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RESUMEN

El fosforo (P) es reconocido como un nutriente clave, particularmente en la
implantaciéon de las pasturas, pues su disponibilidad en el suelo se relaciona
directamente con la generacion y expansion de hojas y macollos y, en consecuencia,
con el IAF, la RFA interceptada y el crecimiento. Sin embargo, las especies forrajeras
muestran diferente capacidad para adaptar su morfologia aérea y radical frente a
cambios en la disponibilidad de P. Con el objetivo de caracterizar la respuesta a este
factor ambiental, se cultivaron plantas de agropiro alargado (Thinopyrum ponticum
(Podp.) Barkw. & Dewey) cv Hulk en arena de rio, en 135 contenedores plasticos de
1 L. Se utilizé un disefio en parcelas divididas, con 3 bloques; el factor P disponible
(1, 10 y 500 uM P.L™ solucién nutritiva Hoagland) se asigné a la parcela mayor, y el
factor fecha de muestreo (7, 10, 15, 28 y 50 dias desde el trasplante), a la subparcela.
En cada fecha se efectuaron las siguientes determinaciones destructivas: biomasa de
laminas, vainas, raices y material muerto, area foliar, longitud radical y concentracion
de P en parte aérea y raices. Diariamente se registré la aparicion de hojas y macollos,
y dos veces por semana la longitud de lamina verde. Los datos se analizaron mediante
ANVA. Se aplicé logaritmo natural a los datos que no cumplian los supuestos del
ANVA. Las medias se compararon con la prueba DMS. Las tasas se calcularon por
regresion lineal y las relaciones alométricas, por regresion de eje mayor
estandarizado. El nivel de significancia se fij6 en 5% en todas las pruebas. En
condiciones de deficiencia de P la tasa de elongacién foliar se redujo (~67%), el
filocrono se duplicé y el desarrollo final de las plantas se retraso; el macollaje
disminuy6, debido al menor nimero de yemas axilares formadas en las plantas menos
desarrolladas y a la inhibicién de las yemas presentes. En consecuencia, el menor
namero de macollos emergidos limité la expansion del area foliar, y la biomasa total
producida. Sin embargo, la relacion raiz : parte aérea y la longitud radical especifica se
incrementaron y el didmetro medio disminuyd, lo cual habria permitido a las plantas
explorar un mayor volumen de suelo a igual biomasa radical. Los cambios observados
bajo condiciones de deficiencia de P en relacion a la particion de biomasa y la
morfologia radical constituirian importantes mecanismos de adaptacion 'y
supervivencia de las plantas en suelos con bajo contenido de P. Adicionalmente, en el
tratamiento sin limitantes en P, el agropiro alargado cv Hulk mostr6 un potencial de
crecimiento inicial y de macollaje superiores a los que cominmente se le han atribuido

a la especie.
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ABSTRACT

Phosphorus (P) is known as a key mineral nutrient, in particular for the establishment
of pastures since P soil availability is highly associated with leaf and tiller appearance
and expansion and, consequently, with leaf area index, intercepted photosynthetically
active radiation and growth. However, the capacity of showing morphological
responses to changes in soil P availability varies among forage grass species. In order
to characterize the response of tall wheatgrass (Thinopyrum ponticum (Podp.) Barkw.
& Dewey, cv Hulk) in early growth stages to P deficiency, a hydroponic experiment was
carried out. Tall wheatgrass seedlings were grown in 135 1L plastic containers filled
with river sand. Containers were arranged in three blocks in a split plot design where
the main plot was P treatment (1, 10 y 500 uM P.L™ half-strength Hoagland’s solution)
and the subplots were harvest dates (7, 10, 15, 28 and 50 days after transplanting).
The following determinations were performed at each harvest: dry matter of leaf
lamina, leaf sheath, root and dead tissue, leaf surface area, root length and P
concentration of shoot and roots. Leaf and tiller appearance were recorded daily and
green leaf length twice a week. Data were analyzed by ANOVA using SAS Mixed
procedure. When ANOVA assumptions were not met data were In-transformed. Means
were separated using the LSD test. Linear regressions were fitted to calculate rates
and standardized major axis regression lines were fitted to calculate allometric
coefficients. All tests were performed at the 5% significance level. Under P deficiency
treatments leaf elongation rate was reduced (~67%), phyllochron doubled and tillering
decreased. The latter was due to a lower number of available axillary buds and a lower
site filling. The lower tiller production limited leaf area expansion and total produced
biomass. However, root : shoot ratio and specific root length increased while mean root
diameter decreased. This adaptation would allow plants to increase the volume of soll
explored. The responses observed in relation to biomass allocation and root
morphology would constitute important plant mechanisms of adaptation and survival in
low-P soils. In addition, under non-limiting P, this tall wheatgrass cultivar showed a

higher potential of initial growth and tillering than that usually attributed to the species.

Key words: Thinopyrum ponticum, phosphorus deficiency, morphogenesis, allometric

relationships.



1. INTRODUCCION

El agropiro alargado [Thinopyrum ponticum (Podp.) Barkw. & Dewey] es una
graminea perenne adaptada a diversos regimenes de humedad y temperatura que, en
condiciones no limitantes, crece activamente en primavera, verano y otofio (Mazzanti
et al., 1992). Esta forrajera, nativa del sur de Europa y el oeste de Asia, fue introducida
a la Argentina a comienzos de la década de 1950 y desde entonces su cultivo se ha
extendido en la region pampeana; principalmente, en la Pampa Semiarida y en la
Pampa Deprimida (Ferrari & Maddaloni, 2001). Actualmente, con una superficie
cercana a las 300 000 ha, ocupa los primeros lugares entre las gramineas perennes
implantadas en cultivo puro (INDEC, 2002). Un indicador adicional de la relevancia de
esta especie lo constituye el registro de nueve cultivares® en los Gltimos quince afios
(INASE, 2010). El sur de Australia (Smith, 1996) y la mitad oeste del territorio de los
Estados Unidos (Berdahl & Redfearn, 2007) son otras regiones del mundo en las
cuales el agropiro se cultiva extensivamente.

El agropiro debe su amplia difusiéon a que es una de las especies forrajeras mas
resistentes a suelos con limitantes de salinidad y alcalinidad. En diversos
experimentos (Dewey, 1960; Roundy, 1983; Jenkins et al., 2010) se demostré6 que
crece, sin disminuir el rendimiento, a un valor de conductividad eléctrica (CE) de
5dS m™, el cual es restrictivo para la mayoria de las especies cultivadas, y que su
crecimiento disminuye un 50% a ~14 dSm™ (Dewey, 1960). Esta capacidad para
crecer en ambientes salinos ha sido asociada al mantenimiento de la turgencia celular,
a una menor relacion Na*/K* y a mecanismos de exclusion parcial del Na* en la hojas
(Johnson, 1991; Jenkins et al., 2010). Por otra parte, Carter & Peterson (1962) hallaron
gue el agropiro es capaz de germinar hasta un pH=9,7 y de crecer, una vez
establecida la planta, a un pH=10. Tolera anegamientos invernales y sequias
estivales (Oram, 1990; Mazzanti et al., 1992). No obstante, un estudio reciente
(Jenkins et al., 2010) mostré que bajos tenores de oxigeno en el suelo, debido a
condiciones de alta humedad, disminuyen su tolerancia a la salinidad y reducen su
crecimiento.

El agropiro es frecuentemente considerado como una forrajera de calidad nutritiva

regular (Oram, 1990, Vogel & Moore, 1998). Sin embargo, cuando crece en

! Cultivares ordenados segun fecha de registro, de los mas antiguos a los mas recientes: Lacar, Guapo, Hulk, Barpiro,
Matorral, Rayo INTA FCA, Tobiano INTA, Atahualpa INTA, Pucard PV-INTA (INASE, 2010).



condiciones no limitantes y se maneja adecuadamente la defoliacion para evitar que
se exprese el estado reproductivo, puede alcanzar niveles de proteina bruta y de
digestibilidad in vitro de la materia seca cercanos a los de raigras perenne y festuca
alta (Smith et al., 1994).

