & Hogdson, 1983). Esto suaviza las diferencias marcadas que si
se expresan a nivel de hoja individual y hace que los picos maximos de crecimiento del
macollo sean menos contrastantes entre especies.

Tabla 12
Andlisis de comparacion de medias de TEF mdxima por macollo (cm.macollo™.dia™)

Especie Medias n E.E.

Paspalum 1,79 4 0,33 A
dilatatum

Nassella 2,39 4 0,33 A/B
neesiana

Paspalum 2,60 4 0,33 A/B
quadrifarium

Bromus 2,71 4 0,33 A/B
auleticus

Festuca 3,24 4 0,33 B
arundinacea

En el grupo A se ubicod Paspalum dilatatum (1,79 cm/dia), que present6d la menor TEF
maxima por macollo del conjunto. Las especies Nassella neesiana (2,39 cm/dia),
Paspalum quadrifarium (2,60 cm/dia) y Bromus auleticus (2,71 cm/dia) conformaron
un grupo intermedio (A/B). Estas especies no difirieron significativamente entre si, lo
cual refleja una capacidad moderada para alcanzar valores maximos de elongacién
foliar integrada. Festuca arundinacea alcanzo6 la mayor TEF maxima por macollo (3,24

cm/dia), y se ubica en el grupo B.

En conjunto, estos resultados sugieren que, aunque las diferencias estadisticas no fueron
contundentes al nivel del 5 %, existen tendencias claras entre especies que expresan
distintas capacidades méaximas de crecimiento a escala de macollo. La magnitud de
estas diferencias se ve atenuada por la naturaleza integradora de la variable, que
combina la elongacién simultanea de varias hojas, lo cual reduce los contrastes que si se

observan a nivel individual de hoja.
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Este contraste responde a la naturaleza de cada variable. La TEF maxima por hoja
refleja el pico de crecimiento de la hoja que elonga a mayor tasa, y captura el potencial
fisiol6gico maximo del érgano individual. Por el contrario, la TEF méxima por macollo
integra el crecimiento simultdneo de todas las hojas en fase de elongacion. Al sumar las
contribuciones de varias hojas, esta variable incorpora variabilidad adicional asociada a
la sincronizacién entre hojas, al nimero de hojas activas y a la compensacion interna del
macollo. En consecuencia, las diferencias entre especies se vuelven menos abruptas y
generan un patron mas estable y con superposicion entre grupos. Un claro ejemplo de
como se compensa el crecimiento es en la especie Bromus auleticus, donde para TEF por
hoja mostr6 valores de elongacion foliar intermedios, pero para TEF por macollo resultd
ser de las especies con mayor valor de tasa, incluso siendo muy similar a Festuca
arundinacea. Esta compensacion es tipica de la especie, ya que la planta hace crecer
varias hojas a la vez, individualmente a una menor tasa, pero que en la sumatoria de

varias hojas llevan a un valor més alto de elongacion por macollo (Ordofiez et al, 2017).
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6. CONCLUSIONES

Los resultados obtenidos permiten confirmar que las especies forrajeras evaluadas
presentan estrategias funcionales contrastantes, coherentes con su clasificacion dentro
del eje capturadoras-conservadoras, segun el criterio definido por Cruz et al. (2010). Las
diferencias observadas en las variables morfogenéticas (TAH, TEF y filocron) reflejan la
existencia de patrones adaptativos asociados a la velocidad de flujo de tejidos y al

aprovechamiento de los recursos.

Paspalum dilatatum y Bromus auleticus se comportaron como especies capturadoras,
caracterizadas por una rapida aparicion foliar para ambas especies y rapida elongacion
foliar en el caso de Bromus, mostrando menores valores de filocron y alta plasticidad
frente a las condiciones ambientales. Estas caracteristicas les confiere un mayor
potencial de produccién en periodos favorables. Los resultados de la variable TEF hoja
para Paspalum dilatatum no se condicen con esta caracterizacion de rapida elongacion,
dado que mostro bajos valores de TEF, lo cual se puede adjudicar a la época del afio en
que se realizd el experimento, ya que fue en meses invernales-primaverales, donde no
son condiciones de temperatura Optimas para las especies de sindrome fotosintético C4

evaluadas, pero si lo son para las C3.

