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1. INTRODUCCION

El campo natural es el ecosistema méas importante del Uruguay. En él se
desarrolla mas del 60% de la produccion ganadera del pais y es la principal fuente
de biodiversidad, ya que alberga a nivel regional a mas de 4800 especies de
plantas (Andrade et al., 2018), 385 especies de aves y 90 de mamiferos (Bilenca
y Miharro, 2004). Las especies forrajeras del campo natural son
predominantemente estivales, por lo cual, la mayor produccion de forraje se
concentra en los meses de primavera-verano-otofio. Estas especies, presentan
un metabolismo fotosintético C4, lo que les confiere mayor eficiencia en la fijacion
de diéxido de carbono, por tanto, mayor produccion de biomasa en condiciones
de altas temperaturas y/o déficit hidrico en comparacion con plantas de
metabolismo C3. La gran diversidad de especies forrajeras presentes en el
campo natural ha ido co-evolucionando y adaptandose a la variabilidad en las
condiciones ambientales y de pastoreo, brindandole una gran estabilidad frente
a la alta variabilidad en el clima.

Segun Baethgen y Terra (2010), en Uruguay Yy la region, en las ultimas
décadas se ha observado mayor variabilidad climatica interanual, lo que implica
un desafio en la busqueda de estrategias para aumentar la estabilidad de los
sistemas productivos. En este contexto, es fundamental conocer las respuestas
de las especies, pudiendo identificar a aquellas que presentan mayor tolerancia
a restricciones hidricas, y que, frente a estos cambios, son resilientes, es decir,
gue tienen la habilidad de amortiguar las perturbaciones naturales y de recuperar
la capacidad de producir forraje luego del estrés. Esto permitira mejorar la toma
de decisiones productivas para promover las especies mas adaptadas y adecuar
el manejo de los sistemas pastoriles con el fin de mitigar los efectos climaticos.

El objetivo general de este trabajo es evaluar la resistencia a la sequia y
la resiliencia luego del estrés hidrico, en especies con metabolismo C3 (Bromus
auleticus, Festuca arundinacea) y C4 (Andropogon lateralis, Paspalum dilatatum,
Paspalum notatum). Los objetivos especificos son: i) cuantificar la produccion de
biomasa aérea en situacion de exposicion al déficit hidrico creciente y en la
posterior recuperacion; ii) medir el contenido de nitrégeno (N) del forraje luego de
la exposicion al déficit hidrico y en la recuperacion; iii) identificar el nivel de agua
critico que es limitante para la produccion de forraje de cada especie; iv) estimar
el consumo de agua requerido por unidad de materia seca (MS) de forraje



producido (litros de agua/kg MS) y la evapotranspiracion (ET) en cada especie y
tratamiento de nivel de agua disponible en el suelo; v) determinar la sobrevivencia
de macollos al final del experimento.



2. REVISION BIBLIOGRAFICA

2.1. IMPORTANCIA DEL CAMPO NATURAL ANTE LA
VULNERABILIDAD A LA VARIACION CLIMATICA

El campo natural constituye la principal base forrajera del pais, ya que
ocupa el 64,3% de la superficie total explotada (Cortelezzi y Mondelli, 2014). Esta
compuesto por gran diversidad de especies perennes que son complementarias
en sus ciclos productivos, pudiendo lograr una performance adecuada en
produccion y calidad en un amplio rango de condiciones ambientales. Estas
especies han evolucionado genéticamente durante miles de afios para tolerar y
resistir a las condiciones climéticas a las cuales son sometidas, lo que le confiere
estabilidad al campo natural frente a cambios climéticos inter e intra anuales
(Millot et al. 1987, Carambula 2000). Las especies mas frecuentes y abundantes
en un determinado suelo son las mas adaptadas a las condiciones ambientales
del mismo; por ejemplo, en suelos mas humedos y/o con mal drenaje abunda
Andropogon lateralis, en cambio, en zonas con mejor drenaje se observa
dominancia de Paspalum dilatatum (Millot et al., 1987).

Uruguay se encuentra en una zona de transicion entre el clima templado
y subtropical, lo que genera grandes fluctuaciones, tanto en temperatura como
precipitaciones, intra e interanualmente (Caradmbula, 2000). Arce et al. (2013)
mencionan que el clima de Uruguay se caracteriza por tener gran variabilidad,
donde pueden desarrollarse déficits hidricos importantes. Si estos ocurren en el
periodo estival, con condiciones de altas temperaturas y radiacion, se dara mayor
evapotranspiracién, reduccion en la produccioén de forraje y en la persistencia de
las especies. Las condiciones de estrés hidrico, ademas, pueden modificar la
dinamica de los nutrientes en la relacion suelo-planta. Se afecta la capacidad de
absorcion de estos en suelos con baja humedad y otros procesos metabdlicos
gue involucran la produccion de biomasa (Handmer et al., 2012).

Las proyecciones de los escenarios mas probables de cambio climatico
destacan que habra un aumento de la temperatura del aire, cambios en el ciclo
hidrolégico y la ocurrencia de eventos climaticos extremos, como sequias con
mayor intensidad y frecuencia (Da Rocha et al., 2021). Esta situacién implica una
mayor importancia de pronosticar con precision estos eventos y de buscar
alternativas mediante investigacion y gestion para mitigar los riesgos. Por tanto,
es primordial tener como objetivo la seleccion de especies forrajeras que puedan
adaptarse a los climas futuros (Howden et al., 2007).



La disponibilidad de agua limita la produccion de forraje, debido a que es
un factor determinante en el crecimiento de las plantas, y por tanto condiciona a
la produccion animal (Olmos y Sosa, 2020). Un estudio realizado por Bartaburu
et al. (2013), determind que sequias en Uruguay pueden reducir la produccion de
carne entre un 20 y 40%, generando consecuencias muy negativas desde el
punto de vista bioldgico, ambiental, econémico y social. Para que los sistemas de
produccion ganadero pastoril logren ser exitosos, deben estar compuestos por
especies con capacidad de adaptacion, que presenten producciones aceptables
durante los periodos mas criticos de sequias y con buena persistencia
(Carambula, 2000).

2.2. METABOLISMOS FOTOSINTETICOS DE LAS ESPECIES EN
ESTUDIO

La fotosintesis es un proceso de 6xido-reduccion, en el cual el agua (H20)
aporta los electrones para la fijacion y reduccion del diéxido de carbono (CO2),
produciendo glucidos (CH20) y liberando oxigeno (O2). La misma consta de dos
fases, la luminica y la de fijacion de COz. La primera solo se da en presencia de
luz, y sus productos son el NADPH.H* (nicotinamida adenina dinucleétido fosfato)
y el ATP (adenosin trifosfato), en la segunda el CO: es fijado a través de
diferentes estrategias segun el metabolismo de la planta (C3 vs C4) (Monza y
Signorelli, 2016).

El ciclo de Calvin y Benson se produce en el estroma del cloroplasto,
donde la energia y el poder reductor generados en la fase luminica se usan para
la conversion de CO:2 en glucidos (Monza y Signorelli, 2016). La enzima rubisco
(ribulosa bi-fosfato carboxilasa-oxigenasa), que forma parte de aproximadamente
el 50% de las proteinas del cloroplasto, puede tener dos sustratos, el COz2y el Oz,
catalizando la carboxilacion o la oxigenacion del RuBP (ribulosa 1,5 bifosfato).
Cuando acttia como carboxilasa, fija CO2 a la RuBP y da lugar al ciclo C3. De lo
contrario, cuando oxigena a la RuBP, se da el proceso de fotorrespiracion, el cual
consume energia (ATP), lo que es perjudicial para la produccion de biomasa.
Bajo condiciones normales de presion parcial de Oz y COz2, el 50% del carbono
fijado mediante la fotosintesis se puede perder por fotorrespiracion, reflejandose
en una reduccion de la eficiencia fotosintética (Monza y Signorelli, 2016). Este
ciclo ocurre en Bromus auleticus y Festuca arundinacea, dos de las especies en
estudio en este trabajo de Tesis.



Por otro lado, las especies Andropogon lateralis, Paspalum dilatatum y
Paspalum notatum poseen un ciclo C4. Las plantas con esta via metabdlica
poseen una estrategia de fijacion de CO2 que minimiza la fotorrespiracion. La
carboxilacion ocurre en el citosol de las células del mesdfilo, donde el CO:2 es
fijado por la enzima PEP carboxilasa (fosfoenolpiruvato carboxilasa), que no
oxigena a la RuBP, mientras que en los cloroplastos de las células de la vaina se
da el ciclo C3, abastecido del CO: liberado por el ciclo C4. Esto determina que la
concentracion de CO:z en las células de la vaina sea seis veces mas a la
atmosférica (2000 vs 330 ppm), minimizando la actividad oxigenasa de la rubisco
y, por consiguiente, la fotorrespiracion (Monza y Signorelli, 2016).

2.3. RELACIONES HIDRICAS

El potencial hidrico es el estado energético de un determinado volumen
de agua respecto al agua libre o pura, a la misma presion y temperatura, y es
responsable del movimiento de las moléculas de agua en el suelo (Graff, 2012).
El potencial hidrico se conforma por el potencial de presién, equivalente a la
presion hidrostatica, el potencial de solutos u osmotico, y el matrico o matricial,
gue representa la succion. Este ultimo, mayoritariamente es irrelevante para las
plantas (Lopez, 2000). En el sistema suelo-planta-atmoésfera, el agua se mueve
debido a estos gradientes de energia libre, desde zonas donde el agua es
abundante y por tanto hay mayor potencial hidrico, a zonas donde la energia es
menor (Sanchez Diaz y Aguirreolea, 2008b).

Con lluvias o riego el suelo puede saturarse, que ocurre cuando todos los
poros quedan ocupados por agua. Luego, el suelo comienza a drenar debido a
la fuerza gravitacional. Entre 24 y 72 horas después (tiempo que depende del
contenido de arcilla en el suelo), los macroporos del suelo pierden toda el agua,
guedando ocupados por aire, mientras que los microporos aun permanecen con
agua. En este momento el suelo se encuentra a capacidad de campo. Este es el
limite maximo de agua que puede ser utilizada por las plantas y por tanto es el
maximo confort hidrico para los cultivos (Duran 2000, Garcia Petillo et al. 2017).
El limite minimo para extraer y utilizar el agua por parte de las plantas se conoce
como punto de marchitez permanente, que se da cuando el agua esta retenida a
una tension de -1,5 MPa (15 bar) (Silva et al., 1988). El contenido de agua entre
capacidad de campo y punto de marchitez permanente se conoce como agua
disponible y es el total de agua que un cultivo es capaz de extraer para su
crecimiento (Garcia Petillo et al., 2017).



El estrés hidrico severo aumenta la tension en el xilema, lo que conlleva
a la formacion de burbujas de aire y ruptura de la columna de agua que provocan
obstrucciéon o embolia del vaso, dando origen a la cavitacion (Lambers et al.,
2008). La resistencia a la sequia esta determinada por el didmetro de los poros
en las membranas de cierre, dado que se relaciona con la tensién en el xilema,
pero no esté relacionado con el diametro del vaso (Pockman et al. 1995, Sperry
1995). Las especies que son mas resistentes a la cavitacion se asocian a una
mayor tolerancia a la sequia (Tyree y Sperry, 1989), sin embargo, esto puede no
ser suficiente para determinar la sobrevivencia de las plantas (Valladares et al.,
2004).

La resistencia a la sequia es la habilidad que tienen determinadas
especies para producir biomasa en situaciones de déficit hidrico (Fischer, 1981).
La resiliencia a la sequia se define como la tasa de recuperacion del crecimiento
vegetal cuando la condicion de estrés es removida (Reyes, 2019).

2.3.1. Efecto de la disponibilidad hidrica sobre la fotosintesis

La disponibilidad hidrica se vincula mediante tres aspectos con el
proceso fotosintético. En primer lugar, a través de la conductancia estomética; en
condiciones en que la transpiracion supera la absorcion de agua, los estomas se
cierran de forma parcial o total, lo que implica menor difusion de CO: al interior
de las hojas, afectando la fase de fijacion de carbono de la fotosintesis. En
segundo lugar, el déficit hidrico tiene consecuencias en la fase fotoquimica de la
fotosintesis; luego de restablecerse el nivel de agua en el suelo, los niveles de
fotosintesis previos al déficit no son posibles de lograr, ya que hay un efecto
irreversible sobre el funcionamiento de los fotosistemas debido a la alteracion de
la membrana de los tilacoides. Por ultimo, también el déficit hidrico perjudica la
capacidad de intercepcion de la radiaciéon, debido a una reduccion en el indice
de area foliar (IAF) por un menor crecimiento foliar y por la senescencia acelerada
(Sanchez Diaz y Aguirreolea, 2008a).



2.3.2. Efecto de la disponibilidad hidrica sobre la
evapotranspiracion vy el consumo de agua por unidad de
forraje producida

La tasa de evapotranspiracion (ET) permite estimar los requerimientos
hidricos de las plantas (Reyes et al.,, 2019). El estrés hidrico afecta al
metabolismo de estas generando una disminucion en la tasa de transpiracion
(Parra et al., 1999). Un estudio realizado por Zavala et al. (2021), en condiciones
de agua no limitante, determiné que en los tratamientos con mayor ET obtenian
mayor IAF y por tanto, mayor produccion de forraje total y verde.

La eficiencia en el uso del agua (EUA) resulta de la relacién entre la
evapotranspiracion y la produccién de biomasa (Valenzuela et al., 2009). Hace
referencia al volumen de agua que evapotranspiran las plantas para fijar
determinada cantidad de CO2 (Medrano et al., 2007). La eficiencia intrinseca de
la transpiracion se mide como la asimilacion de CO:2 en relacion a esta, la cual
depende de las especies y las condiciones ambientales. En términos
agronémicos, se busca una elevada eficiencia en el uso del agua, a efectos de
obtener una alta produccion de forraje. Muchas veces la capacidad de resistencia
y la productividad de las especies presentan una relacién inversa, ya que la
resistencia al déficit hidrico se basa en la capacidad de supervivencia ante la
condicion de estrés, la cual puede detener el crecimiento y por tanto la produccién
(Sanchez Diaz y Aguirreolea, 2008c).

La EUA se relaciona con los litros de agua necesarios para la producciéon
de un kilogramo de biomasa (Medrano et al., 2007), ya que una planta es mas
eficiente cuando utiliza menos volumen de agua para su crecimiento y desarrollo
(Valenzuela et al.,, 2009). Las plantas con metabolismo C4, que son mas
eficientes fotosintéticamente tienen menor consumo de agua por unidad de
forraje producida con respecto a plantas C3 (Ghannoum et al. 2011, Valenzuela
et al. 2009, Wang et al. 2012).

2.4. RESPUESTAS DE LAS PLANTAS AL DEFICIT HIDRICO

Sanchez Diaz y Aguirreolea (2008a) plantean dos estrategias por parte
de las plantas para resistir al déficit hidrico prolongado: la evitacion y tolerancia.
La evitacion involucra aquellos mecanismos que evitan que la planta sufra estrés.
Uno de ellos es el escape a la sequia, que consiste en la habilidad que tiene la
planta para completar su ciclo de vida antes de que se desarrolle la sequia, estas



poseen un ciclo muy corto, por lo cual, pasan periodos criticos como semillas u
organos perennes protegidos de la desecacion (Carambula y Terra, 2000). Otro
mecanismo es el de conservar el agua en la planta, ya sea mediante la
disminucién de las pérdidas por regulacién del cierre estomético para evitar
transpiracion, presencia de cuticula gruesa impermeable disminucion del area
foliar expuesta, modificacion del &ngulo de hojas, etc., 0 almacenaje en algunos
de sus érganos (tubérculos, rizomas, estolones, entre otros), para mantener un
balance hidrico positivo. El tercer mecanismo de evitacion es el mantenimiento
de la absorcién del agua, el que consiste en priorizar el crecimiento radical
respecto al aéreo para mantener la absorcion de agua del suelo, logrando asi un
sistema de raices profundas y extensas que pueden explorar gran volumen de
suelo (Sanchez Diaz y Aguirreolea, 2008a).