El cultivar Hulk, obtenido por seleccién a partir de materiales de origen nacional, se
destaca por un alto vigor de implantacion, una mayor produccién otofio-invernal, y una
buena calidad de forraje y semilla. En ambientes semiaridos ha mostrado una alta
eficiencia en el uso del agua que le ha permitido mantener una adecuada cobertura del
suelo y competir con las malezas (GENTOS, 2011).

Por otra parte, el fésforo constituye, después del nitrégeno, el nutriente que mas
frecuentemente limita el crecimiento vegetal en el mundo (Holford, 1997). En la
Argentina, particularmente en el SE de la provincia de Buenos Aires —donde se cultiva
extensivamente el agropiro alargado— los suelos contienen originalmente niveles bajos
de P disponible (< 10 mg P-Bray.kg™ suelo) (Sainz Rosas & Echeverria, 2008). La
fertilizacion permite mantener o aun incrementar el contenido de P disponible en el
suelo a valores adecuados para la produccién de cultivos y pasturas; diversos estudios
dan cuenta de ello (Arosteguy & Gardner, 1978; Marino et al., 2000; Agnusdei et al.,
2001). Sin embargo, a diferencia del N que es fijjado desde la atmoésfera por la
actividad microbiana, el P edafico procede del material original del suelo (Holford,
1997), por lo cual podria considerarse como un recurso no renovable, pasible de ser
agotado (Lambers et al., 2006). Por ello, existe una preocupacion creciente por utilizar
el P con eficiencia (Vance et al. 2003; Syers et al., 2008). En primer término, para
detener o, al menos, ralentizar la continua disminucion del contenido de P edafico en
aquellos sistemas productivos, en los cuales la fertilizacion no representa una
alternativa econémicamente viable (Syers et al., 2008). En segundo término, porque la
roca fosférica, insumo béasico en la elaboracion de fertilizantes fosforados, es un
recurso finito, y las reservas mundiales de P, segun se estima, se reduciran un 50% en
30-50 afios (Lambers et al., 2006). En tercer término, para reducir el aporte de P a las
fuentes de agua y, consecuentemente, la contaminacion ambiental, pues se ha
sefialado que una concentracion de P en el agua tan baja como 20 pg P.L™" podria
provocar la eutrofizacién de rios y lagos (Correll, 1998).

La mayoria de los suelos tiene una cantidad significativa de P total
(200-3000 mg P.kg™* suelo), y de éste, un 30-65% se encuentra como P organico
(Frossard et al., 2000; Richardson et al., 2009). Sin embargo, la cantidad de P

presente en la solucién del suelo suele ser muy baja, usualmente entre 1y 10 uM P.L™*



(Bielesky, 1973; Hinsinger, 2001). Ello es debido a la baja solubilidad de los
compuestos fosforados y a que el P intercambiable tiende a estar adsorbido por la fase
solida del suelo (Holford, 1997).

Los suelos son variables en sus propiedades fisicas y quimicas, lo cual determina
los tipos de compuestos fosforados que se hallaran presentes como también su
solubilidad (Holford, 1997); entre las propiedades que afectan a la solubilidad, se
pueden mencionar el pH, la presencia de iones de hierro, aluminio y calcio, y la
naturaleza y la superficie de las particulas del suelo (Holford, 1997, Raghothama,
1999, Hinsinger, 2001).

Las plantas absorben el P desde la solucién del suelo exclusivamente bajo la forma
de iones ortofosfato diacido (H,PO,") y acido (HPO,™), aunque principalmente bajo la
primera de ellas (Hinsinger, 2001). Los nutrientes son absorbidos por las raices
mediante tres mecanismos: intercepciéon radical, flujo masal y difusion (Marschner,
1986). En el caso del P la importancia de los dos primeros es reducida, pues se
considera que aportan aproximadamente un 5% del P absorbido total; el resto
corresponde a la difusién (Marschner, 1986; Jungk & Claassen, 1997). Debido a que el
P se absorbe principalmente por este Ultimo mecanismo, la cantidad total de P
asimilado por las raices depende, entonces, no so6lo de la concentracion sino también
de la tasa de difusién del nutriente en el medio (Bielesky, 1973; Marschner, 1986;
Jungk & Claassen, 1997; Jungk, 2001). En contraste con otros nutrientes mas moviles,
la difusién del i6n fosfato es un proceso particularmente lento en el suelo, pues el
coeficiente de difusién se halla en el rango 10%-10™ cm®.s™ (Bielesky, 1973; Jungk &
Claassen, 1997).

La cantidad de P disponible, —la cantidad total de P que puede absorber un cultivo
durante todo su ciclo— depende de la concentracion de P en la solucion del suelo
(disponibilidad) y de la velocidad con que el P absorbido por las raices es repuesto a la
solucién del suelo desde la fase solida (Holford, 1997); la velocidad de reposicion
depende de la cantidad total de P adsorbido en la fase solida del suelo, y de la fuerza
con que éste es retenido o capacidad ‘buffer’ del suelo (Holford, 1997).

Por otra parte, sin embargo, la cantidad total de P absorbido por el cultivo no
depende solamente de los atributos del suelo sino también de los de la especie
vegetal (Syers et al., 2008) como, por ejemplo, el tamafio y morfologia del sistema

radical, y la capacidad de absorcion por unidad de longitud de raiz (F6hse et al., 1988).



El P es un elemento clave para el metabolismo de las células vegetales, pues forma
parte de los azUcares-fosfato, que intervienen en los procesos de la fotosintesis y la
respiracion, y de los fosfolipidos, constituyentes de membranas celulares; el P esta
incluido, ademas, en los nucleétidos que participan del metabolismo energético de la
planta (ATP), y en los acidos nucleicos (ADN, ARN) (Raghothama, 1999; Vance et al.,
2003; Lambers et al., 2006). Ante esta multiplicidad de roles no resulta extrafio que
frente a una deficiencia de P el crecimiento y el desarrollo de la planta resulten
limitados, como ha sido observado con frecuencia (Fredeen et al., 1989; Rodriguez et
al., 1998a; Mollier & Pellerin, 1999; Plénet et al., 2000a). Por este motivo, a lo largo del
proceso evolutivo, las plantas han ido desarrollando diferentes mecanismos
fisiolégicos y morfolégicos para aumentar su capacidad de captar este nutriente
esencial cuando su disponibilidad en el suelo es limitada y/o utilizarlo internamente con
mas eficiencia (Raghothama, 1999). Entre las repuestas morfolégicas adaptativas se
encuentran, el incremento en la relacion raiz : parte aérea (Atkinson, 1973; Horst et al.,
1996; Hill et al., 2006), los cambios en la morfologia y arquitectura de raices (Drew,
1975, Mollier & Pellerin, 1999; Forde & Lorenzo, 2001; Hill et al., 2006), el incremento
en la longitud y densidad de pelos radicales (Gahoonia & Nielsen, 1997; Bates &
Lynch, 2001), la acumulacién de pigmentos antocianicos (Vance et al., 2003; Lin et al.,
2009), la formacién de raices especializadas (cluster roots) (Lambers et al., 2006), y la
asociaciéon simbiotica con micorrizas (Bolan, 1991; Covacevich et al., 2006). Entre las
respuestas fisioldgicas y bioquimicas se pueden citar, el incremento en la absorcion de
P por unidad de longitud radical (Raghothama 2000), la removilizacion del P interno de
la planta y la mejora en la eficiencia en el uso del P (Raghothama, 1999; Richardson et
al., 2009; Nagarajan et al., 2011), la retencién de P en las raices (Wissuwa et al.,
2005), la secrecién de acidos organicos, protones y agentes quelantes (Gahoonia et
al., 2000; Hinsinger, 2001; Richardson et al., 2009), de fosfatasas y ARNasas (Fang et
al., 2009; Ciereszko et al., 2011), y de mucilagos (Lambers et al., 2006); y la
modificacion del metabolismo del carbono, la respiracion y la fotosintesis (Fredeen et
al., 1989; Rodriguez et al.,1998a; Raghothama, 1999; Nielsen et al., 2001; Pieters et
al., 2001; Vance et al., 2003; Byrne et al., 2011).