Por el contrario, Paspalum quadrifarium y Nassella neesiana manifestaron una
estrategia conservadora, evidenciada por menores tasas de aparicion y elongacion foliar,
ciclos de expansion mas prolongados y mayores valores de filocron. Dichos rasgos
indican un crecimiento mas lento y eficiente en el uso de los recursos, lo que favorece

su persistencia bajo condiciones limitantes.

Festuca arundinacea, especie testigo, mostr6 un comportamiento con rasgos
morfogenéticos mas cercanos al grupo capturador, especialmente en su alta tasa de
elongacidn y aparicion foliar. Su respuesta reafirma su valor como especie de referencia
en sistemas templados y su capacidad para sostener altos niveles de productividad en

condiciones controladas.

En conjunto, los resultados evidencian que las variables morfogenéticas constituyen
herramientas efectivas para describir las estrategias funcionales de las gramineas
forrajeras, lo que permite predecir su comportamiento frente a diferentes condiciones

ambientales. Comprender estos patrones contribuye al disefio de sistemas pastoriles mas
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resilientes, capaces de combinar especies de rapido crecimiento con otras de alta

persistencia, y, en simultaneo, optimizar productividad y estabilidad a largo plazo.
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8. ANEXOS

Anexo A
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Temperaturas maxima, minima, media diaria y humedad relativa del periodo de estudio

Mes Dia T. media T. max. T. min. Desv. HR
°O) O (€O Estindar media(%)
T (°C)
Mayo 23 12,0 14,1 9,9 1,0 86,2
24 10,8 14,0 7,6 2,0 78,6
25 7,6 12,1 3,1 2,9 78,2
26 7,6 12,7 2,5 3,1 77,1
27 9,8 13,2 6,4 2,0 84,1
28 14,8 20,4 9,3 3,1 84,3
29 14,0 18,0 9,9 2,2 84,4
30 14,1 18,9 9,4 2,7 83,4
31 14,7 21,2 8,3 4,1 83,1
Junio 1 19,3 24,4 14,1 33 82,9
2 15,8 21,7 9,9 3,0 84,9
3 9,7 14,8 4,6 3.3 80,4
4 10,1 15,3 4,8 3,5 80,3
5 15,6 20,0 11,1 2,9 85,4
6 20,9 27,7 14,0 4.4 82,2
7 23,2 28,5 17,8 3,3 81,0
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Mes Dia T.media T. max. T. min. Desv. HR
°O) O O Estindar media(%)
T (°C)
8 223 26,6 17,9 2,7 81,8
9 21,9 27,3 16,5 2,8 76,8
10 17,0 21,7 12,4 3.1 81,6
11 17,8 23,2 12,4 3,2 86,0
12 22,7 28,2 17,2 3,5 78,4
13 23,5 26,4 20,7 1,7 68,7
14 20,9 27,5 14,4 34 75,0
15 17,2 23,1 11,3 3,7 77,7
16 14,2 18,2 10,2 2,5 81,7
17 14,3 21,8 6,9 5,0 82,3
18 18,9 23,4 14,4 2,5 84,4
19 18,4 25,5 11,3 4,1 83,1
20 15,0 20,4 9,6 3,2 84,9
21 19,6 22,6 16,7 1,6 86,2
22 19,5 21,9 17,0 1,4 83,8
23 13,2 16,9 9,5 2,1 78,9
24 10,0 14,5 5,5 2,8 81,1

