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Tasa de aparicidén de hojas durante tres temporadas de
crecimiento en Panicum coloratum L. cv Verde

Rate of leaf appearance during three growing-seasons in
Panicum coloratum L. cv Verde

Ferri', C.M., Stritzler'?, N.P. y Pagella’, H.J.

Facultad de Agronomia, Universidad Nacional de La Pampa, Santa Rosa, La Pampa
Centro Regional La Pampa - San Luis, INTA, Santa Rosa, La Pampa

Resumen

El objetivo del presente trabajo fue cuantificar la relacién del tiempo cronolégico y térmico con
la tasa de aparicion de hojas de mijo perenne (Panicum coloratum L.) cv Verde. El trabajo se
realizé durante tres temporadas de crecimiento (desde 2003 - 2004 hasta 2005 - 2006). En la
primera temporada se marcaron 72 macollos y en las dos siguientes otros 48, distribuidos en
seis y cuatro transectas, respectivamente. A intervalos de siete dias se determiné el numero de
hojas por macollo desde inicios de octubre hasta principios de marzo. Se establecieron
regresiones polinomiales de segundo orden para determinar las relaciones entre el numero de
hojas por macollo con el tiempo cronoldgico (t; dias) y térmico (GD; °C dias) acumulados desde
el 1 de octubre. El filocrono se determiné a partir de la ecuacidn de regresién establecida entre
numero de hojas por macolloyto GD. Los filocronos obtenidos fueron de 26, 12 y 28 dias hoja"
"0 289, 131 y 324 °C dias hoja'1 para las temporadas de crecimiento comprendidas entre la
primera y la tercera, respectivamente. El valor del filocrono en dias hoja™” en la tercera
temporada fue 1,08 y 2,43 veces mayor que el correspondiente a la primera y segunda,
respectivamente; en °C dias hoja” fue de 1,12 y 2,48 veces mayor, respectivamente. La
presente informacién indicaria que la tasa de aparicién de hojas (1/filocrono), entre temporadas
de crecimiento, es afectada por otras condiciones ambientales ademés de la temperatura.
Palabras clave: graminea C,, filocrono, tiempo térmico, grados dias.

Summary

The objective of this work was to quantify the relationship of the chronological and thermal time
with the rate of leaf appearance in kleingrass (Panicum coloratum L.) cv Verde. The experiment
was carried out during three growth seasons (from 2003 - 2004 to 2005 - 2006). Seventy-two
tillers were marked in the first season while 48 were marked in the other two, all of them
distributed in six and four transects, respectively. The number of leaves per tiller was registered
from early October to early March at seven days intervals. Second order polynomial regressions
were established to determine the relationships between the number of leaves per tiller and the
chronological (t; days) and thermal time (DD; °C days), as accumulated from 01 October. The
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phyllochron was estimated by the regression equation relating the number of leaves per tiller and
toDD. The phyllochron values were 26, 12 and 28 days leaf' or 289, 131 and 324 °C days leaf’
for the first to third growth seasons, respectively. Third year phyllochron value in days leaf was
1.08 and 2.43 times higher than the first and the second growing season, respectively.
Accordingly, expressed in °C days leaf”, third year phyllochron was 1.12 and 2.48 times higher
than the values for the first and second growing seasons, respectively. Results from this study
suggest that the rate of leaf appearance (1/phyllochron) might be affected by environmental

conditions, besides air temperature.

Key words: C,grass, phyllochron, thermal time, degree days.

Introduccién

Panicum coloratum L. es una graminea
perenne de crecimiento estival (C,), nativa de
Africa oriental, adaptada a zonas subtropica-
les ytropicales. Esta especie presenta buenas
caracteristicas en cuanto a la acumulacion de
forraje (Stritzler et al., 1996) y a la calidad
nutricional (Ferri et al., 1998). La difusion de
esta especie forrajera, entre los productores
ganaderos de la Regién Pampeana Semiari-
da, comenzd dos décadas atras (Petruzzi et
al., 2003) con una buena adaptacion al am-
biente. La elaboracién de pautas para el
manejo del pastoreo permitira lograr mejoras,
tanto en las eficiencias de utilizacidon (cose-
cha) y conversiéon del forraje en producto
animal, como en el crecimiento y persistencia
de la pastura.