Debido a que el P es un elemento esencial para el crecimiento y que su deficiencia
ocasiona reducciones en la acumulacién de biomasa (Loneragan & Asher, 1967
Ozanne et al., 1969; Atkinson, 1973; Wissuwa et al., 2005; Martinefsky et al., 2010), el
andlisis del crecimiento constituiria una herramienta de valor para comprender mas

detalladamente la manera en que este Ultimo es afectado por la deficiencia de P. El



método de andlisis clasico considera a la ‘tasa de crecimiento relativo’ (TCR) —la tasa
de incremento de biomasa en relacion a la biomasa inicial- como funcion de dos
factores, la ‘tasa de asimilacion neta’ (TAN) y la ‘relaciéon de area foliar' (RAF) (Evans,
1972; Poorter, 1989; Lambers & Poorter, 1992):

TCR = TAN x RAF

La TAN es la tasa de incremento en biomasa por unidad de area foliar y tiempo,
mientras que la RAF es el area foliar por unidad de biomasa total (Evans, 1972;
Poorter, 1989; Lambers & Poorter, 1992). La TAN representa aproximadamente el
balance entre el carbono fijado por la fotosintesis y el que se pierde por la respiracion
de raices y parte aérea, en relacion a una unidad de &rea foliar y de tiempo; mientras
gue la RAF asocia la superficie para captar radiacion fotosintéticamente activa
incidente (RFA) con la biomasa de la planta (Poorter, 1989; Lambers & Poorter, 1992).
Por ello, la TAN es considerada el ‘componente fisiolégico’ del crecimiento y la RAF es
el ‘componente morfolégico’ (Hunt & Cornelissen, 1997). Se debe sefialar, sin
embargo, que esta separacién de la TCR en factores es conceptual y que se ha
sugerido que la TCR no es necesariamente dependiente de la TAN y/o la RAF sino
que, inclusive, podria suceder lo contrario (Lambers, 1998).

La RAF puede ser factorizada en dos componentes, uno asociado estrictamente
con la morfologia foliar, el ‘area foliar especifica’ (AFE) —el area foliar por unidad de
masa de lamina—, y otro con la particion de carbono, la ‘relacién de masa foliar' (RMF)
—la biomasa de lamina en relacién a la biomasa total- (Evans, 1972; Poorter, 1989;
Lambers & Poorter, 1992):

RAF = RMF x AFE

La relacion de masa foliar esta determinada, ademas, por la particion de C entre las
partes aérea y subterranea de la planta, y entre componentes de la parte aérea (e.g.
lamina y vaina).

Una baja disponibilidad de nutrientes podria afectar negativamente tanto a los
componentes fisiolégicos como a los componentes morfolégicos del crecimiento. De
este modo, la TAN se puede reducir en condiciones de deficiencia de P (de Groot et

al., 2001) como consecuencia de una disminucion en la tasa fotosintética (Rodriguez



et al., 1998a; Pieters et al.,, 2001) y/o un incremento relativo en los costos de
respiracion de la planta (Nielsen et al., 2001).

Sin embargo, se ha sugerido que, en lineas generales, la reduccién del crecimiento
debida a una deficiencia de nutrientes estaria determinada en mayor medida por los
componentes morfolégicos que por los fisiolégicos (Poorter & Nagel, 2000). En este
sentido, los efectos positivos de la provisién de nutrientes sobre la RAF estan bien
documentados (Ryser et al., 1997; McConnaughay & Coleman, 1998; Poorter & Nagel,
2000; de Groot et al.,, 2001; Poorter et al., 2012), y se ha sefialado que las TCR
observadas en las plantas bien nutridas estarian explicadas principalmente por
elevados valores de RAF (McConnaughay & Coleman, 1998; Poorter & Nagel, 2000;
de Groot et al., 2001; Elberse et al., 2003). En el caso particular del P también se han
determinado incrementos en la RAF en respuesta a niveles crecientes del nutriente
(Ryser et al., 1997; de Groot et al., 2001).

Si se analizan los cambios morfolégicos con un nivel superior de detalle se puede
observar, ademas, que la provision de nutrientes modifica de manera diferencial a
cada uno de los factores que influyen sobre la RAF (e.i. relacion R : PA, relacion L : V,
AFE) (Poorter & Nagel, 2000; Poorter et al., 2012).

La baja disponibilidad de nutrientes en el suelo, particularmente de aquellos poco
méviles como el P, ocasiona frecuentemente un incremento en la relacion R : PA de la
planta, lo cual parece ser una respuesta general en diversas especies vegetales
(Loneragan & Asher, 1967; Ozanne et al., 1969; Atkinson, 1973; Fohse et al., 1988;
Cakmak et al., 1994; Horst et al., 1996; Mollier & Pellerin, 1999; Ciereszko et al., 2002;
Hermans et al., 2006; Hill et al., 2006; Martinefsky et al., 2010). Adicionalmente, se ha
observado que, en condiciones de baja disponibilidad de P, diferentes especies de
gramineas presentaron una mayor relacion R : PA en comparacion con otras especies
evaluadas (Ozanne et al.,, 1969; Fohse et al.,, 1988), lo cual estaria asociado a
diferentes estrategias y/o capacidades de las especies para captar P (Ozanne et al.,
1969; Fohse et al., 1988; Hill et al., 2006). Segun Ozanne et al. (1969) esta mayor
particion de C hacia raices explicaria por qué las gramineas superan competitivamente
a las leguminosas en pasturas consociadas en suelos con baja disponibilidad de P.

Los mecanismos subyacentes por los cuales las plantas modifican la relacion
R : PA en respuesta a deficiencias nutricionales no han sido aun completamente
comprendidos (Hermans et al., 2006). En diversos estudios se observé que las plantas
gue eran sometidas a bajas disponibilidades de P reducian rapida y marcadamente el

crecimiento de la parte aérea, mientras que el crecimiento radical se mantenia o



disminuia comparativamente menos (Fredeen et al., 1989; Cakmak et al., 1994; Mollier
& Pellerin, 1999, Ciereszko et al., 2002; Wissuwa et al., 2005). Se ha observado,
ademas, un incremento en la particion de C hacia raices (Cakmak et al., 1994,
Ciereszko et al., 1996; Hermans et al., 2006; Hammond & White, 2008). Este cambio
en la particion de C se deberia a la inhibicion del crecimiento de la parte aérea, lo cual
permitiria que una mayor cantidad de carbohidratos estuviera disponible para el
crecimiento radical (Mollier & Pellerin, 1999). Se ha propuesto, ademas, que los
azlcares no soOlo actian como sustrato en el metabolismo energético y en la
biosintesis de carbohidratos mas complejos, sino también como mensajeros
secundarios, capaces de regular el crecimiento y desarrollo de la planta en respuesta
a diversos estreses ambientales (Hermans et al.,, 2006; Hammond & White, 2008).
Publicaciones mas recientes (Hammond & White 2011; Chiou & Lin 2011; Byrne et al.,
2011) sugieren que una baja disponibilidad de P en el suelo es rapidamente detectada
por la planta, la cual activa una compleja red de sefiales —aln poco comprendida—,
responsable de regular la actividad de genes asociados con el crecimiento y el
desarrollo. Las respuestas locales serian reguladas directamente por la disponibilidad
de P en el medio, mientras que las respuestas sistémicas dependerian del estado
nutricional de la planta —en relaciéon al P— en conjunto con otros factores (Forde &
Lorenzo, 2001; Hammond & White, 2008; 2011; Chiou & Lin 2011).

En contraste con la relacién R : PA, existen relativamente pocos estudios sobre el
efecto de la disponibilidad de P en la relacion L : V, los cuales parecerian indicar que
esta ultima no se modificaria en casos de deficiencia de este nutriente (Marino et al.,
2000; Luquet et al., 2005).

En términos generales, el AFE —componente morfolégico de la RAF— presenta una
plasticidad elevada en respuesta a diversos factores ambientales (e.g. irradiancia,
temperatura) en comparacion con la asignacion de biomasa (Poorter et al., 2010); en
consecuencia, su importancia relativa en la determinacion de la RAF -y de la TCR- es
mayor. No obstante, en el caso de la deficiencia de nutrientes ocurre lo contrario
(Poorter & Nagel, 2000; Poorter et al., 2012). En este sentido, se ha observado que la
deficiencia de P puede causar una disminucion en el AFE (Ryser et al., 1997; Plénet et
al., 2000b; Zobel et al., 2006; Martinefsky, 2008) o no mostrar un efecto aparente
(Rodriguez et al., 2000; Marino et al., 2000).