La tolerancia comprende dos mecanismos, los cuales estan asociados al
mantenimiento de la actividad fisiolégica de la planta, ain en situaciones de
disminucioén del potencial hidrico. El primero es el mantenimiento de la turgencia,
gue se puede lograr mediante dos estrategias que operan en el corto plazo y en
la medida que la restriccién hidrica se da en forma gradual. Una de ellas es
mediante el ajuste osmotico que se basa en mantener el potencial de presién por
encima de cero, lo que permite continuar con los procesos de expansion y
crecimiento celular. La otra estrategia consiste en adaptar el tamafio de la célula
a la pérdida de turgencia, es decir, que la pared celular se amolde a la pérdida
de volumen celular. EI segundo mecanismo es la tolerancia a la desecacion por
parte de los tejidos. Durante periodos de déficit hidricos de gran magnitud hay
pérdida casi total del agua en el protoplasto, pero mediante este mecanismo
adaptativo se logra mantener las estructuras celulares sin dafios, ya que las
mismas permanecen casi intactas hasta que se levante dicha limitante (Sanchez
Diaz y Aguirreolea, 2008a).

Las especies pueden presentar en forma simultdnea mas de una
estrategia para enfrentar la sequia, por lo cual es dificil determinar la principal
adaptacion de cada una en distintos ambientes. Frente a déficits leves, las
especies pueden lograr un buen comportamiento productivo sin el accionar de
ninguna estrategia, pero en las sequias extremas, las especies que no logran
adaptarse tendran crecimiento muy lento o incluso nulo. Por lo cual, para lograr
los maximos rendimientos, las especies deben desarrollar los mecanismos de
tolerancia y de escape, sobreviviendo los periodos mas extremos sin crecer, pero



reiniciando el crecimiento y recuperandose sin dificultades cuando las
condiciones mejoren (Carambula y Terra, 2000).

El término estrés debe tratarse en términos relativos, ya que
determinadas condiciones ambientales pueden resultar estresantes para algunas
especies, pero no para todas, como es el caso de plantas adaptadas a baja
humedad, donde contenidos elevados pueden resultar perjudiciales (Tadeo y
GoOmez Cadenas, 2008). El primer efecto del estrés sobre las plantas es a través
de la disminucion de las funciones fisiolégicas basicas y la reduccion del vigor,
conocida como fase de alarma. Posteriormente, le sigue la fase de resistencia,
en la cual hay adaptacion del metabolismo celular a las nuevas condiciones,
reparacion del material y maquinaria celular dafiada, y desencadenamiento de
adaptaciones morfologicas. En estas condiciones se llega a un estado fisiolégico
adecuado al nivel de estrés actual, lo cual se asocia al maximo grado de
resistencia que la planta es capaz de soportar. Si el estrés continGa durante un
periodo prolongado, se da lugar a la fase de agotamiento, culminando con la
muerte de la planta. Sin embargo, si el estrés desaparece a tiempo, se inicia la
fase de regeneracién, alcanzando un nuevo estado fisiolégico 6ptimo (Tadeo y
Gomez Cadenas, 2008).

2.5. CARACTERISTICAS DE LAS ESPECIES EVALUADAS

2.5.1. Bromus auleticus

Bromus auleticus, o “cebadilla criolla”, es una graminea nativa, perenne
invernal, de floracion muy temprana y tipo vegetativo cespitoso (Rosengurtt,
1979). Se adapta a un rango amplio de suelos, desde arenosos a arcillosos.
Tolera diferentes situaciones referidas a contenido de materia organica, acidez y
disponibilidad de fésforo, pero no resiste condiciones de anegamiento
prolongadas. Si bien sobrevive adecuadamente a los periodos criticos de invierno
y verano, un sobrepastoreo durante el verano lo perjudica en relacion a las demas
especies nativas de ciclo estival (Carambula, 2004). El tipo productivo de esta
especie es fino, segun Rosengurtt (1979). Su produccion en el caso del cultivar
INIA Tabobéa puede superar los 6000 kg MS/ha/afio (Belmhaja y Risso, 2006).

Segun Garcia et al. (2021), estudios realizados en otra especie similar,
Bromus valdivianus, permitieron observar que la restriccion de agua disminuyé
considerablemente el area y longitud de las hojas, pero no afect6 de forma
significativa el peso individual de las mismas. Ademas, la frecuencia de



defoliacion durante un periodo de escasez de agua del suelo afecta la aptitud de
la planta para sobrevivir y recuperarse. Pastoreos mas aliviados permitieron
desarrollar un amplio sistema radicular, logrando mayor exploracion del suelo, y
por tanto mayor generacion de carbohidratos solubles en agua, lo que conlleva a
que las plantas puedan recuperarse mas rapido. Condon et al. (2017),
encontraron que existe una variacion intraespecifica en Bromus auleticus que
puede estar asociada con la variacién ecogeografica, y, por lo tanto, con la
adaptacion. Estos autores destacan, ademas, que la disponibilidad de agua en el
suelo y el drenaje son dos factores que pueden explicar las diferencias
observadas.

En un trabajo realizado por Zanoniani et al. (2012), se encontrd que la
poblacién de plantas de Bromus auleticus en otofio aument6 desde ofertas de
forrajes medias a elevadas. La poblacién maxima obtenida fue de 125 plantas/m?,
la cual se dio con 164 kg N/ha'y 14 % de oferta de forraje en relacién al peso vivo
animal. Por otro lado, se obtuvo una respuesta significativa en la poblacion de
macollos al agregado de N, pero de baja magnitud, alcanzando una poblacién
méxima de 1750 macollos/m? con una dosis de 132 kg N/ha y 14% del PV de
oferta de forraje.

2.5.2. Festuca arundinacea

Festuca arundinacea es una graminea C3 perenne, invernal, de tipo
vegetativo cespitoso, sin rizomas ni estolones (Gibson y Newman, 2001). Existen
dos genotipos de diferente origen, el continental originado en Europa y Estados
Unidos, y el mediterraneo que es de origen africano (Pérez y Estelrrich, 2020).
Su tipo productivo es fino, de alta productividad (Rosengurtt, 1979). Segun Castro
et al. (2020), la produccion de forraje promedio de los cultivares puede ser de
9870 kg MS/ha/afio el primer afio, 11135 kg MS/ha/afio el segundo afio y 9216
kg MS/ha/afio el tercer afio.

Festuca arundinacea es la especie perenne invernal mas utilizada en la
integracion de pasturas en Uruguay (Formoso, 2010) ya que presenta gran
adaptacion a distintos tipos de suelos, tolerando aquellos &cidos y alcalinos,
aungue prospera mejor en texturas medias a pesadas (Carambula, 2004). Sin
embargo, esta especie presenta un lento establecimiento, lo cual es una gran
debilidad ya que la hace muy vulnerable a la competencia en fase de plantula,
debido a la baja movilizacion de reservas de la semilla y por consiguiente, lento
crecimiento de la raiz (Carambula, 2004).
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A Festuca arundinacea, las altas temperaturas por periodos prolongados
no le afectan de manera significativa la estabilidad del tejido de membrana. Por
lo tanto, el calor per se no tiene un impacto duradero significativo en los tejidos
vegetales (Poirier et al., 2012). Sin embargo, Gastal et al. (1992), indican que el
crecimiento de las hojas en condiciones de nitrégeno no limitante esta
relacionado principalmente con la temperatura. Estudios realizados por
Reichstein et al. (2007), concluyeron que la escasez de agua es el factor principal
de la disminucion del rendimiento, a partir de estudios que combinaban olas de
calor y sequia. Esta especie logra recuperarse rapidamente de sequias, y frente
a esta, las plantas que logran mas sobrevivencia y recuperacién son las
infectadas con endofitos (Bacon 1993, EImi y West 1995). Por otra parte, estudios
confirmaron que Festuca arundinacea, en condiciones de sequias severas de
verano, sufre una mortalidad de macollos mayor al 80% cuando se somete a
déficits hidricos de mas de 550 mm (Poirier et al., 2012). Finalmente, segun
Carambula (2004) Festuca arundinacea crece bien en lugares humedos y
presenta a la vez buena resistencia a la sequia, pero conserva menos hojas
verdes que especies como Dactylis glomerata.

2.5.3. Andropogon lateralis

Andropogon lateralis, o “canutillo”, es una graminea nativa, perenne y de
crecimiento estival, frecuente en el norte del pais y en la region (Rosengurtt,
1979). Esta especie es de tipo productivo duro segun la clasificacion de
Rosengurtt (1979), tiene crecimiento cespitoso, forma maciegas y es apetecida
por los animales cuando la planta es joven (Olmos et al., 2015). La produccion
de forraje puede obtener valores entre 2500 y 6000 kg MS/ha, dependiendo de
las condiciones de manejo (Olmos et al., 2015). Segun Millot et al. (1987), se
considera maleza debido a que rapidamente se endurece, lo cual es una limitante
para el consumo animal. De todas formas, trabajos realizados por Mufarrege
(1994) determinaron una digestibilidad del 60,6%, valor superior al promedio de
digestibilidad de las especies nativas del pais.

Andropogon lateralis se desarrolla en distintos tipos de suelo, desde
arenosos Yy superficiales, bajos con drenaje pobre y excesos de humedad. Esta
especie presenta caracteristicas como un ciclo productivo muy largo, asi como
su capacidad de resistencia de heladas y sequias que le otorgan gran importancia
forrajera (Mufarrege, 1994). Esta graminea es resistente a periodos de estrés
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hidrico, aunque se observaron descensos en la capacidad de fotosintesis y por
tanto en la produccién (Beltrame, 2004).

INIA desarroll6 una propuesta de manejo para Andropogon lateralis,
donde se busca promover la especie en lugar de debilitarla. Para ello se plantea
separar a las comunidades en las que domina esta especie de las demas del
campo natural, haciendo subdivisiones de potreros con agua, realizar manejo de
pastoreo en base a la fisiologia de produccion de hojas, fertilizar con nitrégeno y
fésforo segun andlisis foliar y eliminar los excesos de tallo y forraje muerto, entre
otras claves de manejo (Jaurena et al., 2021). En un experimento realizado por
Zanella et al. (2021) en la Empresa de Investigacion Agropecuaria y Extension
Rural de Santa Catarina, Brasil, se evalué el efecto de la intensidad de pastoreo,
en el cual se determindé que la produccion de forraje de un campo natural
dominado por Andropogon lateralis fue estable para los dos afios del ensayo a
distintas intensidades. Sin embargo, hubo un efecto significativo en la
composicién botanica, donde la riqueza y diversidad de especies fue menor y la
cobertura de Andropogon lateralis mayor a intensidades de pastoreo mas laxo.
En la intensidad de pastoreo mas alta (tratamiento de 12 cm) se encontro la
maxima diversidad y heterogeneidad estructural. En este tratamiento, las matas
de Andropogon lateralis eran mas pequefias y proximas entre si, representando
menos de la mitad de la masa de forraje. Bajo pastoreos laxos (tratamiento de 36
cm), las matas de esta especie eran mas grandes y representaban mas del 75%
de la biomasa (Zanella et al., 2021). Por lo tanto, la intensidad del pastoreo puede
ser manejada para aumentar la diversidad de especies manteniendo la
produccion de forraje.

2.5.4. Paspalum dilatatum

El Paspalum dilatatum, también conocido como “pasto miel”, es una
graminea nativa, perenne, estival, rizomatosa a cespitosa y de tipo productivo
fino (Rosengurtt, 1979). Es una especie de gran productividad, que puede llegar
a producir entre 10000 y 16000 kg MS/ha/afio segun datos de Formoso y Allegri
(1984). Se presenta en diversos tipos de suelos, tales como limosos y arcillosos,
incluso en aquellos con problemas de drenaje y es resistente a déficit hidricos
moderados (Carambula, 2004). Segun Judd (1975), esta tolerancia a sequias se
debe al desarrollo de su sistema radicular, el cual alcanza profundidades
considerables. Como ventajas de esta especie se destacan la resistencia al
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pisoteo en condiciones de buena fertilidad, y, ademas, requiere pastoreos
frecuentes e intensos (Carambula, 2004).

Segun Soares et al. (2007), Paspalum dilatatum presenta asimetria
dorso-ventral en sus hojas, que favorece el enrollamiento de las mismas. Esto
permite prevenir los déficits hidricos mediante la conductancia estomatica
manteniendo altas tasas fotosintéticas.

En Buenos Aires, Argentina, se llevo a cabo un experimento con plantas
adultas de Paspalum dilatatum y Lotus tenuis, donde fueron sometidas a
defoliacion en combinacién con 15 dias de inundacién. En la graminea, se
observé una disminucién de la altura de las plantas, predominando el crecimiento
postrado, por lo cual la inundacién afecté negativamente el crecimiento
compensatorio luego del corte (rebrote). Esto no fue detectado para la
leguminosa, ya que el uso de las reservas de la corona promueve su
recuperacion (Striker et al., 2008).

Por otro lado, se realiz6 una investigacion en poblaciones de Paspalum
dilatatum recolectadas en ocho localidades de la cuenca del Rio Salado en la
provincia de Buenos Aires, Argentina. En esta se estudiaron dos biotipos (uno
tetraploide de reproduccion sexual y el otro, pentaploide con reproduccion
apomictica), de los cinco diferentes que se conocen segun el nivel de ploidia y
rasgos morfofisiol6gicos. Este estudio, a través de marcadores moleculares,
determind que los individuos se agrupan por origen geografico y no por biotipos
similares (Garcia et al., 2007).

2.5.5. Paspalum notatum

El Paspalum notatum, o “pasto horqueta”, es una graminea perenne,
estival, con rizoma estoloniforme, muy abundante, frecuente y de gran cobertura
en los campos naturales del pais (Millot et al., 1987). Crece en suelos con
diversas caracteristicas, adaptandose a lugares secos y humedos, suelos
arenosos, acidos, incluso con presencia de aluminio intercambiable (Pizarro,
2000). Es una especie clasificada como pasto tierno (Rosengurtt, 1979), con
buen nivel productivo, ya que experimentos realizados por Giorello et al. (2021)
determinaron que la produccion de Paspalum notatum cv. Sepé, puede alcanzar
1500-2000 kg MS/ha en el afio de implantacion, y en los afios sucesivos lograr
producciones de 6000 kg MS/ha, llegando incluso hasta 12000 kg MS/ha en
condiciones 6ptimas de fertilidad y humedad del suelo.
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Ruiz et al. (2021) sefialan en su investigacion, que el déficit hidrico es el
principal factor abidtico que afecta la supervivencia, crecimiento y desarrollo de
las plantas. Ellos obtuvieron como resultado que las biomasas aéreas, de
rizomas y total de Paspalum notatum disminuyeron en todos los tratamientos con
déficit hidrico y defoliacion. Este mecanismo se puede atribuir a que, cuando las
plantas tienen poco tiempo para recuperarse, la tasa de crecimiento relativa
puede disminuir a causa de ambos factores. El efecto de estrés por sequia sobre
la asignacion de biomasa de Paspalum notatum se manifestd6 mas en hojas y
rizomas, pero las plantas defoliadas y con estrés hidrico mostraron una
compensacion en la biomasa de raices. De todas formas, Millot et al. (1987)
indican que esta especie es una de las nativas que presenta mayor tolerancia al
estrés hidrico y que conserva la buena calidad de su forraje aun en estas
condiciones.

Como otras ventajas de esta especie, ademas de la gran adaptabilidad y
resistencia, Burson y Watson (1995), sefialan que tiene gran habilidad
competitiva frente a malezas de ciclo estival y que no es afectada en forma
significativa por enfermedades e insectos. A su vez, resiste pastoreos intensos y
logra producciones medias en suelos con poca fertilidad.

En el verano de 2006 se realiz6 una recoleccion de 417 individuos de
Paspalum notatum en 95 sitios del territorio uruguayo, la cual se mantiene
vegetativamente en INIA Tacuarembd, Uruguay. Se utilizaron marcadores
moleculares, analisis citométrico y recuento de cromosomas en 210 de estos.
Esta investigacion permitid determinar variabilidad genética entre poblaciones,
gue en parte se puede explicar por la escala geografica manejada. A pesar del
alto grado de mezcla genética dentro de las poblaciones, se observa una
estructura geogréfica que evidencia la gran adaptabilidad a las condiciones
ambientales (Reyno et al., 2012).