La consideracion del desarrollo morfologi-
co es importante para el manejo del pastoreo
en especies forrajeras perennes (Moore y
Moser, 1995). El desarrollo foliar y la tasa de
aparicién de hojas expresada en tiempo
cronologico o térmico son de utilidad para
determinar el inicio, la intensidad y la frecuen-
cia de la defoliacion (Bonhomme, 2000; Brue-
land et al., 2003). En raigras perenne (Lolium
perenne L.), la consideracion de la vida media
foliar permite, bajo pastoreo intermitente,
optimizarla produccién de la pastura (Lemaire
y Chapman 1996). La utilizacion de este
criterio para definir el inicio de la defoliacién
mostré que incrementa la acumulaciéon neta
de materia seca, la persistencia y la calidad
nutricional de la pastura (Fulkerson y Do-
naghy, 2001).

La existencia de relaciones lineales con-
sistentes entre elnimero de hojas producidas
y la temperatura acumulada, en un intervalo
de tiempo determinado, confirma que el factor
principal que controla la tasa de aparicién de
hojas en gramineas es la exposicion térmica
(Van Esbroeck et al., 1997). Por ello, la tasa
de aparicién de hojas se expresa, frecuente-
mente, como el intervalo en °C dias de creci-
miento entre la aparicion de dos hojas sucesi-
vas (filocrono) (McMaster, 1997). La tempera-
tura del aire, registrada sobre el canopeo, es
la forma utilizada generalmente para calcular
el tiempo térmico.

El concepto de un término estandarizado
de los tiempos morfolégicos, tal como el
filocrono, expresado en unidades de tiempo
térmico (°C dias hoja™), podria ser interesante
para el manejo de pasturas, ya que permitiria
tomar decisiones sobre la base de unidades
acumuladas de ‘C dias. Sin embargo, para
que esto sea posible, el filocrono para una
especie deberia ser consistente en rangos
amplios de condiciones climaticas y edaficas.

La temperatura ambiente tiene un rol
aceptado ampliamente como factor principal
controlando el filocrono, interviniendo la luz
(fotoperiodo, y en menor grado, la cantidad y
calidad de radiacion) como factor secundario
(Kirby, 1995; Wilhelm y McMaster, 1995).
Otros factores, tales como concentraciéon
atmosférica de CO, y variables edaficas que
incluyen disponibilidad de nutrientes, hume-
dad y salinidad, son de menor importancia y
tienen impacto escaso o nulo sobre los valo-
res del filocrono medido en condiciones de
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campo (Kirby, 1995). Estos ultimos factores,
por lo general, deben superar un nivel umbral
de restriccidon antes que se observen depre-
siones en la tasa de apariciéon de hojas (Maas
y Grieve, 1990; McMaster et al., 1999; Bon-
homme, 2000). Es porello que, generalmente,
se incluye solo la temperatura en las ecuacio-
nes para calcular la tasa de aparicion de hojas
(Van Esbroeck et al., 1997; Butler et al. 2002).

Las predicciones del presente trabajo
fueron que la tasa de aparicién de hojas en
mijo perenne (Panicum coloratum L.) cvVerde
se relaciona con el tiempo cronoldgico y la
acumulacion de °C dias, y que esta relacién
es constante entre afos dentro de un mismo
ambiente. El objetivo fue cuantificar, durante
tres temporadas de crecimientos, la relacion
del tiempo cronolégico y térmico con la tasa
de aparicién de hojas de mijo perenne.

Materiales y Métodos

El estudio se realizé durante tres tempora-
das de crecimiento (desde 2003 - 2004 hasta
2005 - 2006), en una pastura de mijo perenne
(Panicum coloratum L.) cv Verde establecida
en la primavera de 1994, en el campo de
ensefianza de la Facultad de Agronomia,
Universidad Nacional de La Pampa, La Pam-
pa, Argentina (36°46’S; 64°16'W; 210 msnm).
El tipo de suelo correspondié a un Haplustol
éntico, con 2,34% de materia organica, 8,4
ppm de fosforo extractable (Bray-Kurtz) y pH
en pastalevemente acido (6,3) en el horizonte
superficial.