La plasticidad del AFE a factores ambientales puede expresarse a través de
cambios en la densidad de los tejidos y/o en el espesor de la hoja (Poorter et al.,

2009). Si el factor ambiental es una deficiencia de nutrientes, particularmente de P, el



AFE disminuye debido a la acumulacion de carbohidratos no estructurales que
incrementa la densidad de los tejidos (Ryser et al., 1997; Poorter et al., 2009).

Como se anticipé mas arriba, el sistema radical es susceptible de experimentar
diversos cambios morfolégicos en respuesta a la deficiencia de P (Forde & Lorenzo,
2001; Hill et al., 2006). La longitud radical total constituye uno de los rasgos
morfoldégicos mas importantes pues se relaciona directamente con la cantidad total de
P absorbido (Romer et al., 1988; Jungk & Claassen 1997). Ello se debe a que, por una
parte, una mayor longitud radical aumentara la superficie de absorcion (Jungk &
Claassen 1997) y por otra favorecera la exploracién del suelo, incrementando la
probabilidad de hallar un sector con alta disponibilidad de P (Ciereszko et al., 2002; He
et al., 2003). La longitud radical esta determinada por el tamafio (i.e. cantidad de
biomasa de raices) como también por otros aspectos morfologicos del sistema radical,
tales como la longitud radical especifica (LRE), el diametro radical medio (DRM) y la
densidad del tejido radical (Hill et al., 2006). La LRE representa una medida de la
cantidad de C invertida por unidad de longitud de raiz (Lynch & Ho, 2005), y esta
relacionada con el DRM y la densidad de los tejidos (Lynch & Ho, 2005; Hill et al.,
2006). El DRM determina, junto con la longitud total, la superficie del sistema radical
que tendra contacto con el suelo. La reduccion en la densidad de los tejidos —comuin
en casos de deficiencia de P— estd asociada fundamentalmente al desarrollo de
espacios con aire (aerénquima) en el coértex de la raiz; ello permitiria incrementar el
diametro con un menor costo de C (Fan, 2003; Lynch & Ho, 2005). El incremento en la
LRE y la disminucién en el DRM son respuestas a la deficiencia de P citadas con
frecuencia (Horst et al., 1996; Hill et al., 2006; Zobel et al., 2007; Martinefsky et al.,
2010).

La arquitectura de las raices —la configuracion espacial del sistema radical (Lynch,
1995)- podria modificarse para optimizar la captacion de nutrientes. En poroto se ha
observado que, en condiciones de baja disponibilidad de P, los genotipos eficientes en
la captacion de este nutriente poseian una disposicion mas superficial de las raices, lo
cual habria favorecido la exploracion y explotacion del horizonte del suelo mas
superficial, con mayor contenido de P (Lynch & Brown, 2001).

Los pelos radicales son extensiones del tejido epidérmico de la raiz sumamente
importantes en la captacion de P pues incrementan el volumen de suelo explorado a
bajos costos de C (Lynch & Brown, 2001). En condiciones de deficiencia de P la
longitud y la densidad de pelos radicales por unidad de longitud de raiz se incrementan

considerablemente (Gahoonia & Nielsen, 1997; Bates & Lynch, 2001), y se ha



estimado que los pelos radicales podrian contribuir hasta en un 90% de la absorcién
de P en condiciones de baja disponibilidad del nutriente (FOhse et al., 1991).

El crecimiento y la expansion foliar podrian analizarse, ademas, desde un enfoque
morfogenético. La morfogénesis ha sido definida como la dindmica de generacion y
expansion de la forma de la planta en el espacio (Chapman & Lemaire, 1993); por lo
cual podria, entonces, ser expresada en términos de las tasas de aparicion y
expansion en tamafio de nuevos Grganos vegetales, asi como también de su tasas de
desaparicion mediante la senescencia (Lemaire & Agnusdei, 2000).

Segun Chapman & Lemaire (1993), la expansion foliar en gramineas en estado
vegetativo estaria determinada por tres variables morfogenéticas: i) la tasa de
elongacion foliar (TEF), ii) la tasa de aparicion de hojas (TAH) y iii) la vida media foliar
(VMF), las cuales determinarian tres variables estructurales del indice de éarea foliar
(IAF): i) el tamafio de hoja o longitud foliar final (LFF), ii) el nGmero de hojas vivas por
macollo y iii) el nimero de macollos por unidad de area. Las variables morfogenéticas
estan bajo control genético, pero pueden modificarse en respuesta a variaciones en
las condiciones ambientales (e.g. radiacién solar, temperatura, agua, nutrientes).

La TEF es quiz& la variable més sensible a un estrés ambiental, por lo cual la
reduccion en la expansion foliar ha sido sefialada como la primer causa de la
disminucién en la acumulacién de biomasa en condiciones de estrés (Davies, 1993).
Por otra parte, la TAH (o su reciproco, el filocrono) seria la variable de mayor
importancia relativa sobre la estructura de una pastura, pues no solamente determina
el nimero de hojas sino también el nimero de yemas de macollo (Lemaire &
Agnusdei, 2000). No obstante, el nimero de macollos emergidos dependera, ademas,
de la cantidad de yemas que se hayan desarrollado en macollos. Esto Gltimo puede
ser evaluado mediante el site filling (Fs) —un indice ideado por Davies (1974)- que
representa el nUmero de macollos aparecidos en el transcurso de un filocrono (Davies,
1974; Neuteboom & Lantinga, 1989). La VMF es una variable mas o menos estable y
caracteristica de cada especie, sin embargo, un estrés ambiental podria llegar a
reducirla; en conjunto con la TAH determina el numero de hojas vivas por macollo
(Lemaire & Agnusdei, 2000).

Una deficiencia de P podria modificar profundamente a las variables
morfogenéticas antes mencionadas, y en consecuencia, a las variables estructurales,
segun lo demuestran diversas publicaciones. Asi, la TEF se redujo y el filocrono se
prolong6 en condiciones de baja disponibilidad de P, lo cual condujo a un retraso en el
desarrollo (Rodriguez et al., 1998a,b,c; 1999; Plénet et al., 2000a; Colomb et al.,
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2000). También se han citado reducciones en el macollaje (Horst et al., 1996;
Rodriguez et al.,, 1998a,b; 1999; Chapin & Bielesky, 1982; Prystupa et al., 2003;
Abeledo et al., 2004; Martinefsky et al., 2010). Por ultimo, cabe sefalar que se ha
observado un inicio anticipado de la senescencia en plantas de festuca cv Palenque
Plus bajo deficiencia de P (Martinefsky et al., 2010).

Existe una gran variabilidad en cuanto a la capacidad de respuesta de las diferentes
especies (y cultivares) a condiciones de deficiencia de P (Ozanne et al., 1969;
Atkinson, 1973; Fbéhse et al., 1988; Hill et al., 2006); sin embargo, en términos
generales las estrategias de las plantas para afrontar exitosamente condiciones de
baja disponibilidad de P en el suelo podrian separarse en dos grupos (F6hse et al.,
1988; Raghothama, 1999; Vance et al., 2003; Hammond & White, 2008): las que
promueven la ‘eficiencia de utilizacion del P interno’ (i.e. mayor produccion de biomasa
por unidad de P absorbido) y aquellas que mejoran la ‘eficiencia de absorcion’ (i.e. la
capacidad para absorber P en condiciones de baja disponibilidad del nutriente en el
suelo).