2.6. DIGESTIBILIDAD Y CONTENIDO DE PROTEINA CRUDA

2.6.1. Digestibilidad de los tejidos foliares

Akin y Burdick (1975), realizaron una clasificacion de tejidos foliares
segun su digestibilidad. A los tejidos floematicos y clorenquimaticos se los
clasific6 como rapidamente digestibles, a la epidermis y vaina parenquimatica
como lentamente digestibles, y, por ultimo, al esclerénquima, vaina mestomatica
y demas tejidos vasculares como indigestibles. Las gramineas tienen hojas con
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una nervadura central muy marcada y gran cantidad de haces vasculares, por lo
cual, la relacion hoja/tallo no es un estimador que permita predecir la proporcion
de tejidos estructurales (Lemaire y Belanger, 2019). De todas formas, hay
diferencias entre las gramineas invernales y estivales en la proporcion de tejidos,
ya que las especies estivales tienen mayor proporcién de tejido vascular, de
epidermis, y vainas parenquimaticas, mientras que la proporcion de clorénquima
es menor y la de esclerénquima se mantiene sin diferencias significativas. Por
tanto, se concluye que el consumo de gramineas estivales conlleva a una
digestibilidad mas lenta (Akin y Burdick, 1975).

Las especies C4 presentan diferencias en el mesdfilo con respecto a las
C3 ya que tienen mas cantidad de tejido vascular, por tanto, menos mesdéfilo
debido a su aparato fotosintético. Esto determina que la relacibn haces
vasculares/mesofilo sea considerablemente mayor (Huston y Pinchak, 1991).
Ademas, las especies C4 tienen una pared celular que se descompone mas lento
y puede no ser totalmente digestible a diferencia de las C3 (Wilson y Hattersley,
1989). A su vez, presentan menor espacio intercelular debido a los arreglos de
las células en el mesofilo, lo cual disminuye la digestibilidad de las laminas
(Nenning, 2009).

En las C4 la principal limitante nutricional es el bajo contenido de energia
digestible y de proteina cruda, lo que conlleva a una baja digestibilidad
(Cardmbula, 1996). Estudios realizados en especies no gramineas, como
Medicago sativa, determinaron que la digestibilidad disminuye al aumentar la
produccion de biomasa, por mayor contenido de tejidos de sostén y que esto se
puede ver acentuado en condiciones de déficits hidricos importantes (Lemaire y
Belanger, 2019).

Segun Lemaire y Belanger (2019), el estrés hidrico afecta la
digestibilidad, pudiendo aumentarla a consecuencia de una reduccién en la
produccion de forraje y por tanto una menor caida de la relacion hoja/tallo con
acumulacion de biomasa, o también disminuirla en relacién a una misma cantidad
de biomasa, debido a la menor digestibilidad de la fibra detergente acida (FDA).

En cuanto al metabolismo fotosintético, Minson (1981) sefiala que el
consumo voluntario de los animales en pastoreo disminuye a menor digestibilidad
del forraje. En las especies C4, debido a la estructura de sus tejidos, se genera
una menor digestibilidad que en las especies C3 (Figura 1). De todas formas, el
consumo voluntario depende del estado de la pastura, es decir, que el rebrote de
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una especie C4 tendra mayor consumo voluntario si la comparamos con una
especie C3 que acumulé mucha biomasa en estado reproductivo.
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Figura 1. Relacién entre el consumo voluntario medio y la digestibilidad del forraje
de especies C3y C4.

Fuente: Adaptado de Minson (1981).

2.6.2. Contenido de nitrbgeno vy proteina cruda

Segun Hacker et al. (1981), al evaluar el contenido de PC en gramineas
se observo que un 53% de las gramineas C4 estudiadas presentaban valores de
PC por debajo del 9%, mientras que en las C3 solo un 32% era menor a ese nivel.
Esto se debe a que a medida que avanza el estado fenoldgico en las gramineas
C4, el contenido de PC disminuye alcanzando valores menores que en las C3.
Se observo que, en estas Ultimas, la digestibilidad era muy superior, con valores
de 68,2% frente a 55,4%.

En condiciones de estrés hidrico las plantas pueden ver afectada su
capacidad de absorcion de nutrientes en el suelo debido a la baja humedad
presente en el mismo (He y Dijkstra, 2014), a su vez también se limita la
mineralizacion y por tanto el ciclado de nutrientes (Fierer y Schimel, 2002). La
concentracion de nitrdgeno en planta esta relacionada con la asimilacion de COz2
y si el agua es limitante se desencadenan procesos metabdlicos como reduccion
de la conductancia estomatica, de la fotosintesis y de la respiracion que generan
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que la asimilacion del CO2 disminuya y, por tanto, la produccion de biomasa
(Farooq et al., 2012).

El metaanalisis realizado por He y Dijkstra (2014), determind que el
contenido de N en planta disminuy6 un 3,7% debido al estrés hidrico y en el corto
plazo alcanz6 disminuciones de 10,2%. Se observé entonces, que la reduccion
en la absorcion de N era mayor que la reduccién en el crecimiento de la biomasa.
Sin embargo, este efecto desaparecio luego de 90 dias, ya que las plantas se
readaptaron a las condiciones ajustando su estructura, metabolismo y morfologia
para lograr un nuevo equilibrio entre crecimiento y absorcion de nutrientes. Pero
en sequias muy extremas puede suceder lo inverso: que la produccion de
biomasa disminuya mas que la absorcion de nutrientes, debido a que pueden
aumentar su biomasa radicular en detrimento de la aérea, logrando asi mayor
superficie de absorcién (Lambers et al., 2008) y por tanto, considerando una
menor dilucion en la materia seca se lograria un mayor contenido de N en planta,
segun lo indicado por Lemaire y Belanger (2019).

2.7. HIPOTESIS DEL TRABAJO

a. El estrés provocado por el déficit hidrico genera una disminucién en
la produccién de biomasa en todas las especies en estudio.

b. Las especies mas resistentes en produccion de forraje frente al
estrés hidrico, al permanecer con mas area foliar, son las que tienen
mayor capacidad de recuperacion luego del mismo.

II.  Laconcentracion de nitrégeno en la planta disminuye al aumentar el estrés
hidrico debido a la reduccion en la absorcidén de nutrientes y por la menor
disponibilidad en el suelo de N, principalmente en las gramineas C3 que
son las mas demandantes.

lll.  Conforme aumenta el déficit hidrico, hay un mantenimiento del nimero de
macollos para sostener el nivel de produccion de forraje hasta un nivel
critico de agua disponible, por debajo del cual dicho numero disminuye.

a. Las plantas presentan mayor evapotranspiracion al aumentar el
nivel de agua disponible en el suelo. Esta es mayor en especies C3
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independientemente del nivel de agua disponible.

El consumo de agua por unidad producida de forraje es menor al
aumentar el nivel de agua disponible. Las especies C4 tienen un
menor consumo y por tanto son mas eficientes.
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3. MATERIALES Y METODOS

3.1. UBICACION Y PERIODO EXPERIMENTAL

El ensayo se desarroll6 en el Instituto Nacional de Investigacion
Agropecuaria (INIA), sobre la ruta 5, Km. 386, Tacuarembd, Uruguay. El periodo
experimental inicio el 07/01/2021 y culminé el 14/04/2021.

3.2.  INFORMACION METEOROLOGICA

La unidad de Agroclima y Sistemas de Informacion (GRAS) de INIA
presenta un banco de datos agroclimaticos diario, en el cual se pudo consultar
las temperaturas del aire maxima, minima y media (24 horas) promedio del
periodo en estudio e histdrica durante un periodo de 30 afios (1991-2021). Los

promedios mensuales de la temperatura del aire registrada se presentan en la
siguiente figura (Figura 2).
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Figura 2. Temperaturas maximas, minimas y medias promedio historicas y para

el afio del ensayo. Para la media histérica se presentan los desvios estandar
correspondientes.
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Teniendo en cuenta los valores de desvio estandar de los datos
estadisticos proporcionados por GRAS se puede concluir que el afio en el que se
realizo el experimento fue un afio normal en términos de temperaturas, ya que
los valores obtenidos no tienen diferencias importantes con el promedio
estudiado.

3.3. TRATAMIENTOS Y DISENO EXPERIMENTAL

Se estudiaron 5 especies (Bromus auleticus Trin ex. Nees., Festuca
arundinacea Schreb., Andropogon lateralis Nees., Paspalum dilatatum Poir. y
Paspalum notatum Fliggé.). Para evaluar la resistencia a la sequia se utilizaron
6 tratamientos por especie, donde cada uno se asocia a un determinado nivel de
disponibilidad hidrica (5, 10, 30, 50, 70 y 90 % de agua disponible (AD) en el
suelo respectivamente). Se realizaron 4 repeticiones de los 6 tratamientos, por lo
cual el experimento cont6é con 120 unidades experimentales, representadas por
macetas de 12 litros con las especies mencionadas. Durante la etapa evaluativa
de la resiliencia a la sequia, todos los tratamientos fueron llevados a un mismo
nivel de disponibilidad hidrica (75% de agua disponible en el suelo, donde el
100% es equivalente a capacidad de campo).

Se utilizé6 como disefio experimental un DCA (disefio completamente al
azar) debido a que no hubo restricciones que limitaran una completa
aleatorizacion de las unidades experimentales.

3.4. INSTALACION DEL EXPERIMENTO

El experimento se llevd a cabo bajo condiciones controladas en
invernaculo de vidrio, el cual se encuentra ubicado en las coordenadas
31°44°19.30""S y 55°58741.48 0.

El experimento se instalé en macetas de 29,5 cm de didmetro en la parte
superior (sin tener en cuenta el borde), 21 cm de didmetro en la base y 23 cm de
altura. Estas se encontraban previamente sembradas y presentaban buena
cobertura vegetal. Para cada especie se utilizé el mismo material varietal, con el
fin de que las unidades experimentales fueran homogéneas. Las mismas se
instalaron en un sustrato con condiciones que se detallan a continuacién (Cuadro
1). Ademas, al inicio del experimento fueron desmalezadas manualmente.
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Cuadro 1. Condiciones del sustrato donde se instalaron los materiales varietales.

Fosforo Bray 1 Potasio Materia organica pH Calcio
(ppm P) (meq/100 g) (%) (H20) (meq/100 g)
38 0,46 11,9 5,8 16,56

Los materiales varietales fueron recolectados al azar de diferentes zonas
del departamento de Tacuarembd, Uruguay. Andropogon lateralis, Bromus
auleticus y Paspalum notatum se obtuvieron de la Unidad Experimental La
Magnolia, a 20 km de la ciudad de Tacuarembd, sobre Ruta 26 (al Este).
Paspalum dilatatum se recolect6é sobre la ruta 26 y Festuca arundinacea en la
misma sede de INIA Tacuarembg, ruta 5, Km. 386.

Al inicio del experimento se aplicaron 40 kg N/ha (urea) y 10 kg P/ha
(superfosfato triple).

3.5. FASES EXPERIMENTALES

La primera fase del experimento (Fase |: Resistencia a la sequia)
comenzo el 07/01/2021, dia en el cual se llevo a todas las macetas a un mismo
nivel de disponibilidad hidrica (capacidad de campo). Diariamente, a partir de las
8:00 h las 120 macetas eran pesadas con balanza electrénica (1 g de precision)
y se regaban luego de alcanzar el nivel correspondiente segun el tratamiento.
Una vez que se comenzaba a regar, diariamente se calculaba (por diferencia de
peso) el agua que perdian por evapotranspiracion y se volvian a regar para
mantener siempre el nivel de agua indicado por el tratamiento. Esto se efectué
utilizando probetas de 50, 250 y 1250 mm. Esta etapa culminé el 28/02/2021,
fecha en la cual los tratamientos acumularon 1500 grados dia (°Cd).

El 03/03/2021 se inici6 la segunda y ultima fase del experimento (Fase II:
Resiliencia a la sequia), la cual finaliz6 el 14/04/2021 con un periodo acumulado
de 830 °Cd. Previo al inicio de esta fase, se regaron las macetas repetidas veces,
durante 3 dias, de forma controlada, para evitar el escurrimiento y saturacion, a
efectos de llevarlas a todas a capacidad de campo nuevamente. Durante este
periodo se pesaron y regaron todas las macetas tres veces a la semana (lunes,
miércoles y viernes), en el mismo horario que la etapa anterior y utilizando la
misma metodologia de célculo de evapotranspiracion por diferencia de peso, con
el objetivo de mantenerlas a un nivel de 75% de agua disponible.
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Durante la primera fase, para el calculo de la acumulaciéon de tiempo
térmico, se registro diariamente la temperatura dentro del invernaculo, a una
altura de 1 m del suelo. Ademas, se coloco un termometro en una maceta al azar,
en la que se hizo un seguimiento de la temperatura del suelo en la misma. En la
fase Il, de resiliencia a la sequia, no se registro la temperatura dentro del
invernaculo dado que este se encontraba totalmente abierto y por tanto era
similar a la del aire registrada por GRAS, por lo cual se utilizaron estos datos para
realizar los calculos de tiempo térmico.

3.6. DETERMINACIONES Y METODOLOGIA

Al inicio de la fase | se marcaron 20 macollos vegetativos al azar por
maceta, para determinar al final del experimento la sobrevivencia de los mismos.
El 28 de febrero del 2021 se realizé el primer corte en todas las macetas,
utilizando un aro de 5 cm de altura, donde se recogi6 todo el material en sobres
y se midio el peso fresco con una balanza de 0,1 g de precision. Todas las
muestras permanecieron en heladera durante una semana mientras se realizaba
la separacion por componentes botanicos: biomasa verde, senescente, seca,
tallos e inflorescencias y restos no botanicos (el material senescente corresponde
a aquel intermedio entre verde y seco). Posteriormente las muestras fueron
colocadas en estufa a 60 °C, como minimo 3 dias para lograr un peso constante.
Luego del secado se procedid a pesar las muestras por componente y en total
para conocer el peso de la biomasa en materia seca. Por ultimo, se molieron las
muestras para enviar al laboratorio a determinar la concentracion de nitrégeno
(N) que se obtuvo mediante analizador elemental (marca LECO, modelo CHN
628) cuyos resultados se expresaron en base seca. A partir de estos se obtuvo
el de proteina cruda (PC) a través de la ecuacion PC = N *6,25

Para la fase Il se siguieron los procedimientos descritos anteriormente
para realizar las mismas determinaciones. No fue posible realizar la medicion de
N y PC en todas las macetas, debido a que se requiere un peso minimo de
muestra, el cual no se pudo obtener en algunas plantas que sufrieron gran estrés
hidrico en la etapa anterior, y no lograron recuperarse lo suficiente para producir
un nivel adecuado de biomasa.
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3.7. ANALISIS ESTADISTICO

Para el andlisis de la informacion se utilizé el programa estadistico
INFOSTAT, con un Disefio Completamente al Azar (DCA), que consté de 5
especies, 6 niveles de disponibilidad hidrica y 4 repeticiones.

Se llevaron a cabo Andlisis de la Varianza (ANAVA) con comparacion de
medias, mediante el método Tukey para la produccién de biomasa total y verde
y la proporcion de forraje verde respecto al total producido, con un nivel de
significancia (tasa de error por estimacion) de 0,05 para las dos fases
experimentales.

Se utilizo el Test de Shapiro-Wilks para verificar la distribucién normal de
los residuos, a través del cual fueron descartadas unidades experimentales de
Andropogon lateralis de 70% AD, Festuca arundinacea de 70% AD y Paspalum
notatum de 30% AD.

Para el porcentaje de PC, en ambas fases del experimento, se llevo a
cabo un ANAVA con prueba de comparacién de medias para detectar minima
diferencia significativa entre los tratamientos a través de Tukey (a=0,05%).
Ademas, se realizé andlisis de regresion y residuos, en el cual se descarté una
maceta de Bromus auleticus de 70% AD para todas las estimaciones que
involucran dicha variable, dado que esta supero los 2 desvios estandar.

Con el fin de determinar la existencia de una asociacion lineal entre la
biomasa total, biomasa verde y componentes de la misma con el porcentaje de
PC, se utilizo el coeficiente de correlacion lineal de Pearson, estimacion que se
realizo para ambas fases por separado.

Para el analisis de sobrevivencia de macollos luego de finalizada la fase
de resiliencia se utilizé el programa estadistico R. Se obtuvo las medianas para
los distintos tratamientos de nivel de agua y especies, con un intervalo de
confianza del 80% (probabilidad de ocurrencia del estimador dentro del intervalo).
Este ultimo se hizo mediante remuestreos con reposicién (n=200).