En la primera temporada de crecimiento
se marcaron 72 macollos y en las dos siguien-
tes otros 48, distribuidos en seis y cuatro
transectas de 3,60 m, respectivamente. Los
macollos se marcaronrodeando cada uno con
cable telefénico, sujeto al suelo con un clavo
de 7,5 cm. Desde inicios de octubre hasta
principios de marzo siguiente (150 + 1,0 dias),
cada siete dias se registré el numero de hojas
por macollo y la longitud de ldmina de hoja
verde desde la ligula hasta el extremo distal
de la lamina. Esta ultima determinacion se
efectuo sobre todas las hojas presentes, que
tuvieran al menos una fraccién verde, en cada
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macollo. A partir de las mediciones realizadas
sobre los macollos marcados se estimaron el
filocrono (el intervalo de tiempo cronoldgico
(dias) o térmico (°C dias) entre la aparicion de
dos hojas sucesivas) y la longitud de lamina
por categoria de hoja.

El filocrono se determiné de acuerdo con
Van Esbroeck et al. (1997), considerando el
numero de dias de crecimiento (t) y los °C
dias (GD) acumulados entre la aparicion de la
tercera y séptima hoja. Estos valores se
dividieron por el numero de hojas (cuatro)
generadas durante el periodo de medicion.

Las temperaturas maximas y minimas
diarias del aire, registradas en abrigo meteo-
rolégico a 1,50 m de altura, se obtuvieron de
la Estacion Meteoroldgica de la Facultad de
Agronomia de la Universidad Nacional de La
Pampa, ubicada aproximadamente a 0,5 km
del sitio experimental. La sumatoria de los °C
dias del periodo de crecimiento en cada
temporada, comenzando el 01 de octubre, se
calculé como:

n
GD= ) (Tm-Tb), donde si GD<Tb, entonces GD=Tb
i=1

donde: Tm es la temperatura media diaria, Tb
es la temperatura base (10 °C) y n es el nu-
mero de dias transcurridos desde el 01 de
octubre.

Las condiciones del tiempo, relacionadas
con la precipitacion pluvial en particular, varia-
ron considerablemente entre y durante las
temporadas de crecimiento en las cuales se
realizaron las determinaciones (Figura 1). En
la primera temporada, la precipitacion pluvial
se situo por debajo del promedio histérico. El
invierno de la temporada siguiente fue muy
humedo, seguido por una primavera con un
nivel de lluvias cercanas al promedio y un
verano muy seco. En la tercera temporada, el
nivel de lluvias en el invierno y la primavera
estuvieron por debajo del promedio y en el
verano se situaron cerca del mismo.
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Figura 1: Lluvia total y temperatura diaria media durante el invierno (jun. - ago.), la primavera (set. - nov.)
y el verano (dic. - feb.) en tres temporadas de crecimiento (1: 2003 - 2004; 2: 2004 - 2005; 3: 2005 -
2006). Los simbolos abiertos representan la media de 25 afios para cada estacion.

Figure 1: Total rainfall and average daily temperature during winter (June - Aug.), spring (Sept. - Nov.),
and summer (Dec. - Feb.) in three growing seasons (1: 2003 - 2004; 2: 2004 - 2005; 3: 2005 - 2006).
Open symbols represent the 25-yr mean for each season.

Las temperaturas medias de primavera,
correspondientes a la primera y tercera tem-
porada, fueron ligeramente superiores en 1,5
y 0,54°C al promedio histérico, respectivamen-
te (Figura 1), aunque, la sumatoria de los
grados dias, a través de las estaciones del
ano, fue similar entre las diferentes tempora-
das de crecimiento. La amplia variabilidad,
principalmente en la precipitacion pluvial,
acontecida durante la conduccion del estudio,
proporciond una oportunidad excelente para
evaluar la constancia entre temporadas de
crecimiento en la tasa de aparicién de hojas.