Las repuestas antes descriptas pueden ser consideradas como expresiones de la
plasticidad fenotipica de una planta. La plasticidad fenotipica se define como la
capacidad de un organismo individual para modificar su morfologia y/o fisiologia en
respuesta a cambios en las condiciones ambientales (Bradshaw, 1965; Schlichting,
1986). Si bien las respuestas observadas frecuentemente son adaptativas, se debe
destacar que el concepto de plasticidad fenotipica no implica necesariamente que toda
respuesta sea adaptativa (Schlichting, 1986). En una actualizacion del concepto,
Bradshaw (2006) sefiala que la plasticidad fenotipica se caracteriza por: i) ser
especifica para cada rasgo y factor ambiental considerado, ii) presentar un patrén
definido, iii) tener un efecto positivo (i.e. adaptativo) o negativo determinado, iv) estar
bajo el control de elaborados mecanismos de percepcion y expresion y, v) estar bajo
control genético, y por lo tanto, ser modificable por seleccion para ajustarse a
diferentes ambientes. Esta concepcién mas moderna ha despertado el interés por
incluir la plasticidad fenotipica adaptativa en planes de mejoramiento genético de los
cultivos como un rasgo deseable (Sadras et al.,, 2009), particularmente frente a la
perspectiva de un cambio climatico global cuyo impacto sobre los ecosistemas es
dificil de predecir (Valladares et al., 2006; Nicotra et al., 2010). Finalmente cabe
sefialar que se ha sugerido que la plasticidad fenotipica adaptativa podria implicar

costos para la planta, los cuales definirian sus limites; entre ellos, uno de los mas
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importantes seria el costo energético de mantener mecanismos de percepcion y de
regulacion de la plasticidad (DeWitt et al., 1998).

La plasticidad fenotipica de un determinado rasgo —especialmente aquellos rasgos
qgue involucran cambios en la asignacion de biomasa y/o en las relaciones entre
variables morfolégicas— en respuesta a una variable ambiental es usualmente
evaluada mediante la comparacién entre individuos de la misma edad o tiempo
cronologico (Coleman et al., 1994; Weiner, 2004). Sin embargo, si durante el
desarrollo ontogenético de la planta se producen cambios en los rasgos bajo
evaluacion —conocidos como ‘cambios ontogenéticos’—, este tipo de analisis puede
conducir a conclusiones erroneas debido a la confusién entre efectos ontogenéticos y
ambientales. En tales casos seria mas conveniente la comparacion a igual tamafio o
grado de desarrollo de las plantas mediante la aplicacion del ‘analisis alométrico’
(Coleman et al., 1994; Weiner, 2004). De este modo, si el efecto persiste después de
realizada la comparaciéon a igual tamafo, se trataria de ‘plasticidad verdadera’,
mientras que en el caso contrario se trataria de una ‘plasticidad aparente’, producto del
cambio ontogenético Unicamente (Weiner, 2004; Poorter et al., 2012). No obstante las
ventajas del andlisis alométrico para discriminar los efectos de la ontogenia, no
deberian desestimarse los efectos de la edad sobre los procesos fisiolégicos y
metabdlicos de la planta, y el vinculo entre estos ultimos y la morfologia de la planta
(Poorter & Nagel, 2000).

Segun LaBarbera (1989) la alometria® se basa en el concepto de ‘semejanza’, un
modelo nulo que describe el cambio esperado en una variable en relacién al cambio
en el tamafo. Desde un punto de vista geométrico, la semejanza se basa en la
proporcionalidad entre las dimensiones lineales de dos objetos de distinto tamafio: si la
proporcion se mantiene al cambiar el tamafio, el crecimiento es ‘isométrico’, en caso
contrario es ‘alométrico’ (LaBarbera, 1989).

En general se asume que las relaciones alométricas pueden ser representadas por

una funcion del tipo:

y=yx”

denominada ‘ecuacion alométrica’, en la cual, x e y constituyen las variables

morfoldgicas, y es la ‘constante alométrica’ y S es el ‘exponente alométrico’ o ‘factor

2 LaBarbera (1989) recomienda el término ‘scaling’ en vez de ‘allometry’; sin embargo, se opt6 por el segundo
pues al parecer no existe un término equivalente a ‘scaling’ en castellano.
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de escala’ (Jolicoeur, 1965; LaBarbera, 1989; Niklas, 2004). La ecuacion alométrica se

expresa usualmente en términos logaritmicos (Niklas, 2004, Warton et al., 2006):

loge (y) = loge () + B 10ge (X)

con lo cual se obtiene una funcion lineal. Si se sustituye Y =loge (y), X =loge (X),

a = loge (7), la ecuacién anterior se puede expresar como (Warton et al., 2006):

Y=a+BX

De este modo, se puede observar que « es la ordenada al origen y g la pendiente de
una funcién lineal. Si se considera que X e Y representan los logaritmos de dos
dimensiones de un organismo, determinadas en un tiempo t, y que el cambio en Y es
igual a B veces el cambio en X, entonces f puede interpretarse como el cociente entre
las tasas de crecimiento relativo de y y x, segin se deduce a continuacion (Niklas,
2004):

o(logy) , 0(logx) :@1
ot =F ot =/ X Y

La transformacion logaritmica presenta una serie de ventajas: i) proporciona una
estimacion méas sencilla de los parametros de la ecuacion alométrica (Warton et al.,
2006); ii) permite cumplir con los supuestos de bondad de ajuste a distribucién normal
y homogeneidad de variancias (Niklas, 2004); y iii) las variables son reexpresadas en
una escala lineal, lo cual facilita la interpretacion de la relacion entre ellas (Niklas,
2004; Warton et al., 2006).

Una cuestién que requiere atencién es el método de regresion utilizado en el
analisis alométrico, pues segun el método elegido se podria modificar la inferencia de
los parametros (Niklas, 2004). El método de regresion lineal por minimos cuadrados
(Modelo de regresion tipo 1) se emplea para casos en que se busca predecir el valor
una variable dependiente (y) a partir del valor de una variable independiente (x)
(Warton et al., 2006). En los estudios alométricos, por el contrario, el propdsito es
describir la relacién entre dos variables independientes, motivo por el cual seria mas

adecuado utilizar un modelo de regresion de tipo Il, tal como el método de regresion
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de eje mayor estandarizado (‘standardized mayor axis’, SMA) (Niklas, 2004; Warton et
al., 2006). En este Ultimo caso, la linea de regresion obtenida representaria un
resumen de la relacion entre ambas variables, lo cual se podria interpretar como una
representacion unidimensional de una variable bidimensional (i.e. reduccién
dimensional) (Warton et al., 2006).
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HIPOTESIS Y OBJETIVOS

En base a los antecedentes mencionados se plantean las siguientes hipotesis:

Hipotesis: Plantulas de agropiro alargado sometidas a condiciones de baja

disponibilidad de P presentan:
a).- reduccién del crecimiento de la parte aérea y de la expansion foliar debido a
una menor tasa de elongacion foliar, un filocrono méas largo y un menor niamero de

macollos aparecidos en relacién al numero de hojas (i.e.: menor “site filling”).

b).- aumento en la relacion raiz : parte aérea por una mayor particion de biomasa

hacia raices.

c).- reduccion del didametro radical medio e incremento en la longitud radical

especifica

Objetivo General: Caracterizar la respuesta morfologica de plantas de agropiro

alargado a condiciones de baja disponibilidad de P.

Objetivos Especificos:

a).- Cuantificar el efecto de la deficiencia de P sobre el crecimiento y la particién de

la biomasa.

b).- Determinar el efecto de la deficiencia de P sobre la generacion y expansion de

Organos aéreos.

c).- Describir la respuesta de la morfologia radical a la deficiencia de P en términos

de longitud total, longitud radical especifica y diametro radical medio.
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2. MATERIALES Y METODOS

2.1. Condiciones ambientales del experimento

El experimento se llevé a cabo en un invernaculo ubicado en la Unidad Integrada
Balcarce INTA-FCA UNMdP (latitud: 37°45'48"S; longitud: 58° 17' 51" O; altitud:
130 m sobre el nivel del mar); el periodo experimental se extendié desde el 21/02/09
hasta el 15/04/09.

La temperatura del aire a la altura de los &pices de crecimiento se midi6 cada
15 minutos con dos registradores WatchDog 425 ® (Spectrum Technologies, Inc.;
EEUU). El tiempo térmico (TT), expresado en grados-dia de crecimiento (°Cd), se

calculd con la siguiente ecuacion:

%/ Tmax. +Tmin.
7=t (—'+ '—Tb]

T 96 & 2

en la cual Tmax es la temperatura maxima en el i-ésimo intervalo, Tmin; es la
temperatura minima en el i-ésimo intervalo y T, es la temperatura base de crecimiento
(T, =0°C). EIl divisor 96 corresponde a la cantidad de periodos de 15 minutos
comprendidos en un dia.