Se realiz6 ANAVA para la evapotranspiracién diaria durante la fase de
resistencia a la sequia y para el consumo de agua por unidad de forraje producido
y test de Tukey (a=0,05%). Ademas, se hizo analisis de regresion y residuos,
donde se descartaron aquellas macetas que superaron los 2 desvios estandar:
una de Festuca arundinacea de 30% AD, una de Andropogon lateralis de 10%
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AD, una de Festuca arundinacea de 90% AD y una de Paspalum notatum de 10%
AD en la fase de resiliencia.
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4. RESULTADOS

4.1. CARACTERIZACION CLIMATICA

41.1. Temperatura del aire

En la siguiente gréfica (Figura 3) se presenta la evolucion de las
temperaturas maxima, promedio y minima diarias registradas dentro del
invernaculo, desde inicio del experimento, el dia 07/01/2021, hasta la finalizacion
de la primera fase de estrés hidrico, el 28/02/2021.
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Figura 3. Evolucion de las temperaturas registradas durante la primera fase
experimental.

4.1.2 Temperatura del suelo

Se presentan las temperaturas registradas en la primera fase del
experimento (Figura 4), desde el dia 16/01/2021 hasta el 28/02/2021 tomadas

desde el suelo. ElI termdmetro estuvo colocado siempre en la misma maceta
seleccionada al azar.
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Figura 4. Evolucion de las temperaturas diarias del suelo registradas durante la
primera fase experimental.

4.1.3 Tiempo térmico acumulado

Se presenta el tiempo térmico acumulado (Figura 5), calculado a partir
de las temperaturas del aire promedio registradas en el invernaculo de la primera
fase.
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Figura 5. Tiempo térmico en grados dias durante la primera fase experimental.
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El total de suma térmica de la primera fase fue de 1500 Cd° utilizando como
temperatura base 0°C.

Para la segunda fase, el tiempo térmico acumulado fue calculado a partir
del promedio diario (temperatura méaxima + temperatura minima/2) registrado por
GRAS (Figura 6).
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Figura 6. Tiempo térmico en grados dias durante la segunda fase experimental.

El total de suma térmica de la segunda fase fue de 830 °Cd utilizando
como temperatura base a 0 °C.

4.2 FASE I: RESISTENCIA A LA SEQUIA

4.1.1 Produccién de forraje total

Se identificd una interaccién significativa entre especie y nivel de agua
disponible en el suelo. Esta interaccion implica que el efecto sobre el crecimiento
de la biomasa en relacién con el nivel de agua en el suelo fue dependiente de
cada especie. Dicha interaccion es significativa sélo por diferencias de
magnitudes en la respuesta de las especies frente a la disminucion del contenido
de agua en el suelo. A continuacion, se presentan los resultados de produccién
de biomasa total (Figura 7), en cada uno de los graficos se presentan los errores
experimentales y la separacion de medias.
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Figura 7. Produccién de forraje total para las especies C3, (1) corresponde a Bromus
auleticus y (2) a Festuca arundinacea, y para las especies C4, (3) corresponde a
Andropogon lateralis, (4) a Paspalum dilatatum y (5) a Paspalum notatum, fase de
resistencia a la sequia.
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Las letras mayusculas indican diferencias estadisticas entre los distintos
niveles de agua disponible, mientras que las letras minusculas representan las
diferencias estadisticas entre las 5 especies evaluadas para un mismo nivel de
agua en el suelo.

Respecto al andlisis para todas las especies segun cada nivel de AD en
el suelo, para el mas limitante (5% AD), las especies P. dilatatum y P. notatum,
presentaron mayor produccién de forraje que las especies invernales C3. En el
tratamiento de 10% AD, las dos especies del género Paspalum tuvieron mayor
produccion de biomasa que las invernales. A. lateralis solo se diferencié en
cuanto a produccion con P. notatum, siendo esta Ultima la que presentdé mayor
crecimiento de forraje en este nivel. En 30% AD se diferenciaron todas las
especies C4 con mayor produccion respecto a B. auleticus. En el nivel de 50%
AD, las especies con mayor crecimiento de forraje fueron las del género
Paspalum, que se diferenciaron de las especies C3. En los niveles de agua
menos limitantes, 70% y 90% AD, la mayor produccion de biomasa se dio en las
especies C4.

Al analizar los patrones de produccion de forraje dentro cada especie
segun los diferentes niveles de AD se observdé que para B. auleticus, la
produccion de forraje se vio limitada claramente por debajo del nivel 50% AD.
Para esta especie se observaron dos grupos de tratamientos, uno limitante en el
cual la producciéon se vio comprometida (5, 10 y 30% AD) y otro en el cual el
crecimiento no fue afectado (50, 70 y 90% AD). El promedio de produccion en los
niveles limitantes por déficit hidrico es casi un 70% inferior a la lograda en las
situaciones sin estreés.

En la otra especie invernal, F. arundinacea, se observaron dos niveles de
agua en el cual las plantas tuvieron muy comprometida su produccién debido al
estrés hidrico (5 y 10% AD), entre 10% y el 70% AD se vio un crecimiento lineal
en la produccion a medida que aumentaba el agua disponible, y en los ultimos
dos niveles (70 y 90% AD) la produccion no estuvo afectada por la disponibilidad
de agua. Los niveles mas restrictivos en AD presentaron una produccién 80%
menor con respecto a la lograda en los niveles no limitantes.

Con respecto a las especies C4 estivales, en A. lateralis se observéd un
patron de respuesta similar a F. arundinacea, ya que, en los dos primeros
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tratamientos, los mas restrictivos, la produccién estuvo muy limitada, con una
disminucién mayor al 75% con respecto a la produccién de los dos tratamientos
no limitantes (70 y 90% AD).

En P. dilatatum, la produccion de forraje se vio limitada por el estrés
hidrico por debajo del nivel de 30% AD, la diferencia en la produccion fue de casi
un 70% con respecto a la que se obtuvo sin estrés hidrico (entre 30 y 90% AD).

La respuesta al nivel de agua disponible en P. notatum parecié apuntar
a gue existiéo un éptimo para la produccion en 50% AD, por debajo del cual la
produccion comienza a descender. Desde 50% a 90% AD se observo una leve
caida en el crecimiento de forraje, pero esta tendencia no fue significativa. Si se
compara la méxima produccion obtenida (50% AD), con la minima (5 y 10% AD)
la caida fue de mas del 60%.

4.1.2 Produccién de forraje verde

El andlisis de varianza para produccién de biomasa de hojas verdes
detect6 una interaccion significativa entre especie y nivel hidrico. Esto indica que
el efecto del nivel de agua disponible en el suelo es dependiente de las especies.
Dicha interaccion es significativa sélo por diferencias de magnitudes en la
respuesta de las especies frente a la disminucion del contenido de agua en el
suelo (Figura 8).
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Figura 8. Produccion de forraje verde para las especies C3, (1) corresponde a
Bromus auleticus y (2) a Festuca arundinacea, y para las especies C4, (3)

corresponde a Andropogon lateralis, (4) a Paspalum dilatatum y (5) a Paspalum
notatum, fase de resistencia a la sequia.
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Las letras mayusculas indican diferencias estadisticas entre los distintos
niveles de agua disponible, mientras que las letras minusculas representan las
diferencias estadisticas entre las 5 especies evaluadas para un mismo nivel de
agua en el suelo.

En el nivel mas restrictivo (5% AD), todas las especies tuvieron el mismo
resultado en cuanto a la produccién de biomasa de hojas verdes. En el segundo
nivel (10% AD), la especie con mayor cantidad de forraje verde fue P. notatum,
que no se diferencia de las otras C4, pero si de las invernales. Para el nivel de
30% de AD, las especies estivales lograron mas produccién que B. auleticus,
mientras que F. arundinacea fue estadisticamente igual a todas las especies en
estudio. En 50% AD todas las especies tuvieron una producciéon de biomasa
verde similar. En cambio, en los niveles 70 y 90% AD, se destac6 la produccion
de A. lateralis, superando a las otras especies estivales y a B. auleticus.

Para la especie B. auleticus, se analiz6 el patron de comportamiento de
la biomasa verde para los diferentes tratamientos y se determiné que hay dos
tipos de respuestas: desde el 50 al 90% AD la produccion de biomasa verde no
fue afectada por el agua, mientras que en los tratamientos de 5 a 30% AD la
produccion se vio limitada en casi 90% de lo producido sin estrés hidrico. El
patron de F. arundinacea indicd que en los dos tratamientos mas limitantes (5 y
10% AD) no existié produccién de forraje verde. Desde 10% a 70% AD hay un
crecimiento lineal al aumentar la disponibilidad de agua, y en los ultimos dos
tratamientos (70 y 90% AD) se dio el maximo crecimiento de forraje verde. Se dio
una respuesta similar en A. lateralis, donde hubo un crecimiento lineal de 10 a
70% AD, por lo cual se determinaron 3 grupos de respuesta: de 5 a 10% AD una
produccion muy limitada (casi nula), de 30 a 50% AD una produccién intermedia,
y de 70 a 90% AD una produccién oOptima. La caida en produccion entre los
grupos extremos fue de 100% en F. arundinacea y de 96% en A. lateralis.

En el caso de P. dilatatum, se observé un patron similar al de B. auleticus,
pero el nivel limitante es 30% AD. La produccion de biomasa verde por debajo
de este nivel disminuyé mas de un 92% con respecto a la produccion obtenida
sin estrés hidrico (desde 30 a 90% AD). Para P. notatum el maximo de produccion
de forraje verde se dio con un 70% AD, aunque no se diferencio de 50 y 90% AD.
Su produccién de biomasa verde se vio limitada considerablemente recién por
debajo de 30% AD. El descenso productivo de forraje verde desde los niveles
mas elevados (50 - 90% AD) a los menores (5 - 10% AD) fue de un 88%.
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4.1.3 Proporcién de forraje verde respecto al total producido

A partir de los datos de produccion de biomasa total y de biomasa verde
se obtuvo la proporcidn de forraje verde presente en el forraje detectandose una
interaccion entre la especie y el nivel hidrico. Dicha interaccion es significativa
s6lo por diferencias de magnitudes en la respuesta de las especies frente a la
disminucién del contenido de agua en el suelo. Por tanto, a continuacion, se
presenta un multigrafico para las especies correspondientes (Figura 9).
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Figura 9. Proporcién de forraje verde para las especies C3, (1) corresponde a
Bromus auleticus y (2) a Festuca arundinacea, y para las especies C4, (3)
corresponde a Andropogon lateralis, (4) a Paspalum dilatatum y (5) a Paspalum
notatum, fase de resistencia a la sequia.
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Las letras mayusculas indican diferencias estadisticas entre los distintos
niveles de agua disponible, mientras que las letras minasculas representan las
diferencias estadisticas entre las 5 especies evaluadas para un mismo nivel de
agua en el suelo.

Para los niveles de AD mas restrictivos (5, 10 y 30% AD), todas las
especies tuvieron un comportamiento similar con niveles muy bajos de proporcién
de hojas verdes en la biomasa total.

En los niveles de 50% y de 70% AD, se observd mayor proporcion de
forraje verde en las especies C3 y A. lateralis, con respecto a los Paspalum. En
90% AD, B. auleticus y A. lateralis presentaron mayor proporcion de forraje verde
que P. dilatatum y P. notatum, mientras que F. arundinacea no se diferencio
estadisticamente de ninguna especie.

En B. auleticus se observaron dos respuestas: en 5y 10% AD la
proporcion de biomasa verde estuvo afectada por el AD, y luego, a partir de 30%
AD, la proporcién aument6 considerablemente y no se encontré limitada. El
patron de respuesta de F. arundinacea fue similar: en los dos primeros
tratamientos (5 y 10 % AD) la proporcién de forraje verde tendié a 0, y entre 30 y
90% AD no estuvo afectada por el agua disponible.

El patrén de respuesta de A. lateralis fue similar a las especies C3, con
un incremento de la proporcién de forraje verde a partir del nivel 30% AD.

Para P. dilatatum hubo tres patrones de respuesta: en el nivel 5% AD la
proporcion de verde tendid a cero, que si bien no se diferenci6 estadisticamente
con respecto a 10% AD, hubo una tendencia al aumento en este nivel, y por
encima de 30% AD ya no se afecto la proporcion de forraje verde. En P. notatum
la proporcion se redujo por debajo de 30% AD, en 10% AD no se diferencia
estadisticamente de ningun otro tratamiento, y en 5% AD se dio el minimo valor.
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4.1.4 Proteina cruda

41.4.1 Proteina cruda en la biomasa

Se detecto una interaccion entre especie y nivel hidrico del suelo. Dicha
interaccidn es significativa sélo por diferencias de magnitudes en la respuesta de
las especies frente a la disminucion del contenido de agua en el suelo.
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Figura 10. Proporcion de proteina cruda (%) en respuesta al nivel hidrico del
suelo para las especies C3, (1) corresponde a Bromus auleticus y (2) a Festuca
arundinacea, y para las especies C4, (3) corresponde a Andropogon lateralis, (4)
a Paspalum dilatatum y (5) a Paspalum notatum, fase de resistencia a la sequia.
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Las letras mayusculas indican diferencias estadisticas entre los distintos
niveles de agua disponible, mientras que las letras minusculas representan las
diferencias estadisticas entre las 5 especies evaluadas para un mismo nivel de
agua en el suelo.

En el nivel de 5% AD las especies C3 presentaron mayor porcentaje de
PC, de estas, fue mayor en F. arundinacea. En las C4, A. lateralis obtuvo mayor
PC en comparacion a P. notatum, mientras que P. dilatatum no presenté
diferencias. Cuando el contenido de agua en el suelo estuvo entre 10 y 30% de
AD, las especies C3 también presentaron mayor contenido de PC respecto a las
C4, pero sin diferencias estadisticas dentro de cada grupo funcional. Las C3
obtuvieron mayor porcentaje de PC respecto las C4 a contenidos de agua de
50% de AD, y dentro de estas la que presenté menor media fue P. dilatatum.

Niveles hidricos del 70% AD determinaron mayor contenido de PC en las
especies C3. Las especies C4 si se diferenciaron estadisticamente, P. notatum
fue la que obtuvo mejores resultados, seguida por A. lateralis y por ultimo P.
dilatatum.

En el nivel de 90% AD se determiné un mayor contenido de PC en B.
auleticus respecto a las tres especies estivales. F. arundinacea tuvo mayor media
en relacion con P. dilatatum y A. lateralis. Entre las C4, P. dilatatum presento
menos PC que P. notatum.

En B. auleticus, en 10% AD se dio una mayor concentracién de PC
respecto a niveles superiores a 30% AD. Cuando el nivel de agua fue menor a
10% AD en F. arundinacea, se dio el mayor porcentaje de PC, luego se observé
una respuesta negativa en la variable ante incrementos en el contenido de agua
en el suelo, aunque se diferenciaron estadisticamente sélo los tratamientos 30%
y 90%.

A nivel general, en las especies C4 hay menores diferencias significativas
en el contenido de PC. A. lateralis y P. dilatatum, tuvieron el mismo
comportamiento. P. notatum no presenté diferencias significativas ante
variaciones en el nivel de agua disponible, es decir que fue insensible a cambios
de dicha variable.

Los resultados de la asociacion existente entre el contenido de PC y la
produccion total de biomasa se presentan en el Cuadro 2.
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Cuadro 2. Coeficientes de correlacion de Pearson entre porcentaje de PC y
produccion de biomasa total y biomasa verde (g MS/maceta), fase resistencia a

la sequia.

Correlacién Biomasa total con PC (%) Biomasa verde con PC (%)
Especie Pearson p - valor Pearson p - valor
B. auleticus -0,66 0,0007 -0,66 0,0006

F. arundinacea -0,92 < 0,0001 -0,88 <0,0001
A. lateralis -0,85 < 0,0001 -0,86 < 0,0001
P. dilatatum -0,89 < 0,0001 -0,84 < 0,0001
P. notatum -0,42 0,0461 -0,31 0,1463

Para conocer si la correlacion es estadisticamente significativa se debe
observar el p-valor. Valores menores a a=0,05 indican que es significativa, es
decir que estan asociadas ambas variables. En cambio, si es mayor a 0,05 no se
puede concluir si hay o no correlacién entre las variables en cuestion.