Analisis estadistico

Se utilizaron regresiones polinomiales de
segundo orden para describir las relaciones
entre numero de hojas con dias de crecimien-
to (t) y GD acumulados desde el 01 de octu-
bre. Para diferenciar entre temporadas de
crecimiento se utilizaron seudovariables
(2003- 2004: Z,=0, Z, = 0; 2004 - 2005: Z,=
1, Z, = 0; 2005 - 2006: Z, = 0, Z, = 1). Las

variables se incluyeron en el modelo sélo sisu
aporte a la relacién fue significativo (p<0,05).

Resultados y Discusion

Las ecuaciones obtenidas, paraelnumero
de hojas por macollo en funciéon del tiempo
cronolégico y los grados dias (base 10°C),
mostraron diferencias (p<0,05) entre las
temporadas evaluadas y fueron las siguientes,
Y 20032004 = 3,03 + 0,0381 ;Y5004 2005= - 0,52 t +
0,0771t —0,00044 t% Y 5005.2006 = 3,03 + 0,017-
0t+ 0,00016 t>; R? = 0,973; p<0,0001; EE =
0,358; n = 60; Y,q03.2004 = 2,95 + 0,0041 GD —
0,00000055 GD?; Y 040005 = — 0,11 + 0,0116
GD - 0,00000355 GD?% Y5000 = 2.95 +
0,0022 GD + 0,00000065 GD? R? = 0,974;
p<0,0001; EE = 0,355; n = 60 (Figura 2).

Los filocronos fueron de 26, 12 y 28 dias
hoja™ 6 289, 131, y 324 °C dias hoja™ y las
tasas de aparicion de hojas (1/filocrono)
fueron de 3,8; 8,3y 3,7 x 10 hoja dia™ 6 3,5;
7,6 y 3,1 x 10° hoja °C dias para las tempora-
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Figura 2: Numero de hojas en macollos de Pani-
cum coloratum cv Verde con relacién a grados
dias (base 10°C) acumulados desde el 01 de
octubre en tres estaciones de crecimiento.
Figure 2: Leaf number in Panicum coloratum cv
Verde tillers related to degree days (base 10°C)
accumulated from 01 of October in three growing
seasons.

das de crecimiento comprendidas entre 2003 -
2004 y 2005 - 2006, respectivamente. El valor
del filocrono en dias hoja'1 en la tercera tem-
porada fue 1,08 y 2,43 veces mayor que el
correspondiente a la primera y segunda tem-
porada, respectivamente, mientras que, en °C
dias hoja'1, fue de 1,12 y 2,48 veces mayor,
respectivamente.

La capacidad de prediccion de los mode-
los basados en GD depende de la determina-
cién exacta de la temperatura base (Tb; tem-
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peratura por encima de la cual tiene lugar el
crecimiento y por debajo de la cual la planta
permanece quiescente) para la especie en
consideraciéon (Unruh etal., 1996). Sin embar-
go, segun Bonhomme (2000), el valor de Tb
tiene solo un ligero efecto sobre la precision
en la determinacién de un estado, cuando las
temperaturas promedio del aire estan por
encima de dicho valor. En el presente trabajo,
durante las tres temporadas, las temperaturas
promedio superaron en varios grados centi-
grados a dicha temperatura base. Ademas, la
temperatura base de 10 °C fue utilizada por
otros autores en trabajos con gramineas
perennes de crecimiento estival (Van Es-
broeck etal., 1997; Sanderson y Moore, 1999).

Varios autores encontraron que, tanto el
numero total de hojas, como la tasa de apari-
cion de hojas se asocian mas estrechamente
con la suma térmica que con el tiempo crono-
légico (Wilhelm y McMaster, 1995). Sin em-
bargo, en el presente estudio las ecuaciones
obtenidas explican en similar medida la varia-
bilidad en la respuesta. Esto podria indicar
que las limitaciones térmicas durante el perio-
do de medicién fueron minimas y que ambas
ecuacionestienen similar poderde prediccion.
Sin embargo, diferencias ambientales (por ej.
temperatura, fotoperiodo) producidas por
cambios en la latitud podrian modificar el valor
predictivo de las ecuaciones.