Durante el periodo experimental, la temperatura media (Figura 1) en el interior del
invernaculo resulté igual a 21,3°C. Las temperaturas maximas y minimas diarias
(Figura 1) promediaron 34°C y 13°C respectivamente, y la amplitud térmica diaria,
21°C. A los 50 dias desde el trasplante, la sumatoria térmica alcanz6é un valor de
1065°Cd (Figura 2). Por otra parte, de acuerdo con los registros de la estacion
meteoroldgica de la EEA Balcarce, la radiacion global media diaria durante el periodo
experimental fue 14,7 MJ.m?2.d™. La radiacion fotosintéticamente activa (RFA) no pudo
medirse, no obstante, mediciones realizadas al mediodia con un ceptdmetro de barra
(Cavadevices.com, Bs As, Argentina) dentro y fuera del invernaculo mostraron que la
RFA en el interior fue aproximadamente un 25% inferior. El fotoperiodo decrecio de

13,3 a 11,2 horas durante el periodo experimental.
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Figura 1. Evolucion diaria de la temperatura (°C) en el interior del invernaculo durante
el periodo experimental, registrada a nivel de los apices de crecimiento. Linea gruesa
central: Temperatura media. Lineas fina superior: Temperatura méaxima. Linea fina
inferior: Temperatura minima.
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Figura 2. Relacién entre el tiempo térmico (°Cd; T, =0°C) y los dias transcurridos
desde el trasplante. Las lineas segmentadas indican las sumas térmicas
correspondientes a los diferentes momentos de muestreo: 7, 10, 15, 28 y 50 dias
desde el trasplante.

2.2. Conduccion del experimento

El cultivo se realiz6 mediante hidroponia, en 135 contenedores cilindricos de
material plastico de 1 L de capacidad. El interior de cada contenedor se recubrié con

una bolsa de PVC de color negro, para evitar la proliferacion de algas y facilitar la
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extraccion del material vegetal al momento del muestreo, y se llené con 1,6 kg de
arena de rio (6 ppm P, Bray-Kutz 1), la cual habia sido previamente tamizada con una
malla de 2 mm.

Se utilizd6 semilla de agropiro alargado [Thinopyrum ponticum (Podp.) Barkw. &
Dewey cv Hulk] con un poder germinativo del 80%. La semilla se someti6 a un
tratamiento de desinfeccién, que consisti6 en sumergirla en lavandina al 50% de la
formulacion comercial (aprox. 2,75% de NaClO) durante 1 minuto y enjugarla 5 veces
con agua destilada estéril, y se pre-germiné en camara a 30°C durante 4 dias. A
continuacion, se colocaron 4 semillas pre-germinadas por contenedor; una vez
establecidas las plantulas se efectué un raleo, dejando sélo una.

Para el riego de los contenedores se empleé la solucién nutritiva N° 1 de Hoagland
& Arnon (1950) con modificaciones, diluida al 50% de la concentracion original para
evitar el efecto salino; el pH se ajustd dentro del rango 6,3 - 6,5. Se aplicaron tres
niveles de disponibilidad de P en la solucion nutritiva: 1, 10 y 500 uM P/L, a los que se
denominé como los tratamientos P1, P10 y P500, respectivamente (ver Cuadro XXXI
del Apéndice).

La solucién nutritiva se suministrd por subirrigacion. Para ello, los contenedores,
previamente perforados en la base, se dispusieron en bandejas rectangulares de
material plastico en las que habia soluciéon nutritiva, cuyo nivel se mantenia a 20 mm
aproximadamente. Dia por medio la soluciobn se reemplazaba y las bandejas se
lavaban y enjuagaban con agua destilada. Para evitar la acumulacién de sales, se
aplicaba diariamente a cada contenedor 50 ml de la correspondiente solucion nutritiva,

por la parte superior.

2.3. Mediciones destructivas

En cinco fechas preestablecidas, a los 7, 10, 15, 28 y 50 dias desde el trasplante,
se retiraron nueve contenedores por tratamiento (nivel de disponibilidad de P). En
laboratorio, se extrajo la bolsa plastica de cada contenedor, con todo el contenido
(plantat+arena), y se coloco sobre un tamiz de 2 mm. La bolsa se cort6 en sentido
longitudinal con un bisturi y las raices se lavaron muy cuidadosamente con una piseta
con agua destilada para eliminar la arena adherida. Una vez limpia, la planta se sec6
con papel absorbente. Se destinaron tres plantas por tratamiento a cada una de las

determinaciones detalladas a continuacion:
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2.3.1. Concentracion de P en los tejidos

Cada planta se separé con un bisturi en lamina®, vaina®, raiz y material muerto®. Las
fracciones se pesaron en fresco con una balanza analitica; se secaron en un
liofilizador RIFICOR ® L-A-B4 (RIFICOR; Argentina) hasta peso constante, durante
24 horas aproximadamente; y se pesaron huevamente para obtener el peso seco (PS)
final. Se determin6 luego, para cada fraccion, la concentracién de P en el tejido de

acuerdo con la metodologia de Van Veldhoven & Mannaerts (1987).

2.3.2. Biomasa por fraccion, area foliar y longitud radical

Cada planta se dividié en cuatro fracciones: lamina, vaina, raiz y material muerto, y
cada una de ellas se peso en fresco con una balanza analitica.

Las laminas foliares se colocaron dentro una bolsa plastica y se mantuvieron
refrigeradas a 4-6°C, durante 6 horas como méaximo, hasta el momento de ser
escaneadas. Las raices, a su vez, se conservaron a 4-6°C, sumergidas en una
solucién de alcohol etilico al 10% v/v, hasta 72 horas.

Las laminas foliares se pasaron por un escaner PRIMAX Colorado 1200p ® (Primax
Electronics Ltd.; Taiwan). Las imagenes se tomaron en color, con una resolucién de
200 ppp (puntos por pulgada), y se almacenaron en formato TIFF (Tagged Image File
Format). Posteriormente se procesaron con el programa Optimas ® v6.1 (Meyer
Instruments, Inc.; EEUU) para medir el area foliar por planta. Se utilizé el umbral de
deteccion automatico del programa (“auto-threshold”) y se aplico un filtro para
discriminar del andlisis todas las areas con un perimetro inferior a 10 mm con el fin de
evitar que otros objetos (e.g. particulas de polvo) se computaran como area foliar.

Las raices se sumergieron en agua dentro de bandejas de acrilico transparente y se
pasaron por un escaner de alta resolucion EPSON Expression 10000XL-Photo ®
(Seiko Epson Corp., Japén) equipado con una unidad de transparencia. Las imagenes

se obtuvieron en escala de grises, con una resolucion de 400 ppp, y se almacenaron

% Se refiere a lamina verde Gnicamente.

4 Bajo el término vaina se denominé de modo general al conjunto de pseudotallo (vainas + hojas
no emergidas) y tallo verdadero.

® El material muerto se compuso sélo de hojas, no se observaron raices muertas.
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en formato TIFF. Se procesaron, posteriormente, con el programa WinRhizo ® (Régent
Instruments, Inc.; Canad4) para determinar, en cada planta, la longitud radical total, la
longitud radical por clases de diametro y el didmetro promedio. Del mismo modo que
para la medicion del area foliar, se configurd el umbral de deteccién del programa en
automatico (“auto-threshold”), y se activé la funciéon “Lagarde” para raices finas; se
aplico, ademas, un filtro que discrimind del analisis todas las areas con un diametro
inferior a 1 mm, para evitar que otros objetos (e.g. particulas de arena, burbujas de
aire) se computaran como raices.

Las cuatro fracciones se secaron luego en un liofilizador RIFICOR L-A-B4 ®
(RIFICOR; Argentina) hasta peso constante, durante 24 horas aproximadamente, y se

pesaron con una balanza analitica para obtener el PS final.

2.3.3. Concentracion de azucares solubles totales y de almidon en los

tejidos

Esta determinacion forma parte de una tesis de ingeniero agrénomo (Neubauer,
2010), por lo cual no seréa descripta aqui. No obstante, se la cita para una presentacion
mas clara del disefio experimental (item 2.6) y la discusion de los resultados

obtenidos.