Hubo asociacion negativa entre la produccién de biomasa total en base
seca Yy el porcentaje de PC en todas las especies. Lo mismo sucedié en la
produccion de biomasa verde en relacion al porcentaje de PC, a excepcion de P.

notatum..
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Se presentan

41.4.2

biomasa

los coeficientes de correlacién entre

componentes del forraje y su contenido de PC en el Cuadro 3.

Proteina cruda por componentes de la

los distintos

Cuadro 3. Coeficientes de correlacion de Pearson para las variables proporcion
de los componentes de la biomasa y porcentaje de proteina cruda, fase de
resistencia a la sequia.

B. auleticus Variable Verde Senescencia Tallo RS*
' (%) (%) (%) (%)
Pearson -0,78 0,07 -0,22 0,80
PC (%)
p - valor < 0,0001 0,7341 0,3031 <0,0001
E arundinacea  Variable Verde Senescencia Tallo RS*
' (%) (%) (%) (%)
Pearson -0,78 0,44 -0,36 0,77
PC (%)
p - valor < 0,0001 0,0345 0,0900 < 0,0001
. Verde Senescencia Tallo RS*
A.l I i
ateralis Variable (%) (%) (%) (%)
Pearson -0,82 0,38 -0,32 0,86
PC (%)
p - valor < 0,0001 0,0758 0,1402 < 0,0001
. Verde Senescencia Tallo RS*
P. dil i
dilatatum Variable (%) (%) (%) (%)
Pearson -0,81 0,13 -0,89 0,92
PC (%)
p - valor < 0,0001 0,5570 <0,0001 <0,0001
) Verde Senescencia Tallo RS*
P. notatum Variable (%) (%) (%) (%)
Pearson -0,26 0,27 -0,34 0,33
PC (%)
p - valor 0,2305 0,2206 0,1088 0,1205

RS*: Restos secos

Se observé una correlaciéon alta y positiva entre el componente restos
secos y porcentaje de PC en B. auleticus, F. arundinacea, A. lateralis y P.
dilatatum, mientras que para P. notatum no hubo asociacion lineal para estas
variables. En contraposicion, el componente verde presento correlacion negativa
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con el porcentaje de PC en A. lateralis, B. auleticus, F. arundinacea y P. dilatatum
pero no se da en P. notatum.

El componente senescencia no se correlacioné con el porcentaje de PC,
excepto en F. arundinacea, que la asociacion fue positiva. EI aumento en el
componente tallo se asocié a una disminuciéon en el contenido de PC en P.
dilatatum, lo cual no se dio en las demas especies.

4.2 FASE Il: RESILIENCIA A LA SEQUIA

4.2.1 Producciéon de forraje total

Para la segunda fase del ensayo experimental, se presentan los
resultados de la produccién de forraje total. Se identific6 una interacciéon
significativa entre especie y nivel de agua en el suelo. Este resultado indica que
el efecto del nivel hidrico en el crecimiento de la biomasa fue dependiente de
cada especie. Dicha interaccion es significativa sélo por diferencias de
magnitudes en la respuesta de las especies frente a la disminucion del contenido
de agua en el suelo.

A continuacién, se presentan los resultados de produccion de biomasa
total en un multigrafico (Figura 11), con los respectivos errores experimentales y
diferencias significativas del Test de Tukey.
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Figura 11. Produccion de forraje total para las especies C3, (1) corresponde a
Bromus auleticus y (2) a Festuca arundinacea, y para las especies C4, (3)
corresponde a Andropogon lateralis, (4) a Paspalum dilatatum y (5) Paspalum
notatum, fase de resiliencia a la sequia.
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Las letras mayusculas indican diferencias estadisticas entre los distintos
niveles de agua disponible, mientras que las letras minusculas representan las
diferencias estadisticas entre las 5 especies evaluadas para un mismo nivel de
agua en el suelo.

Al analizar el comportamiento de las especies para cada nivel de agua
disponible se observo que para el mas limitante (5% AD), la especie que se
destacO en produccion de biomasa fue P. notatum. Las demas tuvieron una
produccion similar entre si e inferior a esta. En el segundo nivel (10% AD), la
mayor produccion nuevamente la obtuvo P. notatum mientras que A. lateralis y
P. dilatatum no presentaron diferencias estadisticas con ninguna especie y las
C3 tuvieron menores valores en biomasa total respecto a P. notatum.

En 30% AD se observé una respuesta similar en todas las especies. En
50% y 70% AD las especies C4 obtuvieron menor produccion con respecto a F.
arundinacea. En el nivel de mayor 90% AD, P. notatum fue la Unica especie que
produjo menos que las invernales.

Con respecto a los patrones de respuesta de cada especie en diferentes
tratamientos hidricos, en B. auleticus se observaron dos grupos: uno en 5% AD
y 10% AD con una produccion inferior, y luego a partir de 30% AD, que dejo de
estar limitada la produccion por el estrés hidrico sufrido en la primera fase. El
descenso productivo entre estos dos grupos fue cercano al 100%. La respuesta
en F. arundinacea es similar a B. auleticus, en la cual la produccion promedio en
los niveles de 5y 10% AD también fue casi 100% inferior a la del promedio de
los niveles 30 al 90% AD.

En A. lateralis los resultados mas elevados se encontraron a partir de
30% AD, sin presentar diferencias a partir de este nivel. En 10% AD la produccion
fue un 50% inferior, mientras que en el nivel de 5% AD la diferencia tendi6 a
100%. En la especie P. dilatatum se diferenciaron los resultados obtenidos en 5%
AD con medias menores respecto a los tratamientos de 30 a 70% AD, mientras
gue en P. notatum, se obtuvieron resultados similares en todos los niveles de
agua.
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4.2.2 Produccién de forraje verde

Se detectd una interaccion significativa entre la produccion de biomasa
verde y el nivel de agua en el suelo, la cual indica que la respuesta a los distintos
niveles hidricos es dependiente de la especie en estudio. Dicha interaccion es
significativa sélo por diferencias de magnitudes en la respuesta de las especies
frente a la disminucion del contenido de agua en el suelo. A continuacion, se
presenta un multigréfico (Figura 12), con su error experimental y los resultados
del Test Tukey.
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Figura 12. Produccion de biomasa verde para las especies C3, (1) Bromus
auleticus y (2) Festuca arundinacea, y para las especies C4, (3) Andropogon
lateralis, (4) Paspalum dilatatum y (5) Paspalum notatum, fase de resiliencia a la

sequia.
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Las letras mayusculas indican diferencias estadisticas entre los distintos
niveles de agua disponible, mientras que las letras mindsculas representan las
diferencias estadisticas entre las 5 especies evaluadas para un mismo nivel de
agua en el suelo

En el caso del nivel hidrico mas restrictivo sufrido en la fase anterior (5%
AD), se observo que P. notatum fue la especie con mayor produccion de biomasa
verde en la segunda fase, frente a las demas que obtuvieron una produccion
proxima a 0. En el siguiente nivel (10% AD), nuevamente P. notatum fue la de
mayor produccion de forraje verde, pero se diferencié estadisticamente
Unicamente de las especies invernales. En 30% AD, la especie con menor
produccion de forraje verde fue P. dilatatum que se diferencioé de las especies
invernales y de A. lateralis. En 50% AD la peor produccién de forraje verde
también fue observada en P. dilatatum, que fue diferente de las C3 y de A.
lateralis; P. notatum no se diferencié de A. lateralis y fue menor que F.
arundinacea y B. auleticus.

En los niveles mayores 70 y 90% AD, las mejores producciones fueron
los obtenidos por B. auleticus, F. arundinacea y A. lateralis.

Con respecto al patron de respuesta para cada especie, en B. auleticus
se observaron dos grupos de respuesta: la menor respuestaen 5a 10% AD y la
mayor a partir de 30% AD. En F. arundinacea sucedi6 un patron similar: en 5y
10% AD las plantas no se recuperaron ya que practicamente no tuvieron
produccion y a partir de 30% AD ya no estuvo limitada la respuesta por el agua
disponible anteriormente. A. lateralis tuvo un patrén de respuesta escalonado,
con un minimo valor en 5% AD, en 10% AD se registr6 un valor intermedio que
sé6lo se diferencié con el de 90% AD, y a partir de 30% AD el agua no limité la
produccion posterior. La respuesta de P. dilatatum fue similar en cuanto al patrén,
pero con menores valores. En cambio, en P. notatum no se encontré respuesta
al nivel de AD utilizado en la fase anterior.

4.2.3 Proporcién de forraje verde respecto al total producido

Se observd una interaccion significativa entre la proporcion de forraje
verde y el nivel de agua en el suelo. Dicha interaccién es significativa sélo por
diferencias de magnitudes en la respuesta de las especies frente a la disminucién
del contenido de agua en el suelo. A continuacion, se muestra un multigrafico
(Figura 13) con los respectivos errores estadisticos y resultados del Test Tukey.
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Figura 13. Proporcion de forraje verde (%) para las especies C3, (1) corresponde
a Bromus auleticus y (2) a Festuca arundinacea, y para las especies C4, (3)
corresponde a Andropogon lateralis, (4) a Paspalum dilatatum y (5) a Paspalum
notatum, fase de resiliencia a la sequia.
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Las letras mayusculas indican diferencias estadisticas entre los distintos
niveles de agua disponible, mientras que las letras minusculas representan las
diferencias estadisticas entre las 5 especies evaluadas para un mismo nivel de
agua en el suelo.

Para la proporcion de biomasa verde respecto al total se diferenciaron
tres patrones de respuesta. En primer lugar, A. lateralis y P. notatum no
presentaron diferencias ante variaciones en el nivel hidrico. En segundo lugar, F.
arundinacea y P. dilatatum tuvieron una disminucién de la proporciéon de verde
en la fase Il conforme aumento el estrés hidrico durante la fase | hasta contenidos
del 10% AD, y luego no hubo diferencias significativas. En tercer lugar, B.
auleticus, presentd una proporcion mas alta de biomasa verde a niveles de 5y
10% AD respecto a 30, 70 y 90% AD, pero no presento diferencias con el de 50%
AD.

En el tratamiento de 5% de AD, P. notatum presenté la menor proporcion
de biomasa verde, sin embargo, cuando el nivel aumenté a 10% AD, no se
diferencié estadisticamente de las demas. A contenidos superiores al 30% AD,
P. dilatatum es quien posee menor proporcién de verde.

4.2.4 Proteina cruda

42.4.1 Proteina cruda en la biomasa

Se encontrd una interaccion significativa especie y nivel hidrico del suelo.
Dicha interaccion es significativa sélo por diferencias de magnitudes en la
respuesta de las especies frente a la disminucion del contenido de agua en el
suelo. En el siguiente multigrafico (Figura 14) se presentan los resultados de las
medias con sus correspondientes diferencias significativas. Aquellos
tratamientos que no presentan valores en los graficos se deben a que no se pudo
obtener muestra para realizar el correspondiente analisis.
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Figura 14. Proporcién de proteina cruda (%) en respuesta al nivel hidrico del
suelo para las especies C3, (1) corresponde a Bromus auleticus y (2) a Festuca

arundinacea, y para las especies C4, (3) corresponde a Andropogon lateralis, (4)
a Paspalum dilatatum y (5) a Paspalum notatum, fase de resiliencia a la sequia.

48



Las letras mayusculas indican diferencias estadisticas entre los distintos
niveles de agua disponible, mientras que las letras mindsculas representan las
diferencias estadisticas entre las 5 especies evaluadas para un mismo nivel de
agua en el suelo.

Dado el tamafio de muestra requerido para realizar las mediciones, solo
se pudo obtener los resultados de contenido de PC en respuesta al tratamiento
del 5% AD en A. lateralis y P. notatum. En este, no se presentaron diferencias
significativas entre ambas especies para la variable analizada. Por otro lado, en
F. arundinacea tampoco se pudo obtener el resultado en 10% AD. A este nivel,
B. auleticus tuvo mayor concentracién de PC que A. lateralis y P. dilatatum.

En el nivel 30% AD, B. auleticus mostré6 un mayor contenido de PC
respecto a A. lateralis y P. dilatatum. En tanto, F. arundinacea y P. notatum no
obtuvieron diferencias estadisticas con ninguna de las especies evaluadas. A
niveles del 50% AD la concentracion de PC fue mayor en B. auleticus, mientras
que en F. arundinacea y P. dilatatum la media fue superior a A. lateralis. No se
diferenci6 estadisticamente P. notatum de las demas C4 y de F. arundinacea.

En los niveles hidricos menos restrictivos (70 y 90% AD en el suelo), B.
auleticus obtuvo mayor contenido de PC que F. arundinacea, A. lateralis y P.
dilatatum. No obstante, en P. notatum también se observdé menor media en
comparacion con B. auleticus a contenidos de 70% AD, pero no se diferencié de
ninguna especie en 90% AD.

Tal como indica el modelo, el efecto nivel de AD en el suelo en el
contenido de PC no fue significativo, situacibn dada en las especies F.
arundinacea, P. dilatatum y P. notatum. Si lo fue para B. auleticus y A. lateralis,
gue obtuvieron un incremento del 65% y 57%, respectivamente, en los niveles de
mayor restriccion (10 y 5% AD).
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Cuadro 4. Coeficientes de correlacion de Pearson entre porcentaje de PC y
produccion de biomasa total y biomasa verde (g MS/maceta), fase de resiliencia
a la sequia.

Correlacion Biomasa total con PC (%) Biomasa verde con PC (%)
Especie Pearson p - valor Pearson p - valor
B. auleticus -0,56 0,0234 -0,55 0,0268
F. arundinacea -0,16 0,5688 -0,19 0,4881
A. lateralis -0,77 0,0001 -0,78 0,0001
P. dilatatum -0,49 0,0389 -0,28 0,2612
P. notatum -0,46 0,0232 -0,49 0,0148

Se observé una asociacion negativa entre la produccion de biomasa total
y la proporcién de PC para la fase de recuperacion en todas las especies menos
F. arundinacea (Cuadro 4), lo que indicé que, a mayor cantidad de biomasa, la
concentracion de PC en los tejidos fue menor. Lo mismo sucedio para el analisis
de correlacién entre el contenido de biomasa verde y la concentracion de PC,
gue fue negativa en todas las especies, salvo en F. arundinacea y P. dilatatum.
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4.2.4.2 Proteina cruda por componentes de la
biomasa

A continuacion se presentan las relaciones existentes conocidas a través del
coeficiente de correlacion de Pearson para los componentes de la biomasa y la
proteina cruda.

Cuadro 5. Coeficientes de correlacion de Pearson para las variables proporcion
de los componentes de la biomasa y porcentaje de proteina cruda, fase de
resiliencia a la sequia.

B. auleticus Variable Verde Tallo Restos secos
' (%) (%) (%)
Pearson 0,22 0,0 -0,17
PC (%)
p - valor 0,4054 >0,9999 0,5211
) i Verde Tallo Restos secos
F. arundinacea V I
undi ariable (%) (%) %)
Pearson -0,16 0,0 0,16
PC (%)
p - valor 0,5706 >0,9999 0,5706
. Verde Tallo Restos secos
A. lateral i
ateralis Variable %) (%) (%)
Pearson 0,13 -0,13 -0,10
PC (%)
p - valor 0,5946 0,5742 0,6816
. Verde Tallo Restos secos
P. dilatat i
ilatatum Variable (%) %) (%)
Pearson 0,45 -0,36 -0,23
PC (%)
p - valor 0,0603 0,1394 0,3520
i Verde Tallo Restos secos
P.
notatum Variable (%) (%) (%)
Pearson 0,19 -0,17 -0,17
PC (%)
p - valor 0,3801 0,4321 0,4273

Este analisis no permitié concluir ninguna asociacion entre el contenido
de PC y los distintos componentes de la biomasa para la fase de resiliencia
(Cuadro 5), ya que para todas las especies y en todas las correlaciones
realizadas los datos de p-valor obtenidos fueron mayores a «=0,05.
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4.3 SOBREVIVENCIA DE MACOLLOS

En el grafico a continuacion se presenta la sobrevivencia de los macollos para los
distintos niveles de agua disponible por especie.
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Figura 15. Mediana e intervalo de confianza (IC = 80%) para sobrevivencia de
macollos segun especie y nivel hidrico, al final del experimento (Fase de
resiliencia).