La tasa de aparicidon de hojas en funcién
de los grados dias base 10°C present6 una
respuesta curvilinea negativa en la segunda
temporada. Porotro lado, larelacién fue ligera-
mente curvilinea negativa y positiva, en la
primerayterceratemporada, respectivamente
(Figura 3). Con otras gramineas, algunos
autores encontraron que el filocrono es relati-
vamente constante a través de la estacién de
crecimiento (Porter y Gawith, 1999). Otros
investigadores, tanto en condiciones controla-
das de camara de crecimiento,como en condi-
ciones de campo, observaron que el filocrono
presenta una respuesta curvilinea (Slafer y
Rawson, 1997; Van Esbroeck etal., 1997). Los
cambios (incremento o disminucién) en el
filocrono se encontraron en la cercania del
estado de doble arruga (Cao y Moss, 1991;
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Figura 3: Longitud total de lamina para las hojas 1
a 12 en Panicum coloratum cv Verde en tres tempo-
radas de crecimiento.

Figure 3: Total leaf blade length for leaves 1 to 12
in Panicum coloratum cv Verde in three growing
seasons.

Rickman y Klepper, 1995), pero la prediccion
de dichos cambios a partir de las condiciones
que los inducen es imposible en la actualidad,
asi como el grado y direccion de los mismos
(McMaster et al., 2003).

El filocrono depende, principalmente, del
momento en el cual se inicia la expansién
foliar y de la duracion de dicha expansion a
través del seudotallo (SkinneryNelson, 1995).
Asi, cualquier factor que afecte la relaciéon
entre la longitud de la vaina y la tasa de
expansion foliar puede afectar el filocrono. En
el presente trabajo, la disminucién progresiva
en la tasa de aparicion de hojas, dentro de la
temporada, con el aumento en el numero de
hojas en P. coloratum se manifestdo en la
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segunda temporada de evaluacion (Figura 2).
Esto podria ser el resultado del incremento en
la longitud de la vaina en la medida que apa-
recen las hojas sucesivas, tal como fue obser-
vado en otras gramineas (Skinner y Nelson,
1995). En igual sentido, el periodo de expan-
sion de las hojas sucesivas tiende aincremen-
tarse yde esta manera, consecuentemente, la
longitud final de la misma (Duru y Ducrocq,
2000). La longitud final de la lamina se incre-
mentoé desde la primera a la sexta, octava y
novena hoja en las temporadas primera,
segunda y tercera, respectivamente (Figura
3). Sin embargo, en las temporadas primera y
tercera la tasa de aparicion de hojas manifes-
té pequefias modificaciones e inconsistencia
en cuanto a la orientacién, con incrementos
en la longitud final de la lamina (Figura 2).

La amplia variabilidad en las condiciones
ambientales, registrada durante la conduccion
del estudio, podria explicar las diferencias
entre temporadas en la tasa de aparicién de
hojas. Las temperaturas levemente altas
asociadas a las escasas precipitaciones, en
términos relativos, durante la primavera y el
invierno de la primera y tercera temporada
(Figura 1) podrian haber acentuado la tasa de
pérdida de agua, y asi el déficit y estrés hidri-
co en la planta. Dependiendo de su magnitud,
el estrés hidrico puede acelerar o deprimir la
tasa de aparicion de hojas (Bonhomme,
2000). Existen evidencias que demuestran
que el estado hidrico de la planta, o la turgen-
cia celular, pueden limitar las tasas de expan-
sion foliar durante periodos con alta demanda
por evapotranspiraciéon asociados con el
déficit de agua en el suelo (Munns et al.,
2000).