25 8,5 12,9 4,1 2,5 84,6
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Mes Dia T.media T. max. T. min. Desv. HR
°O) O O Estindar media(%)
T (°C)
26 9,2 14,9 3.4 3,3 81,0
27 13,4 18,9 7,9 3,5 72,7
28 10,7 15,5 5.8 2,9 74,9
29 6,8 12,2 1,3 3,5 72,0
30 7,1 14,9 -0,7 5,3 70,4
Julio 1 11,6 19,6 3,7 5,2 69,3
2 12,8 21,0 4,7 5,5 72,5
3 11,3 17,3 5,2 4,1 74,8
4 9,3 15,9 2,7 4.4 78,8
5 7,8 15,1 0,6 5,1 65,5
6 6,1 14,0 -1,8 5,3 62,4
7 7,1 12,4 1,8 3,5 74,6
8 5,3 12,0 -1,3 4,3 76,1
9 33 11,1 -4,5 5,0 73,6
10 6,1 13,8 -1,7 5,1 74,7
11 7,2 14,5 -0,1 4,4 73,4
12 6,1 14,3 -2,1 5,7 72,9

13 6,9 15,1 -1,3 5,6 69,9
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Mes Dia T.media T. max. T. min. Desv. HR
©O) ©O) O Estandar media(%)
T (°C)
14 8,3 16,1 0,5 5,6 80,0
15 13,1 20,2 6,0 4,6 75,1
16 13,0 19.9 6,1 4,5 82,3
17 13,5 20,8 6,1 4,7 78,3
18 14,4 22,6 6,1 5,6 79,0
19 12,2 14,9 9,5 1,4 88,8
20 13,1 17,6 8,6 3,0 88,0
21 15,7 20,2 11,3 2,8 84,1
22 16,5 19,7 13,2 2,2 86,3
23 19,2 26,9 11,6 5,0 76,1
24 20,2 24,6 15,9 2,7 77,4
25 15,8 23,9 7,6 4,9 68,6
26 15,6 24,1 7,0 5,6 74,6
27 14,0 22,2 5,7 5,1 77,0
28 13,1 18,2 8,1 3.4 64,5
29 8,3 15,2 1,4 4,4 66,5
30 9,1 18,5 -0,3 6,0 72,3

31 14,1 214 6,9 5,3 84,3
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Mes Dia T.media T. max. T. min. Desv. HR
°O) O O Estindar media(%)
T (°C)
Agosto 1 233 29,8 16,8 4,0 69,1
2 27,2 31,6 22,8 2,9 55,6
3 17,7 24,8 10,6 4,6 75,3
4 15,1 21,7 8,5 4,6 70,3
5 15,6 20,5 10,7 3,2 84,9
6 16,5 19,4 13,6 1,4 70,0
7 12,8 17,8 7,8 2,6 73,4
8 7,4 8,9 5.9 0,9 85,6
9 9,3 15,1 3,5 3,0 81,5
10 9,2 17,1 1,3 5,5 71,6
11 11,7 18,0 5,4 4,2 60,2
12 9,2 16,3 2,0 4,8 69,0
13 10,8 19,0 2,6 5,7 63,7
14 13,4 23,0 3,8 6,3 61,7
15 16,1 25,6 6,6 6,5 68,2
16 13,9 18,7 9,1 3,1 81,7
17 12,3 18,2 6,4 4,1 84,1

18 14,6 15,8 13,4 0,6 86,6
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Mes Dia T.media T. max. T. min. Desv. HR
©O) ©O) O Estandar media(%)
T (°C)
19 15,2 17,4 12,9 1,3 78,1
20 13,1 15,1 11,2 1,1 86,2
21 13,9 15,9 11,9 1,0 80,3
22 10,2 12,0 8,5 0,7 87,3
23 10,5 14,7 6,3 2,7 78,5
24 11,2 18,7 3.8 4,1 79,3
25 10,2 17,2 3,2 4,9 75,7
26 9,5 17,9 1,1 5,5 73,2
27 12,1 21,9 2,4 6,2 68,0
28 14,5 22,8 6,1 5,7 68,5
29 15,0 21,5 8,5 4,0 80,5
30 13,1 15,4 10,9 1,3 86,7
31 14,0 17,6 10,5 1,7 85,4
Septiembre 1 11,7 14,1 9,2 1,5 84,2
2 14,3 21,2 7,4 4,5 77,6
3 16,4 24,3 8,5 5,6 68,7
4 14,4 21,1 7,7 4,6 70,9