En la Figura 15 se observa que en B. auleticus el nivel critico en cuanto
a la sobrevivencia de macollos fue de 30% AD vy, tratamientos por encima de este
nivel lograron buenos porcentajes de sobrevivencia. F. arundinacea presento un
comportamiento similar, pero a diferencia de B. auleticus a niveles 10% AD la
sobrevivencia de macollos fue 0%.
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Dentro de las especies C4, A. lateralis presentdé un comportamiento
similar a las especies C3, donde el umbral hidrico para la sobrevivencia de
macollos también fue de 30% AD. El comportamiento en P. notatum fue diferente,
ya que la sobrevivencia estuvo en el entorno de 60%, independientemente del
nivel de restriccion hidrica durante la fase I. Por dltimo, en P. dilatatum el umbral
hidrico para la sobrevivencia de macollos fue de 10 % AD, si bien luego la
sobrevivencia nunca superé el 40% y fue la menor respecto a las demas
especies.

4.4 EVAPOTRANSPIRACION DIARIA

Tanto para las especies como para los tratamientos el modelo fue
significativo, y hay interaccion significativa entre la especie y el nivel hidrico del
suelo*tratamiento. La interaccion se explica en el siguiente cuadro (Cuadro 6).

Cuadro 6. Medias de evapotranspiracion diaria (mm/d) segun especie y nivel de
agua disponible, con sus correspondientes niveles de significancia y error
experimental.

Nivel de agua disponible (%)

Especie 5 10 30 50 70 90
1,86 1,94 3,99
B. auleticus +0,18 +0,18 +0,18
A A CD
1,9 1,86 4,32
F. arundinacea +0,18 +0,18 +0,18
A A CD
1,91 2,36 4,51
A. lateralis +0,18 +0,18 +0,18
A A CD
1,99 2,71 4,92
P. dilatatum +0,18 0,18 +0,18
A AB DEF
2,53 3,57 4,82
P. notatum +0,18 +0,18 +0,18
A BC DE

A nivel general, para todas las especies, la evapotranspiracion diaria (ET)
se increment6 a mayor contenido de AD en el suelo. A niveles del 5% AD la
variable no present6 diferencias significativas entre especies, mientras que a

53



contenidos del 10% AD, P. notatum presenté la mayor ET, diferenciandose de las
especies C3 y A. lateralis. Si bien en 30% AD ninguna especie presento
diferencias estadisticas, a niveles de 50% AD, B. auleticus presento la mayor ET.
En 70% AD, las especies C3 presentaron el mayor consumo de agua diario; entre
las especies C4, A. lateralis se diferencio de P. notatum con una mayor ET. En
el tratamiento hidrico menos restrictivo (90% AD), las especies C3 presentaron
mayor ET que las C4. P. notatum present6 el menor valor y F. arundinacea el
mayor.

4.5 CONSUMO DE AGUA POR UNIDAD PRODUCIDA DE FORRAJE

Para las fases de resistencia y resiliencia a la sequia la interaccion
especie*nivel hidrico no fue significativa estadisticamente. En fase de resistencia
tanto especies como nivel hidrico fueron variables significativas, mientras que en
la fase de resiliencia especie fue significativo y el nivel de agua disponible
present6 una tendencia significativa (p = 0,067). Los resultados del Test de Tukey
(Figura 16) permiten hacer una comparacion de una misma fase entre
tratamientos o especie, pero no entre las fases del experimento.
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Figura 16. Consumo de agua por unidad producida de forraje (I/kg MS) segun
tratamiento, fase de resistencia y resiliencia a la sequia.
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Las letras mayusculas indican diferencias estadisticas entre los distintos
niveles de agua disponible en el suelo para la fase de resistencia a la sequia
(Fase I), mientras que letras minasculas indican diferencias significativas para la
fase de resiliencia (Fase II).

Para la fase de resistencia a la sequia, el consumo de agua por kg de
forraje producido fue mayor en el nivel hidrico 10% AD respecto al 50, 70 y 90%
AD, siendo un 23% superior al promedio de estos. Mientras que, para la fase de
resiliencia la media para dicha variable a niveles hidricos de 5% AD fue un 17%
menor en comparacion con los de 10, 30, 50 y 90% AD.
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Figura 17. Consumo de agua por unidad producida de forraje (I’/kg MS) segun
especie, fase de resistencia y resiliencia a la sequia.

Las letras mayusculas indican diferencias estadisticas entre las 5
especies evaluadas para la fase de resistencia a la sequia (Fase 1), mientras que
letras minusculas indican diferencias significativas para la fase de resiliencia
(Fase Il).

El consumo de agua por unidad de forraje producido en la fase de
resistencia a la sequia tuvo 4 respuestas diferentes (Figura 17). EI mayor
consumo se observo en B. auleticus, el cual fue un 10% superior al de F.
arundinacea, un 44% al de A. lateralis y un 54% al promedio de los Paspalum.
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Para la fase de resiliencia se dieron 3 respuestas: la especie con mayor
consumo de agua por kg de forraje producido también fue B. auleticus, el cual
fue un 12% superior al de F. arundinacea y un 40% respecto al promedio de las
C4, donde estas tres no se diferenciaron entre si.
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5 DISCUSION

5.1 FASE |: RESISTENCIA A LA SEQUIA

5.1.1 Produccién de biomasa total

La primera hipotesis (I-a) que indicaba que todas las especies eran
sensibles al nivel de agua disponible en el suelo fue confirmada, ya que todas
tuvieron comprometida su produccion en condiciones de agua disponible
limitante.

Las especies mas resistentes al déficit hidrico fueron P. notatum y P.
dilatatum. F. arundinacea y A. lateralis tuvieron un comportamiento muy similar
tanto en patron de respuesta al agua como en produccion, lo cual no era de
esperarse dado que tienen diferentes mecanismos fotosintéticos, y sus ciclos
productivos. Estas especies no lograron regular el estrés hidrico y adaptarse al
mismo. En una situacion intermedia de tolerancia se encuentra B. auleticus, que
si bien, tuvo una produccion inferior respecto a las demas especies en todos los
contenidos de agua, logré una produccion mas estable que estas dos anteriores.
Por tanto, la mayoria de las especies nativas presentaron buena produccion y se
comportaron de forma mas estable en un amplio rango de condiciones
ambientales, mientras que la especie introducida, que en condiciones éptimas
puede superarlas en produccién y calidad, se vio mas perjudicada en condiciones
adversas. Esto puede explicarse dado que estas fueron domesticadas en zonas
muy diferentes en cuanto a suelos, topografia, clima, etc. Si bien, las especies
que se utilizan en este pais como forrajeras tienen un comportamiento aceptable,
suelen tener menos tolerancia a las condiciones climaticas (Carambula, 2000).

En cuanto a las especies invernales, F. arundinacea logré6 mayor
produccion en condiciones 6ptimas de agua disponible. Esta especie fue mas
sensible al agua que a las temperaturas, tal como habia expresado Carambula
(2000). B. auleticus fue mas estable en términos productivos. Esta especie se
destaca por encima de otras invernales perennes debido a la gran capacidad de
coexistir en comunidad con estivales nativas (Millot, 1999). Este autor realizé
estudios que determinaron que B. auleticus es la especie que mejor sobrevive al
estrés hidrico de todas las especies pertenecientes a la tribu Festucaceae (la cual
también integra F. arundinacea) gracias a su estrategia de tolerancia al estrés.
Millot (1999) también determind que era la especie con mayor produccion en
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verano, pero esto no se observo en este ensayo ya que en ninguln caso supero
en términos productivos a F. arundinacea. La mejor resistencia de B. auleticus
puede deberse a la morfofisiologia de la planta, dado que produce gran biomasa
radicular, extensa y profunda, con macollamiento extravaginal formando rizomas
cortos subterraneos, por lo cual varios puntos de crecimiento quedan debajo del
suelo y generan que tenga gran tolerancia a la intensidad de luz (Millot, 1999).

La gran resistencia de P. notatum a la sequia puede estar explicada
porque presenta cera en las laminas de las hojas, lo que ayuda a una menor
pérdida de agua, y a que tiene una gran estructura de rizomas estoloniformes con
grandes reservas de nutrientes. En cambio, la resistencia de P. dilatatum puede
deberse a su sistema radicular extenso fuerte y profundo que permite explorar
mas el suelo en busqueda de agua disponible (Pizarro, 2000).

P. notatum presenta una tendencia (aunque no significativa) de descenso
en niveles de agua disponible por encima del 6ptimo (50%), lo que lleva a pensar
gue es una especie que puede sufrir estrés en condiciones de exceso de
humedad (Carambula y Terra, 2000). Otra causa que pudo ocasionar esta
tendencia es el efecto sombreado, ya que este suele afectar mucho a esta
especie, y en condiciones de mucha produccion de biomasa, las hojas que se
encuentran mas abajo en el tapiz no reciben la luz adecuada y por lo tanto
mueren. Si la tasa de senescencia es mayor a la tasa de crecimiento y reposicién
de hojas, la produccion de forraje va a disminuir (Berreta, 1997). Este
comportamiento no se observé en P. dilatatum debido al porte cespitoso de esta
especie.

En un experimento realizado en P. dilatatum por Loreti et al. (1994), en
condiciones controladas en un invernaculo, donde se sometio a las plantas a dos
niveles hidricos: plantas inundadas (mantenimiento de una pelicula de agua de
1,5-2 cm sobre la superficie del sustrato) vs. tratamientos no inundados (se
mantuvo constantemente en capacidad de campo); no se encontré efecto
significativo de la inundacion sobre la produccion de biomasa, coincidiendo los
resultados como los del presente trabajo. Otro estudio realizado por Ruiz et al.
(2021), que media la tolerancia a la sequia de P. notatum en condiciones de
defoliacion, durante verano con 2 tratamientos (riego a CC cada 2 dias vs cada
7 dias), se determin6 una caida del 15% de la produccion. Si bien el descenso
productivo es muy inferior al de este trabajo (que fue de 50%), es coherente ya
gue no se estudié en condiciones de estrés tan severas. También analizaron la
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biomasa de rizomas, que es la estructura que aporta reservas, y observaron un
descenso del 10% en el tratamiento mas limitante. Esta variable no fue analizada,
pero es de esperarse que el descenso sea considerablemente mayor en los
tratamientos que sufrieron mas estrés.

5.1.2 Produccion de biomasa verde

La produccién de biomasa verde es de gran importancia ya que esta
asociada a una mayor calidad nutricional del forraje. La disponibilidad de hojas
verdes en la biomasa y la relacion verde/seco influyen no solo en el consumo de
forraje, sino que también en el tiempo de pastoreo y por tanto en la produccion
animal (lacopini, 2009).

Si se observan los resultados en la biomasa producida del componente
verde (hojas), se determina que P. notatum fue la especie con mayor produccion
en los niveles mas restrictivos de agua, al igual que sucedié con la biomasa total.
Esta especie logra producir cantidad considerable de forraje y mantener la
calidad en condiciones de agua muy limitantes, lo que le otorga un rol destacado
en sistemas productivos, sobre todo en la estacion estival, donde ocurren las
sequias mas severas.

Las especies C3 invernales no lograron producir forraje verde en las
condiciones expuestas de maximo estrés (5-10% de agua disponible), por lo cual,
la produccién de biomasa cosechada fue de forraje en estado de senescenciay,
por tanto, con peor calidad y digestibilidad. Por su parte, las especies A. lateralis
y P. dilatatum en estas situaciones de estrés no se diferenciaron de ninguna de
las anteriores especies, lo que significa que pueden presentar un comportamiento
de buena produccién como la observada en P. notatum, a una produccion nula
como la observada en las especies C3. En situaciones sin déficit hidrico (AD igual
o0 mayor a 70%) se destaco la especie A. lateralis por la gran cantidad de forraje
verde que presento.

Para cada especie el 6ptimo para produccion de biomasa total y biomasa
verde coincidieron en el mismo nivel hidrico. Sin embargo, estas variables
tuvieron comportamiento diferente en el nivel de mayor restriccion hidrica, ya que
la biomasa verde fue nula en todas las especies, mientras que, si hubo forraje
total, constituido completamente por material muerto.
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5.1.3 Proporcién de biomasa verde

Las diferencias entre especies en cuanto a la proporcion de biomasa
verde se dan a partir de 30% AD, donde las C3 obtuvieron mayor proporcion de
forraje verde que las estivales. A niveles por encima del 50% de agua en el suelo,
las C3 y A. lateralis presentaron mayor proporcion de verde que las del género
Paspalum. Esto es una ventaja para las especies C3 dado que el forraje verde
presenta una mejor calidad nutritiva por tener méas contenido celular al
encontrarse en activo crecimiento (Lyons et al., 1996). Esto se asocia a un mayor
tamafo de bocado y, por tanto, mejor desempeiio animal (Chacon y Stobbs,
1976). Pese a que P. dilatatum y P. notatum presentan menor proporcion de
verde aun sin limitantes hidricas, poseen mayor estabilidad en la proporcion de
forraje verde bajo cualquier nivel de agua disponible en el suelo.

Tanto en las especies C3 como en A. lateralis, el maximo de proporcion
de forraje verde se encontro en el 30% de agua disponible en el suelo, mientras
qgue, para biomasa total y biomasa verde, los valores maximos estuvieron en
niveles de 50% AD o mayores. Esto indica que estan operando los mecanismos
de respuesta a la sequia por parte de las plantas (cierre estomatico, ajuste del
tamafio celular a la pérdida de turgencia, entre otros), pero a niveles inferiores de
30% AD estos se hacen insostenibles, dando lugar a la fase de agotamiento al
estrés hidrico y muerte de las mismas.

5.1.4 PC en la biomasa y por componentes

La hipdtesis Il se fundamenté en que al aumentar el estrés hidrico, el
contenido de PC disminuye por una reduccion en la capacidad de absorcion y
una menor disponibilidad de nutrientes en el suelo debido a la falta de humedad
(He y Dijkstra, 2014). A su vez, las deficiencias de agua y N pueden disminuir el
IAF maximo y la vida media foliar (VMF), afectando la intercepcion de radiacion
y eficiencia de conversion (Nabinger, 1996). Se reducen la clorofila y la rubisCO,
lo que reduce la tasa fotosintética y la concentracion de fotoasimilados en la
planta (Nabinger, 1996). Sin embargo, en este experimento, la concentracion de
N en la biomasa aument6 en las condiciones de mayor estrés hidrico (salvo en
P. notatum), por lo cual la hipétesis fue rechazada.

Como se pudo observar, las especies, sufrieron un descenso productivo
debido al estrés hidrico, pero presentaron el N mas concentrado en estas
condiciones. Esto puede explicarse por el efecto de dilucidon, que indica que la
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concentracion de PC y digestibilidad de la biomasa disminuye con el crecimiento
y desarrollo de las plantas (Lemaire y Belanger, 2019). P. notatum fue la Unica
especie en la cual no hubo efecto del nivel de agua en el contenido de PC.

Con respecto al porcentaje de PC segun la proporcion de componentes de
la biomasa, se esperaba que a mayor contenido de hojas verdes, el nivel de PC
aumentara por una mayor concentracion de componentes metabdlicos, y por
tanto, qua al aumentar el contenido de restos secos (menor relacion verde/seco)
el nivel de PC disminuyera. Sin embargo, si se observa el Cuadro 3 las relaciones
presentes fueron inversas. Esto evidencia una vez méas que el efecto de dilucion
es mayor al de los componentes metabdlicos, ya que el nitrdgeno que estas
plantas pudieron absorber queda menos concentrado por unidad de forraje.

Las plantas previo al experimento estaban en condiciones de agua no
limitante, por lo cual pudieron crecer, pero en cuanto el déficit hidrico comenzé a
operar, detuvieron el crecimiento y luego se secaron. El nitrdgeno que tenian
inicialmente qued6 acumulado en la biomasa muerta, no llegé a redistribuirse a
la planta y tampoco se dieron condiciones que promovieran la mineralizacion. Por
lo cual, si bien a mayor biomasa seca las plantas tienen mas PC, esta relacion
esconde el factor nivel hidrico, que afecta no solo el contenido de proteina, sino
que también el de la produccién de biomasa y la relacién entre los distintos
componentes. Por tanto, en otras condiciones experimentales estas relaciones
pueden ser diferentes, tal como fue el caso del estudio realizado por Nufiez et al.
(2022), con niveles de nitrégeno mas restrictivo y en condiciones a campo, donde
se observo que el aumento del déficit hidrico disminuyé los niveles de proteina
en planta.