2.4. Mediciones no destructivas

Desde el trasplante hasta el final del ensayo se realizaron, en todas las plantas

existentes en cada fecha, las siguientes mediciones no destructivas:
2.4.1. Aparicion de hojas y de macollos
Se registro diariamente la aparicion de nuevas hojas sobre el macollo principal y la

aparicion de macollos en la planta entera. Una hoja se consider6 “aparecida” cuando

Su apice emergia por encima de la ligula de la hoja precedente.
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2.4.2. Longitud de lamina verde

Dos veces por semana se midioé con una regla la longitud de lamina verde en todas
las hojas visibles del macollo principal. Si la hoja estaba “completamente expandida”,
se tomaba la longitud desde la ligula hasta el apice o, si presentaba senescencia,
hasta el limite entre tejido clorético y no clorético; si la hoja estaba “en crecimiento” se
tomaba la longitud desde la ligula de la ultima hoja expandida hasta el apice de la

primera.

2.5. Variables calculadas

2.5.1. Variables asociadas a biomasa y dimensiones de drganos, y a las

relaciones alométricas entre ellas

Biomasa aérea, radical y total (g MS.planta™) constituye el peso seco de la parte

aérea, el sistema radical y de la planta entera, respectivamente.

Relacion raiz : parte aérea (R : PA) (g.g* MS) se calculé6 como el cociente entre la

biomasa radical (g MS) y la biomasa aérea (g MS) de cada planta.

Area_foliar (AF) (mmZplanta®) es el area de lamina verde de cada planta,

determinada con el programa OPTIMAS v6.1 ®.

Relacion de area foliar (RAF) (mm? AF.mg™ MS) se calculé6 como el cociente entre

el area foliar de la planta entera (mm? AF) y la biomasa total (mg MS).

Area foliar especifica (AFE) (mm? AF.mg™* MS) se calculd, para cada planta, como

el cociente entre el area foliar total y la biomasa de lamina.

Relacién lamina : vaina (L :V) (g.g* MS) se calculd, para cada planta, como el

cociente entre la biomasa de lamina y la de vaina.

Longitud radical (LR) (m.planta™) representa la longitud radical total por planta,

determinada con el programa WINRHIZO ®.
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Longitud radical especifica (LRE) (m.g™) se calculd, para cada planta, como el

cociente entre la longitud y la biomasa radical.

Diametro radical medio (DRM) (mm) es el diametro radical promedio, medido con el
programa WINRHIZO ®.

Longitud radical por clases de diametro (m.clase diamétrica™.planta™) es la longitud
radical correspondiente a cada clase de diametro: fina (D <0,5 mm), intermedia

(0,5 mm <D <1 mm)y gruesa (D > 1 mm), medida con el programa WINRHIZO ®.

Adicionalmente, a partir de las variables detalladas mas arriba, se determinaron las

relaciones alométricas que se presentan a continuacion:

¢ Biomasa radical versus biomasa aérea

e Area foliar versus biomasa total

¢ Biomasa de lamina versus biomasa de vaina
e Area foliar versus biomasa de lamina

e Longitud radical versus biomasa radical

e Longitud radical por clase de didmetro versus biomasa radical

2.5.2. Variables asociadas a la generaciéon y expansiéon de 6rganos

indice de Haun (IH), es una expresion numérica continua del estado de desarrollo

alcanzado por una planta, propuesta por Haun (1973) para el cultivo de trigo. Durante
el periodo vegetativo, cada hoja aparecida representa una unidad de desarrollo, y el

indice se calcula mediante la siguiente ecuacion:

IH = NHV —1+ 91
LPH

en la cual, NHV es el numero de hojas visibles, LUH es la longitud de la ultima hoja y

LPH es la longitud de la penultima hoja.
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Tasa de aparicién de hojas (TAH) (hojas.°Cd™), se calculé como la pendiente de una

regresion lineal simple entre el nimero de orden de cada hoja aparecida en el macollo

principal y el tiempo térmico (°Cd) transcurrido desde el trasplante hasta su aparicion.
Site filling (Fs), se calcul6 como la pendiente de una regresion lineal simple entre el
logaritmo natural del nimero de macollos por planta y el indice de Haun (Davies, 1974;

Neuteboom & Lantinga, 1989).

Tasa de macollaje relativa (TMR) (macollos.macollo®.°cCd™), se calculé6 como la

pendiente de una regresion lineal simple entre el logaritmo natural del niumero de

macollos por planta y el tiempo térmico (°Cd) transcurrido desde el trasplante.

Numero final de macollos (NFM), es el nimero de macollos de la planta entera,

alcanzado en la Ultima fecha de cosecha.

Filocrono (°Cd), se obtuvo de dos maneras diferentes: i) mediante el calculo de la
inversa de la TAH, que representa el filocrono promedio, y ii) midiendo el intervalo, en
unidades de tiempo térmico, entre la aparicion de una hoja y la subsiguiente; este
ultimo método solo se pudo aplicar a las hojas 3, 4 y 5, debido al menor grado de

desarrollo que mostraron las plantas en P1y P10 al final del experimento.

Longitud foliar final (LFF) (mm), se denominé asi a la longitud de ldmina de una hoja

completamente expandida. Las comparaciones entre tratamientos sélo fueron posibles

paralas hojas 1, 2, 3y 4, por los mismos motivos que en el filocrono por hoja.

Tasa de elongacién foliar por hoja (TEFh), (mm.°Cd™) se obtuvo, para cada hoja

individual, como la pendiente de una regresion lineal simple entre las longitudes
medidas en diferentes fechas, desde que la hoja aparecié hasta que alcanzé el 80%
de su longitud final, y el tiempo térmico transcurrido hasta el momento de cada
medicién. Las comparaciones entre tratamientos sélo fueron posibles para las hojas 2,
3y4.

Duracion de la elongacién foliar (DEF) (°Cd) se obtuvo a partir del cociente entre la
LFF y la TEFh.
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Longitud de lamina verde por macollo (mm.°Cd™) se obtuvo mediante la sumatoria de

la longitud de lamina verde de todas las hojas del macollo principal, en cada una de las

fechas consideradas.

Longitud de ldmina senescente por macollo (mm.°Cd™?) se obtuvo mediante la

sumatoria de la longitud de lamina senescente o muerta de todas las hojas del macollo
principal, en cada una de fechas consideradas. Se consider6 como longitud de ldmina
senescente 0 muerta de una hoja individual a las diferencias negativas en la longitud

de lamina verde entre dos fechas sucesivas de medicion.

Longitud de lamina total por macollo (mm.°Cd™) se obtuvo mediante la suma de las

longitudes de lamina verde y senescente por macollo, en cada fecha considerada.

Tasa de elongacion foliar bruta por macollo (mm.°Cd™) se calculé como el cociente

entre la diferencia en la longitud de lamina total entre dos fechas determinadas y la
diferencia en la sumas térmicas correspondientes a cada una esas fechas. El valor

obtenido se asign6 al promedio de las sumas térmicas.

Tasa de senescencia foliar bruta por macollo (mm.°Cd™) se calcul6é del mismo modo

que la TEFbruta, pero sobre la longitud de lamina senescente o muerta.

Tasa de elongacién foliar neta por macollo (mm.°Cd™) se calculé del mismo modo que

la TEFbruta, pero sobre la longitud de lamina verde.

Tasa media de elongacién foliar bruta por macollo (mm.°Cd™) (TEFbruta) El valor
medio de la TEFbruta durante el periodo experimental se calcul6 mediante el promedio
de las tasas por fecha, ponderadas por la duracién del intervalo de medicion
correspondiente a cada una de ellas. EI mismo método de célculo se aplico ala TSy
la TEFneta.
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2.5.3. Variables asociadas al contenido de P en la planta

Concentracién de P _en los tejidos (mg P.g™* MS), se determind, para cada fraccion

(lamina, vaina, raiz y material muerto) y fecha de cosecha (7, 10, 15, 28 y 50 ddt),

mediante la metodologia de Van Veldhoven y Mannaerts (1987).