5 13,2 21,1 5,2 5,4 64,1
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Mes Dia T.media T. max. T. min. Desv. HR
°O) O O Estindar media(%)
T (°C)
6 15,9 24,7 7,0 5,4 65,1
7 17,2 26,2 8,2 6,0 67,2
8 16,3 24,1 8,5 5,0 68,7
9 15,5 19,4 11,7 2,7 84,6
10 19,0 23,7 14,3 2,8 72,9
11 12,6 16,3 9,0 1,9 83,3
12 14,3 21,1 7,5 4,5 78,4
13 14,8 18,4 11,1 2,2 84,5
14 14,7 22,9 6.4 5,9 63,9
15 13,4 23,5 3.4 7,1 65,1
16 16,9 26,8 7,0 6,7 64,2
17 18,7 27,7 9,8 5,8 61,9
18 21,5 30,8 12,2 5,9 65,4
19 21,5 27,5 15,5 3.9 78,3
20 21,3 28,2 14,5 4,8 59,7
21 19.9 27,6 12,3 5,0 68,8
22 25,2 33,6 16,7 5,4 78,1
23 16,6 19,3 14,0 1,1 83,5
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Mes Dia T.media T. max. T. min. Desv. HR
°O) O O Estindar media(%)
T (°C)
24 18,5 22,2 14,7 2,1 85,4
25 18,0 21,0 15,0 1,8 86,9
26 15,8 21,6 10,1 3.1 79,2
27 16,0 25,2 6,8 6,0 77,1
28 18,5 26,1 10,9 5,2 75,7
29 22,1 30,3 13,9 5,9 72,2
30 26,1 33,2 19,0 5,3 73,9
Octubre 1 18,4 254 11,4 3,2 70,1
2 17,2 254 9,0 5,9 63,7
3 15,1 23,2 7,0 5,7 61,0
4 15,5 24.8 6,1 6,1 64,3
5 19,1 284 9,8 6,5 70,1
6 21,6 28,7 14,4 4,9 68,0
7 17,4 19,3 15,4 0,9 85,9
8 20,4 25,0 15,8 3,0 74,2
9 18,1 22,8 13,4 2,9 78,4
10 17,9 223 13,5 2,9 82,6

11 21,8 30,5 13,1 6,2 66,4
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Mes Dia T.media T. max. T. min. Desv. HR
©O) ©O) O Estandar media(%)
T (°C)
12 18,8 23,8 13,8 2,4 80,7
13 20,7 28,2 13,2 5,0 71,4
14 19,0 22,9 15,2 2,1 85,8
15 22,0 28,0 15,9 3,6 73,3
16 21,3 30,8 11,8 6,4 67,3
17 15,7 18,1 13,3 1,2 84,0
18 21,5 30,7 12,4 6,4 67,7
19 22,1 29,8 14,4 5,3 68,1
20 233 31,9 14,7 5,9 72,3
21 26,8 35,9 17,7 5,8 72,0
22 29,0 37,3 20,8 6,0 69,5

23 27,4 33,1 21,8 2,7 74,7




Anexo C
Temperaturas medias diarias para los periodos de medicion (cada una semana)

5/6/2024 142
12/6/2024 202
19/6/2024 182
26/6/2024 136
3/7/2024 10,5
10/7/2024 6.4
17/7/2024 97
24/7/2024 139
31/7/2024 129

T/8/2024 18,3
14/8/2024 10,1
21/8/2024 142
28/8/2024 11.2
4/9/2024 14.1
11/9/2024 157
18/9/2024 16,3
25/9/2024 20,1
2102024 192
0/10/2024 182
16/10/2024 202

23/10/2024 2537
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Anexo D
Individuos ya trasplantados y ubicados aleatoriamente en los bloques para dar inicio al
experimento