Otro factor que pudo acompanfar al efecto de dilucion es que las plantas
en situaciones de déficit hidrico suelen producir mas biomasa radicular en
detrimento de la biomasa aérea, para lograr obtener mas agua y por tanto, puede
mejorar la absorcién de nutrientes de forma relativa (Sanchez Diaz y Aguirreolea,
2008a).

P. notatum en los niveles mas altos de agua disponible (70 y 90%) tuvo
mayor contenido de PC que las demas especies estivales. Esta especie es
reconocida por su alto valor nutritivo, buen contenido de N y elevada relacion
hoja/tallo (Juarez y Bolafios, 2007). Un estudio realizado por estos autores, que
tenia como objetivo determinar los coeficientes de dilucion de diversas especies
tropicales, comprob0d que esta especie fue una de las que presentd menor
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reduccion en el contenido de PC con el incremento de la produccion de biomasa.
Esto tiene una gran importancia ya que especies que presentan menor dilucion
logran tener una calidad aceptable a mayor volumen y desarrollo del forraje. Este
comportamiento diferente a las demas especies puede estar explicado por la
presencia de rizoma, que puede actuar como fuente o fosa de nutrientes segun
la situacion.

El nivel de PC fue mayor en las especies de metabolismo C3 en todos
los niveles hidricos, esto puede explicarse porque poseen menos pared celular,
mas proporcion de tejidos rapidamente digestibles con mayor concentracion de
N que las especies C4, debido a factores intrinsecos de sus metabolismos
fotosintéticos (lacopini, 2009). Generalmente las especies C4 tienen en sus hojas
menor proporcién de mesofilo con menor concentracién de N (Marichal et al.,
2007). Las especies C3, junto a A. lateralis, fueron las que presentaron mejores
valores de proporcion de forraje verde en los niveles que se dio la mayor
produccion de forraje total, es decir que lograron mantener elevada la relacion
hoja/tallo pese al mayor incremento y desarrollo de la biomasa. Esto explica los
mayores valores en proteina en los niveles altos de agua disponible (aunque no
se observo en A. lateralis), debido a que en las hojas es donde se encuentra el
mayor contenido de proteina (Gates et al., 2001).

5.2 FASE Il: RESILIENCIA A LA SEQUIA

5.2.1 Produccién de biomasa total

Para la mejor comprension de la severidad del déficit hidrico, se realizo
la fase de rehidratacion, con el objetivo de cuantificar los dafios en la produccién
luego de una sequia. Por tanto, se debe relacionar la produccién obtenida en la
primera fase en cada nivel hidrico con la produccién después del periodo de
rehidratacién. Siguiendo esto, se pudo observar que las especies que mejor
toleraron el estrés y que lograron una produccion mas estable, son las que
obtuvieron una mejor recuperacién posterior al déficit hidrico; es decir, que
lograron mayor produccion en los niveles mas restrictivos de agua disponible
durante el evento estresante, pero también se recuperaron y reiniciaron su
crecimiento antes. Por lo tanto, se confirma la hipétesis planteada I-b, que
mencionaba que las especies mas resistentes al estrés hidrico son las que tienen
mayor capacidad de recuperarse luego del mismo.
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La especie que presentd mayor estabilidad en todos los niveles fue P.
notatum, y es la Unica especie que logré producir y recuperarse completamente
después de haber sufrido un estrés severo (nivel hidrico de 5% de agua
disponible). Es decir que las plantas de esta especie podran haber sufrido
cambios como reduccioén de la superficie foliar, ajustes osmoticos, disminucién
de la relacién biomasa aérea/radicular, y aumento de tejidos mas rigidos (Vila,
2011) que contribuirdn a su sobrevivencia y recuperacion. Para las demas
especies, en los niveles de 5y de 10% de agua disponible, donde el estrés hidrico
fue severo, la produccion estuvo comprometida luego de la rehidratacion, por lo
cual se puede afirmar que los dafios fueron permanentes. De todas formas, las
especies C4 tuvieron un mejor comportamiento (aunque estadisticamente no fue
significativo) que las C3 en el nivel de 10% de agua disponible en el suelo.

En las situaciones en las que el estrés fue menor, o inexistente (por
encima del 50% de agua en el suelo), las especies invernales lograron una
produccion superior a todas las especies estivales, contrariamente a lo sucedido
en la primera fase. Esto probablemente sea explicado por las condiciones
climéticas en las cuales se desarroll6 unay otra fase, ya que las temperaturas de
la segunda fase (19°C temperatura del aire promedio segin GRAS), son mas
favorables que las de la primera (23,5°C temperatura del aire promedio segun
GRAS) para especies invernales. En esta fase B. auleticus logré producciones
muy similares a F. arundinacea.

Un estudio realizado por Ruiz et al. (2021), demostré que plantas no
defoliadas (como es el caso de este experimento), sufren una reduccion en la
biomasa radicular al exponerse a un estrés hidrico. Si esta reduccion es
importante, puede ocasionar dificultades para el rebrote en las nuevas
condiciones de rehidratacion, lo que puede explicar en parte el porqué de los
dafios permanentes en las situaciones mas limitantes. Las plantas que no
lograron recuperarse debieron alcanzar el punto de marchitez permanente en la
primera fase, y por debajo de este nivel, las raices se encuentran imposibilitadas
para extraer agua del suelo, por lo cual no logran recuperar la turgencia al ser
rehidratadas (Carambula y Terra, 2000).

En F. arundinacea, se percibio una disminucion de la biomasa a partir de
70% de agua disponible en el suelo en la primera fase y en B. auleticus a partir
del 50%, pero el estrés sufrido no ocasiond dafios permanentes en la planta y por
tanto pudieron recuperarse completamente hasta el nivel de 30% de agua
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disponible en el suelo. Sin embargo, por debajo de este nivel, el efecto del déficit
fue irreversible. En las especies C4, el estrés en A. lateralis se dio a partir del
70% de agua disponible en el suelo, pero los dafios ocasionados se pudieron
revertir completamente hasta el nivel de 30%. En P. dilatatum la produccion
comenz6 a ser limitada a partir de 30% de disponibilidad de agua y por debajo
de este nivel ya los dafios fueron permanentes en la fase de resiliencia. En el
caso de P. notatum los diferentes niveles de estrés hidrico generados en este
experimento fueron capaces de ser revertidos y lograr producciones similares a
las obtenidas sin estrés. Por tanto, se puede concluir que, todas las especies
salvo P. notatum, tienen un umbral similar de dafio permanente en el entorno del
30% de agua disponible. P. notatum es, por tanto, la especie que demostré mejor
capacidad de resiliencia. Esta estabilidad le confiere gran importancia en los
sistemas productivos, ya que frente a condiciones climéaticas donde otras
especies tienen comportamiento muy erratico, esta se mantiene con produccién
y calidad aceptable (Cardmbula y Terra, 2000) y ser& la especie que reinicie
rapidamente la resiliencia post-sequias.

5.2.2 Producciéon de biomasa verde y su proporcion respecto
al total

La produccioén de biomasa verde lograda en la fase de rehidratacién tiene
una respuesta similar a la produccién total en todas las especies. Si se compara
con la produccion de biomasa verde durante el estrés hidrico, se observa que en
el nivel de 30% de agua disponible en el suelo, donde la produccién habia
descendido en todas las especies, las plantas lograron recuperarse y obtener
niveles productivos iguales a los obtenidos en los niveles que no sufrieron estrés.
En la primera fase, A. lateralis fue la especie con mayor produccion de biomasa
verde en situaciones no limitantes de agua, diferenciandose Unicamente de las
demas especies C4. En la segunda fase, A. lateralis presenté menos produccion
de forraje verde que las C3, pero si fue la especie C4 que obtuvo mayores valores
de produccion de forraje verde.

La recuperacion de las plantas se dio en las situaciones donde hubo
produccion de biomasa verde, ya que esta es fotosintéticamente activa, y al no
alcanzar la fase de agotamiento, fueron capaces de recuperarse parcial o
totalmente. A su vez, las hojas jovenes, producidas con el rebrote por la
rehidrataciéon, son mas activas fotosintéticamente que las hojas mas viejas
(Rodriguez et al., 2015).
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P. notatum, al igual que sucedio con la produccién de biomasa total, logré
una produccion estable de forraje verde en todos los niveles hidricos. Con esto
se puede afirmar que los diferentes niveles de estrés hidrico a los que fue
sometida esta especie no ocasionaron dafios irreversibles y logré mantener un
valor nutricional del forraje incluso luego de estar sometida a las condiciones mas
severas, lo que nuevamente confirma que es la especie que tiene mayor
capacidad de resiliencia.

Con respecto a la proporcion de tejido verde en relacion a la biomasa
total, en las especies C3y en A. lateralis la proporcion fue cercana a 100% para
todos los tratamientos, lo que demuestra que esta variable por si sola no es un
indicador de productividad, ya que ese 100%, en los tratamientos mas limitantes
de agua, fue calculado en base a niveles productivos de biomasa (total y verde)
infimos. La proporcion de tejido verde, es decir la relacion verde/seco, no es
afectada irreversiblemente por el déficit hidrico, y la posterior rehidratacién es
capaz de promover y aumentar la relacion. Esto es explicado debido a que la
disponibilidad de agua promueve el rebrote de las plantas y todo el tejido nuevo
generado es verde. Las plantas que estuvieron menos afectadas por el nivel de
agua disponible de la primera fase son las que lograron mayor cantidad de hojas
fotosintéticamente activas y por lo tanto, son las que lograron mayor acumulacion
de reservas. Estas sustancias son usadas al rehidratarse para rebrotar, pero al
ser utilizadas, disminuyen considerablemente (Carambula y Terra, 2000), por lo
cual guedan mas susceptibles a un nuevo déficit hidrico en el corto plazo.

5.2.3 PC en la biomasa y por componentes

Luego de un estrés hidrico, si se rehidrata el suelo, puede haber mayor
mineralizacion, atribuida a la liberacion del N acumulado en la biomasa muerta
durante el periodo de sequia (Austin et al. 2004, Borken y Matzner 2009),
pudiendo compensar total o parcialmente, la mineralizacién reducida durante el
estrés hidrico (Borken y Matzner, 2009). En general, los efectos negativos
producidos por la sequia en la actividad de los microorganismos del suelo y en la
absorcion de nutrientes por parte de las plantas aumentan a mayor estrés, pero
pueden ser revertidos 0 compensados en parte con eventos de rehidratacion
siguientes debido a que un rapido aumento del potencial hidrico provoca un
choque osmatico microbiano que puede conllevar a lisis de células y por tanto
liberacion de solutos intracelulares y mayor descomposicion de la biomasa
muerta (Van Gestel et al. 1993, Borken y Matzner 2009, He y Dijkstra 2014). Por
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lo tanto, se esperaba que hubiera mas contenido de N en las situaciones de
mayor estrés hidrico, pero esto solo se observé en B. auleticus y A. lateralis. Una
explicacion de por qué no se observo en otras especies puede ser porque en los
niveles méas bajos de agua disponible no se obtuvo la suficiente biomasa como
para determinar el nivel de proteina. En cambio, se observa una relacion lineal
negativa entre la biomasa total y la PC, asi como para la biomasa verde y PC, es
decir que, a mayores valores de biomasa, el contenido de PC disminuye. Cabe
destacar, que esto no fue significativo para P. notatum. Sin embargo, esto no
indica que no haya otro tipo de asociacion entre las variables. Tal como indican
Frigerio et al. (2016), la disminucién del contenido de N puede ser exponencial
ante incrementos en la biomasa, presentando cada especie una curva particular
en base a sus caracteristicas morfolégicas.

En B. auleticus y A. lateralis, en los niveles inferiores que hubo produccion
suficiente para medir la proteina cruda (5 y 10% de agua disponible en el suelo,
respectivamente), se observé mayor contenido de PC que en los demas niveles.
En las especies restantes el nivel de PC se mantuvo constante para todos los
tratamientos evaluados. Se concluye, por lo tanto, que en la fase de recuperacion,
el nivel hidrico no condicioné la absorcion de N, como si sucede en la fase de
sequia.

B. auleticus fue la especie con mayor contenido de proteina cruda para
todos los tratamientos. Esto se esperaba ya que, como mencion6 Olmos (1993),
esta especie tiene un valor nutricional entre 70 y 100% superiores a especies
perennes estivales de campo natural y entre 30 y 50% superiores a las perennes
invernales estudiadas en sus ensayos.

Considerando las dos fases, se puede determinar que la especie mas
estable en cuanto al contenido de PC es P. notatum, ya que no varié en ninguna
de las dos fases ni tratamiento.

En el siguiente cuadro (Cuadro 7) se puede observar los valores
promedio de composicion de la biomasa para la fase Il.
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Cuadro 7. Proporcion promedio de biomasa verde, tallos verdes y restos secos
segun especie, fase resiliencia a la sequia.

Biomasa Biomasa Biomasa
Especie verde tallo verde restos secos
(%) (%) (%)
B. auleticus 96,0 0,0 4,0
F. arundinacea 96,0 0,0 4,0
A. lateralis 96,4 0,1 3,5
P. dilatatum 64,5 23,5 12,0
P. notatum 81,2 8,8 10,0

Al pasar la planta de estado vegetativo a reproductivo, el contenido de
tallos aumenta y por tanto, aumentan los carbohidratos estructurales, lignina,
celulosa, hemicelulosa y disminuye el nitrdgeno proteico (Garcia, 2003). En este
caso no se observo relacion entre la biomasa de tallos con el contenido de PC
(ver Cuadro 5y 7) debido a que la biomasa presente de tallos fue muy baja o
nula. Es de suponer, que si se hubiera obtenido mas biomasa de tallos se
determinaria una asociacion negativa, ya que los tallos presentan tejidos con
menor contenido de N que las hojas (Boschini y Amador, 2000). Lo mismo sucede
con los restos secos, por lo cual si las muestras fueran mayores seria de esperar
una relaciéon negativa, debido a que las hojas senescentes movilizan sus
nutrientes hacia estructuras como rizomas, estolones, meristemos y raices para
continuar con el crecimiento vegetativo, por lo cual baja la concentracién de PC
en el material muerto (Sarath et al. 2014, Sade et al. 2017). En cambio, si hay
suficiente material verde, pero el analisis tampoco pudo determinar linealidad
entre las dos variables. Por tanto, el efecto de dilucion que fue tan claro en la fase
I, en la fase Il no se pudo determinar.

Segun Minson (1981), el contenido de PC promedio para las especies C3
es 11,7%y para las especies C4 9,2%. Los contenidos de PC promedio obtenidos
en este experimento fueron superiores a los citados anteriormente. Para las
especies C3 fue de 13,8% PC (16,2% PC para B. auleticus y 11,6% para F.
arundinacea) y para las C4 fue de 10,7% (10,3% en A. lateralis, 9,9% en P.
dilatatum y 12,0% en P. notatum). Se mantuvo la superioridad en cuanto al
contenido de proteina de las especies C3 respecto las C4, destacandose la
especie nativa C3 por su alto nivel.
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5.3 SOBREVIVENCIA DE MACOLLOS

La formacion de los macollos estuvo mas afectada por las condiciones
ambientales que por la tasa de aparicion de hojas. Si las condiciones inducen un
déficit de carbohidratos, estos se destinan a la formacion de hojas y no a la
formacion de macollos (Carambula, 2002), por lo cual el déficit hidrico puede
afectar considerablemente el macollaje. En este sentido, la hipotesis planteada
con respecto a la sobrevivencia de macollos (Hipétesis Ill) fue rechazada ya que
efectivamente ocurrié un nivel hidrico en el cual el nimero de macollos
descendio, lo que afectd la recuperacion de las plantas en la fase de resiliencia;
pero esto no se dio en P. notatum.

Cuadro 8. Nivel critico de agua disponible en el suelo para produccién de biomasa
y supervivencia de macollos segun especie.