McMaster et al. (2003) describieron los
tres procesos involucrados en la expansion
foliar: (1) la divisién celular (iniciacién celular)
en el apice que forma el primordio foliar, (2) la
division celular en el meristema intercalar del
primordio foliar en expansion y (3) la expan-
sién de las células (crecimiento celular) deri-
vadas del meristema intercalar que daran
origen a la ldmina y a la vaina. La division
celular es controlada en forma predominante
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porlatemperatura. Sin embargo, la expansion
celular depende en mayor cuantia de la dispo-
nibilidad de otros factores, tales como carbohi-
dratos, agua, nutrientes y luz (calidad, fotope-
riodo e intensidad). Esto podria explicar por-
que el plastocrono (o inicio del primordio
foliar) se relaciona mas estrechamente con la
temperatura que el filocrono (Wilhelm vy
McMaster, 1995; McMaster, 1997). En conse-
cuencia, en el presente estudio el efecto de
otros factores ambientales, aparte de la tem-
peratura, sobre la expansion foliar explicaria
las diferencias, entre temporadas, en la tasa
de aparicién de hojas.

En mijo perenne la obtencion de una
respuesta animal adecuada, con los niveles
de produccion de los sistemasimplementados
en la region semiarida pampeana, puede
depender mas de la calidad nutritiva que de la
cantidad del forraje ofrecido. Sin embargo, las
estrategias para el manejo de las pasturas
conformadas con esta especie deberian estar
orientadas a optimizar la calidad del forraje v,
también, favorecer la eficiencia de cosecha y
el rebrote de las plantas.

Elintervalo de la defoliacion es un aspecto
delmanejo que afecta tanto la calidad como el
crecimiento de las pasturas. Uno de los crite-
rios para establecer el intervalo entre defolia-
ciones se basa en utilizar periodos de tiempo
fijos, el cual desatiende las variaciones en la
tasa de crecimiento debidas a las fluctuacio-
nes ambientales. Otras alternativas, conside-
ran la biomasa y/o altura de la pastura (Mayne
etal.,2000). Sin embargo, estas dos variables
se asocian con la fertilidad del suelo y la
disponibilidad de agua edafica, las cuales
alteran la velocidad de crecimiento y el tama-
fio de las plantas. Por un lado, cuando la
pastura es sometida a condiciones de estrés
(por ej., déficit hidrico o de nutrientes) la
acumulacion neta de materia seca puede
detenerse a bajo nivel de biomasa. Enton-
ces, el inicio del pastoreo basado en estas
variables se puede demorar. Sin embargo, el
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proceso de senescenciaylaelongaciéonde los
tallos pueden determinar pérdidas de alimento
y disminucion en la calidad del forraje. Por
otro lado, bajo condiciones de réapido creci-
miento la pastura puede alcanzar una alta
disponibilidad de biomasa luego de un periodo
breve de rebrote, con bajarecuperacion de las
reservas y el posible efecto negativo sobre el
rebrote y la persistencia (Fulkerson y Do-
naghy, 2001).

Una alternativa superadora, tanto para
gramineas C;como C,, es la de establecer el
intervalo de la defoliacion en funcién de la vida
media foliar (hojas vivas macollo™ x filocrono;
Lemaire y Chapman, 1996). Sin embargo, la
posibilidad de uso de este indicador de estado
de la pastura enlaregiéon de estudio pareceria
estarrestringida, debido a la inconsistencia en
elfilocrono o intervalo entre la aparicion de dos
hojas sucesivas, ante variaciones en las condi-
ciones ambientales.

Conclusiones

El presente estudio muestra, para acumu-
laciones similares de GD entre temporadas,
diferencias en la respuesta de la tasa de
aparicidon de hojas. Lainconsistencia entre GD
y la tasa de aparicion de hojas podria ser
causada por factores no cuantificados en el
presente estudio, como las condiciones de
humedad en las diferentes temporadas (por
ej. agua almacenada en el suelo). El estrés
hidrico sobre la planta podria interaccionar
con la temperatura y afectar tanto la longitud
de la vaina como la tasa de expansion foliar y,
en consecuencia, la tasa de aparicion de
hojas.

La inconsistencia encontrada entre GD y
la tasa de aparicion de hojas impediria la
prediccion de la vida media foliar y, en conse-
cuencia, la utilizacion de ésta ultima como
criterio para establecer el intervalo entre
defoliaciones en pasturas de mijo perenne.
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