Nivel critico de agua disponible para Nivel critico de

. produccion de biomasa (%) agua disponible

Especie . :

Fase de Fase de para sobrevivencia

resistencia resiliencia de macollos (%)
B. auleticus 50 30 30
F. arundinacea 70 30 30
A. lateralis 70 30 30
P. dilatatum 30 30 10
P. notatum 50 5 5

El nivel critico (NC) representa el contenido de agua disponible en el
suelo en el cual se da una caida significativa de la variable en cuestion. En este
sentido, en todas las especies, salvo en P. dilatatum, el NC de la produccion de
biomasa de la segunda fase coincide con el NC de la sobrevivencia de macollos
(Cuadro 8). Por lo cual, la disminucion de la produccion por debajo de este nivel,
en el cual la planta no se pudo recuperar en la etapa de rehidratacion, esta
explicada por la mortandad de los macollos, ya que el déficit hidrico severo
provoca una reduccién en la tasa de macollaje y senescencia de estos. En
cambio, la produccién que desciende entre el NC de la primera fase y de la
segunda, se explica por una disminucion del tamafio de los macollos, ya que el
déficit hidrico produce una reduccion en el numero de hojas vivas por macollo,
reduce la elongacion foliar que es el principal componente del tamafio de hojas,
incrementa la senescencia de hojas y reduce la vida media foliar (Colabelli et al.,
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1998). En P. dilatatum los macollos entre 10% y 30% de agua en el suelo
posiblemente difirieron en su tamafo, lo que explicaria los cambios productivos
de la primera fase. Se concluye entonces que la caida en la produccion de forma
permanente se debe a la disminucién en la poblacién de los macollos, y que en
todas las especies nativas en sequias severas (10% de agua disponible) hay una
cierta sobrevivencia de los mismos.

Si se analiza los niveles de sobrevivencia en los niveles en los cuales
esta no se vio afectada por el nivel hidrico se observa que hay tres grupos: las
especies C3 y A. lateralis tienen un nivel de sobrevivencia elevado, en un nivel
intermedio se encuentra P. notatum y por ultimo P. dilatatum con niveles de
sobrevivencia bastante inferiores. Esto puede deberse a la dindmica de la
poblacién de macollos que estad determinada en parte por factores genéticos,
dependientes de cada especie por la velocidad de macollaje, que depende del
namero de hojas y por la vida media foliar (Carambula, 2002).

Las condiciones extremas de déficit hidrico afectan a algunas especies
MAas que a otras, lo cual genera que la tasa de crecimiento relativo de hojas y el
namero de macollos disminuyera (Laterra, 1992). El déficit hidrico provoca una
disminucién en el macollaje, aumenta la senescencia de hojas, afecta la tasa de
elongacion y aparicion foliar. Las especies que pueden crecer en estas
condiciones, como P. notatum, presentan una estructura caracteristica: son mas
postradas, de baja estatura, con macollaje estable (Nabinger 1999, Couso et al.
2010).

En F. arundinacea, que fue la especie que estuvo mas condicionada por
déficits hidricos severos, Rodriguez et al. (2015) indican que estos pueden
generar elevada pérdida de macollos, al punto de comprometer la persistencia
de esta especie que se muestra mas susceptible frente a otras mas adaptadas,
como las nativas, que ganan espacio en pasturas y cultivos en estas condiciones.

5.4 EVAPOTRANSPIRACION DIARIA

La hipoétesis IV-a fue rechazada, ya que, si bien la evapotranspiracion se
incrementd ante aumentos en el contenido de agua disponible en el suelo, pero
no fue superior en las especies C3 independientemente del nivel de restriccién
hidrica. Las especies presentaron mayores diferencias entre ellas conforme
aumento el contenido de agua en el suelo.
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La evapotranspiracion es conformada por la evaporacion y
transpiracion, bajo las condiciones del ensayo cada unidad experimental
presentd una cobertura vegetal completa y viva en los niveles hidricos menos
restrictivos, por lo cual mas del 90% de la ET ocurrié como transpiracion (Allen et
al., 2006).

El menor consumo de agua diario en todas las especies bajo las
condiciones mas limitantes de agua disponible en el suelo es explicado por una
baja energia potencial de la misma, dado que esta es retenida con mayor fuerza
por las particulas del suelo; lo que conlleva a una menor extraccion de agua por
parte de las plantas (Allen et al., 2006).

Si bien en el contenido de agua disponible mas restrictivo (5%) ninguna
especie presento diferencias significativas; en el tratamiento siguiente (10% AD)
P. notatum presento la mayor ET, mientras que las demas especies mantuvieron
el consumo de agua respecto al nivel hidrico inferior. Bajo este nivel hidrico la
evaporacion se encuentra restringida debido a la gran retencion que posee el
agua por parte del suelo, por lo cual, la diferencia en esta especie se explica por
la transpiracion ya que la misma logra una mayor produccion de biomasa verde,
que es fotosintéticamente activa. Por otro lado, a contenidos hidricos intermedios
(50% AD), B. auleticus present6 la mayor evapotranspiracion y en el nivel de
mayor agua disponible (90% AD) la especie con mayor consumo de agua diario
fue F. arundinacea, seguida por B. auleticus, y dentro de las especies C4, que
presentaron menor ET, se diferencié P. notatum con un menor consumo de agua
diario. Estas diferencias entre especies en ajuste del consumo de agua a un
mismo contenido hidrico del suelo se deben a respuestas diferenciales en el
control estomatico, la posicion y el nUmero de los mismos; asi como la resistencia
por parte de la cuticula (Allen et al., 2006).

5.5 CONSUMO DE AGUA POR UNIDAD PRODUCIDA DE FORRAJE

En este experimento se estimd el consumo de agua por unidad de forraje
producido. En este sentido, las especies que consumen menos agua por unidad
de forraje son consideradas como las mas eficientes en el uso del agua, ya que
requieren menos volumen de agua para producir una unidad de biomasa
(Micucci, 2008).
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La hipétesis planteada con respecto al uso del agua (IV — b) fue aceptada,
ya que las especies C4 son mas eficientes en el uso del agua. Estas diferencias
entre especies fueron mayores en las condiciones de agua limitante y la eficiencia
aumento en condiciones de mayor agua disponible.

La transpiracion es el proceso que determina el mayor consumo de agua,
por lo cual, en condiciones de déficit hidrico, el agua se destinara
fundamentalmente a cumplir este proceso. Si el agua es insuficiente, y la
transpiracion es mayor a la absorcién, se produce un estrés en la planta que
afecta la divisiobn y expansion celular, por tanto, al crecimiento y desarrollo
(Cardmbula y Terra, 2000). Esto explica la menor eficiencia en el uso del agua
ante los niveles hidricos mas restrictivos. Sin embargo, se debe de tener presente
que, la transpiracion depende ademas de otras variables climaticas como:
radiacion, temperatura, y viento; manejo y condiciones ambientales y factores del
cultivo (Sawchik, 2012).

En las plantas, la produccion de biomasa y el gasto de agua por
transpiracion ocurren de forma simultanea, y la entrada de CO:2 y salida de agua
ocurren a través de la misma via: los estomas (Medrano et al., 2007). Las
especies C4 tienen alta capacidad fotosintética y mayor eficiencia en el uso del
agua en condiciones de alta temperatura y restriccion hidrica (Bernardis et al.
2017, Uliarte et al. 2014), tal como fue demostrado en este experimento. Esta
eficiencia esta relacionada con el tiempo de apertura, cierre y resistencia de los
estomas ya que las especies C4 debido a su metabolismo logran captar mas
cantidad de CO:2 por unidad de agua transpirada (Micucci, 2008).

En la fase | la especie con mayor consumo de agua por unidad producida
de forraje fue B. auleticus, seguida por F. arundinacea. Las especies C4 tuvieron
menor consumo, y de estas la que tuvo mayor fue A. lateralis. En la segunda
fase, de resiliencia, los resultados fueron similares, el mayor consumo lo presento
B. auleticus, luego F. arundinacea y las especies C4 fueron las que tuvieron
menor consumo, pero en esta fase no se diferenciaron entre si. Ademas, las
variaciones entre especies fueron menores y en todas disminuyo el consumo por
unidad producida, por lo cual, se determina que en la fase de resiliencia aumenté
la eficiencia en el uso de agua.

Sanchez-Diaz y Aguirreolea (2008a) sefialan que, en general, la
eficiencia en la ET de las especies C4 es el doble de las especies C3. Los
resultados de este trabajo son coherentes con lo mencionado por los autores ya
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gue esta variable en B. auleticus es un 44% superior al de A. lateralis y un 54%
al promedio de las demas especies C4, para la fase de resistencia a la sequia.
Mientras que para la fase de resiliencia fue un 40% superior al promedio de todas
las especies C4.

El consumo de agua para todas las especies fue mayor en los niveles
mas restrictivos en la primera fase. En cambio, en la segunda, solo se diferencio
el nivel de 5% de AD con los demas, siendo este tratamiento el que presento
menor consumo de agua.

Segun Carambula y Terra (2000), las especies nativas por selecciéon
natural han evolucionado en las condiciones ambientales de Uruguay,
permitiendo que desarrollen un balance éptimo entre la produccion de materia
secay la utilizacion de agua. Esto se pudo observar en las especies C4, pero no
sucedi6 en B. auleticus, que tuvo un peor balance entre uso de agua y produccion
gue F. arundinacea. Si bien F. arundinacea tuvo mayor ET que B. auleticus a
contenidos de AD del 90% (Cuadro 6), si se comparan las pérdidas de agua con
respecto a la produccién lograda (Figura 17), es menos eficiente esta ultima. B.
auleticus presenta una estrategia mas conservadora frente al estrés hidrico, ya
que limita su produccion para conservar el agua y tener mayor resistencia, por lo
cual en el balance resulta menos eficiente.

Estas especies invernales, sobre todo en la fase |, estuvieron expuestas
a temperaturas de 30°C en promedio, la cual segun Labarthe y Pelta (2009) se
encuentra en el limite mayor del 6éptimo (entre 15 y 30°C), siendo esto una gran
desventaja frente a las C4 (cuyo 6ptimo es 30-45°C). En la fase Il, se minimizan
las diferencias por las mejoras en las condiciones ambientales: mayor nivel de
agua disponible y temperaturas mas bajas, acorde a los requerimientos de las
especies invernales.

En la fase de resiliencia, las plantas que fueron mas eficientes en el uso
del agua fueron las que sufrieron estrés mas severo en la primera etapa (5% AD),
pero si se observa la produccion de biomasa total se aprecia que la Unica especie
gue produjo forraje en este nivel fue P. notatum, por lo cual es la Unica especie
gue transpird. Esta especie, como se expreso anteriormente, es una C4 estival
nativa, o que le confiere gran eficiencia en el uso de agua frente a otras, pudiendo
ser el factor que esté incidiendo en determinar el menor consumo en ese
tratamiento. A su vez, esta especie podria presentar algun ajuste metabdlico que
aumente la eficiencia al producir los primeros rebrotes con la rehidratacion.
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6 CONCLUSIONES

Las especies que presentaron mayor produccion de forraje en
condiciones de sequia fueron P. dilatatum y P. notatum; B. auleticus tuvo un
comportamiento intermedio, y las menos resistentes fueron F. arundinacea y A.
lateralis.

P. notatum obtuvo mayor produccion de biomasa verde en las
condiciones mas restrictivas de agua disponible en el suelo. Junto a P. dilatatum
poseen mayor estabilidad en la proporcién de forraje verde ante la variacion de
disponibilidad hidrica.

La especie que mostré mayor capacidad de resiliencia fue P. notatum, la
cual se recuperé completamente en todos los niveles de estrés previo logrando
la mayor sobrevivencia de macollos en los niveles hidricos méas bajos.

La Unica especie que no modific6 su contenido de PC en distintas
condiciones hidricas del suelo fue P. notatum. En las demas especies, los
contenidos fueron mayores ante niveles hidricos mas bajos debido al efecto
dilucion.

La especie con mayor evapotranspiracion diaria en la fase de estrés fue
F. arundinacea, y la siguié B. auleticus, pero esta ultima fue la que presentd
mayor consumo de agua por unidad de forraje producido durante la fase de
estrés.

Seria importante continuar la investigacion en condiciones de campo,
durante varios afos, para observar el comportamiento de estas especies en
competencia con otras que conforman el campo natural, y asi determinar la
capacidad de sobrevivencia y produccion para promover las especies mas
adaptadas, que permitan hacer frente a los déficits hidricos que podrian ser mas
frecuentes.
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7 RESUMEN

El campo natural es una importante fuente de biodiversidad y la principal
base forrajera para la producciéon de carne en Uruguay. En un contexto de mayor
variabilidad climatica, es importante promover especies que se adapten a estas
condiciones. Se instal6 un experimento bajo condiciones controladas en
invernaculo de vidrio, que dio inicio el 07/01/2021 y culminé el 01/05/2021, en
INIA Tacuarembo, Uruguay. El objetivo fue evaluar la resistencia a la sequia y la
capacidad de recuperacion posterior (resiliencia), en especies nativas y exoticas:
con metabolismo C3 (Bromus auleticus, Festuca arundinacea) y C4 (Andropogon
lateralis, Paspalum dilatatum, Paspalum notatum). Se utilizé de disefio
experimental un DCA (disefio completamente al azar), con 6 tratamientos por
especie, donde cada uno se asocio a un determinado nivel de disponibilidad
hidrica (5, 10, 30, 50, 70 y 90% de agua disponible — AD - en el suelo) y 4
repeticiones por tratamiento. El experimento se dividid en dos fases: fase | de
resistencia a la sequia, donde las plantas eran sometidas a los distintos niveles
de AD, y fase Il de resiliencia a la sequia, donde todos los tratamientos fueron
llevados a un mismo nivel de disponibilidad hidrica (75% de AD). Se cuantificé la
produccion de biomasa total, forraje verde, contenido N y proteina cruda (PC),
consumo de agua en las dos fases experimentales, evapotranspiracion diaria
(ET) para la fase de resistencia a la sequia, y la sobrevivencia de macollos al final
del experimento. Las especies mas resistentes a la sequia fueron P. dilatatum y
P. notatum, siguié B. auleticus, mientras que las menos resistentes fueron F.
arundinacea y A. lateralis, medido tanto en produccién de biomasa total como en
forraje verde. Bajo AD bajas el contenido de PC fue mayor en todas las especies,
salvo en P. notatum, el cual no varié segun el agua disponible. La especie mas
resiliente al estrés hidrico fue P. notatum, tanto en produccion de biomasa como
en numero de maollos vivos. La ET observada fue mayor en F. arundinacea y en
segundo lugar en B.auleticus; sin embargo, esta ultima fue menos eficiente en el
consumo de agua por unidad de forraje producido. Las especies C4 presentaron
valores para las dos variables.

Palabras claves: sequia, resistencia, resiliencia, metabolismo C3, metabolismo
C4
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8 SUMMARY

Native grasslands are an important source of biodiversity as well as the
main forage basis for meat production in Uruguay. Within a context of increasing
climatic variability, it is important to promote species capable of adapting to these
conditions. An experiment was carried out under controlled conditions in a glass
greenhouse, which began on 7" January 2021 and ended on 15tMay 2021 at INIA
Tacuarembd, Uruguay. The objective was to evaluate the drought resistance and
post-drought resilience capacity in both native and exotic species: with C3
(Bromus auleticus, Festuca arundinacea) and C4 metabolisms (Andropogon
lateralis, Paspalum dilatatum, Paspalum notatum). A completely randomised
design was used with 6 treatment per species, where each of them was
associated with a certain soil water availability (5, 10, 30, 50, 75, 90 % of SWA)
and 4 replicates per treatment. The experiment was divided into two phases:
Phase | of drought resistance, in which plants were exposed to the different SWA
levels, and Phase Il of drought resilience, in which all treatments were exposed
to the same level of SWA (75%). Total biomass, green forage, N and crude protein
(CP) contents, water consumption in both phases, daily evapotranspiration (ET)
during the drought resistance phase and tillers” survival at the end of the
experiment were quantified. The most drought resistant species were P. dilatatum
and P. notatum, followed by B. auleticus, while the least resistant were F.
arundinacea and A. lateralis, measured both in biomass production and green
forage. Under low SWA, CP content mas greater in all species except for P.
notatum, which did not vary with different AD levels. The most drought resilient
species was P. notatum. Greatest ET was observed in F. arundinacea, followed
by B. auleticus; however, the latter was less efficient in water consumption per
forage production unit. C4 species presented the least values for both variables.

Keywords: drought, resistance, resilience, C4 metabolism, C3 metabolism
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