Acumulacién de P (mg P), representa el P retenido por cada fraccion; se calculo, para

cada fecha de cosecha, como el producto de la concentracién de P (mg P.g MS™) y la

biomasa acumulada (g MS).
Se analizaron, ademas, las siguientes relaciones alométricas:
e P acumulado en raiz versus P acumulado en parte aérea
e P acumulado en lamina versus area foliar

e Biomasa total versus P acumulado total

¢ P acumulado total versus longitud radical

2.6. Disefio experimental y andlisis estadisticos

Se aplicé un disefio en parcelas divididas con tres repeticiones (bloques). El factor
disponibilidad de P se asigné a la parcela mayor y el factor fecha de muestreo, a la
sub-parcela. Las variaciones espaciales de radiacion solar y temperatura dentro del
invernaculo se tomaron como criterio para la conformacién de los bloques.

Los andlisis de varianza (ANVA) se realizaron con el procedimiento MIXED del
programa estadistico SAS® v 8.0 (SAS Institute Inc., EEUU). Las medias se
compararon con la prueba de la Minima Diferencia Significativa (MDS); se considerd
significativa toda diferencia con un valor de probabilidad p < 0,05.

Antes de efectuar el ANVA, se verificé que los datos cumplieran con los supuestos
de distribucion normal y homogeneidad de variancias por métodos graficos y analiticos
(Pruebas de Shapiro-Wilk y de Levéne modificada por Brown-Forsythe). Se aplicé la
transformacién logaritmo natural a los datos que lo requirieron para cumplir con los
supuestos. Los datos transformados se presentan de ese modo en los resultados.

Los coeficientes alométricos « y B se obtuvieron por regresion de eje mayor

estandarizado (Standardized Mayor Axis, SMA), sobre los datos previamente
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transformados mediante logaritmo natural (Warton et al., 2006). El analisis se llevé a
cabo con el paquete (S)MATR para R v2.13.1. Los supuestos de bondad de ajuste a
distribucion normal y de homocedasticidad se verificaron mediante el andlisis de los
residuales por métodos graficos y analiticos (Pruebas de Shapiro-Wilk y de
Breusch-Pagan).
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3. RESULTADOS

3.1. Variables asociadas a biomasa y dimensiones de 6rganos, y a las relaciones

alométricas entre ellas

3.1.1. Biomasa total, biomasa aérea y biomasa radical

En lineas generales, la biomasa total (Figura 3a; Cuadro| del Apéndice), la
biomasa aérea (Figura 3b; Cuadro | del Apéndice) y la biomasa radical (Figura 3c;
Cuadro | del Apéndice), expresadas en unidades logaritmicas, se incrementaron
progresivamente con cada fecha de muestreo, para todos los niveles de P evaluados.
En los tres casos se detect6 interaccion P x fecha de muestreo, y se observo, ademas,
gue el efecto del P sobre la acumulacion de biomasa resulté significativo (p < 0,05) a
los 10, 28 y 50 dias desde trasplante. En la primera de estas fechas, el tratamiento
P500 fue menor que P10, y menor o igual que P1; mientras que, en las dos ultimas
fechas, P500 fue marcadamente superior al resto. No se detectaron diferencias entre
P1 y P10 en ninguna fecha. Al final del ensayo, los tratamientos deficientes en fésforo
(P1 y P10) habian acumulado, en promedio, solamente un 2,8%; un 2,2% y un 5,6%

de la biomasa total, aérea y radical del tratamiento control (P500), respectivamente.
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Figura 3. Logaritmo natural de la biomasa (g MS.planta™®) de plantas de agropiro
alargado cultivadas bajo tres niveles de disponibilidad de fésforo (P1, P10 y P500,
correspondientes a 1, 10 y 500 uM P.L™), en relacion a los dias desde el trasplante: a)
Biomasa total, b) Biomasa aérea, c¢) Biomasa radical. La interaccion
P x fecha de muestreo resultd significativa (p < 0,001) en los tres casos. Las barras
verticales sefialan el error estandar de la media (EEM).
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3.1.2. Relacion raiz : parte aérea

En las dos primeras fechas de muestreo (7 y 10 dias desde trasplante), la relacion
raiz : parte aérea (R : PA) (Figura 4; Cuadro Il del Apéndice) no presentd diferencias
entre niveles de P ni entre fechas. Pero a partir de los 10 dias, se observé que, en los
tratamientos deficientes en P (P1 y P10), la relacion R : PA aumenté continuamente
hasta los 50 dias; mientras que, en el tratamiento control (P500), esta relacion
mantuvo un valor constante durante todo el ensayo. Debido a esta respuesta, la
interaccion P x fecha de muestreo fue significativa. No se detectaron diferencias entre
P1y P10, los cuales resultaron, en promedio, 1,65; 2,63 y 2,62 veces el valor de P500,
a los 15, 28 y 50 dias, respectivamente.

Cuando la biomasa radical se relacion6 con la biomasa aérea desde un enfoque
alométrico (Figura 5; Cuadro Il del Apéndice), se observé que las pendientes de los
tratamientos P1 y P10 resultaron superiores a la de P500. Esta diferencia en la
trayectoria alométrica en respuesta a la deficiencia de P, podria interpretarse como un
cambio en la relacién entre las tasas relativas de crecimiento de la raiz y de la parte
aérea, y el valor numérico que asumié cada pendiente, como el cociente entre ambas
tasas relativas. De este modo, una pendiente igual a uno (P500) indicaria que las
tasas relativas fueron iguales, mientras que una pendiente mayor a uno (P1 y P10)
indicaria que la tasa relativa de crecimiento del sistema radical fue superior a la tasa

relativa de crecimiento de la parte aérea.
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Figura 4. Relacion raiz : parte aérea (g MS.g*MS) de plantas de agropiro alargado
cultivadas bajo tres niveles de disponibilidad de fosforo (P1, P10 y P500,
correspondientes a 1, 10 y 500 uM P.L™), en relacién a los dias desde el trasplante. La
barra vertical sefiala el error estandar de la media (EEM).
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Figura 5. Logaritmo natural de la biomasa radical (g MS.planta™®) en relacion al
logaritmo natural de la biomasa aérea (g MS.planta™) de plantas de agropiro alargado
cultivadas bajo tres niveles de disponibilidad de fosforo (P1, P10 y P500,
correspondientes a 1, 10 y 500 uM P.L™). Las rectas se ajustaron mediante regresion
de eje mayor estandarizado. Ecuaciones lineales correspondientes, P1:
y=126x+0,22 r=0,992; P10: y=1,25x+0,21 r=0,995; P500: y=1,01x-1,49
r=0,995.

3.1.3. Area foliar

El area foliar, AF (Figura 6; Cuadro IV del Apéndice), expresada en unidades
logaritmicas, aumentdé de modo continuo con el transcurso del tiempo. No obstante,
debido a que el AF se incremento diferencialmente segun el nivel de P disponible, la
interaccion P x fecha de muestreo resultd significativa. A partir del dia 15, el
tratamiento control comenzé a diferenciarse marcadamente de los tratamientos
deficientes. Asi, el tratamiento P500 resulté 9,4 y 41,0 veces el promedio de P1y P10,
a los 28 y 50 dias desde trasplante, respectivamente. No se detectaron diferencias

entre P1 y P10 en ninguna fecha de muestreo.
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Figura 6. Logaritmo natural del area foliar (mm®planta™) de plantas de agropiro
alargado cultivadas bajo tres niveles de disponibilidad de fésforo (P1, P10 y P500,

correspondientes a 1, 10 y 500 uM P.L™), en relacién a los dias desde el trasplante. La
barra vertical sefiala el error estandar de la media (EEM).

3.1.4. Relacidon de area foliar

La relaciéon de area foliar (Figura 7; Cuadro V del Apéndice) presenté interaccion
P x fecha de muestreo significativa (p < 0,05). Con respecto al tiempo transcurrido, la
relacion de AF aumento, en lineas generales, de los 7 a los 10 dias desde trasplante,
momento en el cual alcanzé un valor maximo en los tres tratamientos; luego decrecio
sucesivamente en cada fecha de muestreo hasta el final del experimento. Por otra
parte, el tratamiento P500 super6 a los deficientes a los 10, 15 y 28 dias, mientras
que, entre P1y P10, no se detectaron diferencias en la relacion de AF para ninguna de
las fechas evaluadas.

Cuando la comparacién se efectudé en términos alométricos, la relacion entre el AF
y la biomasa aérea (Figura 8; Cuadro VI del Apéndice) revel6 un cambio en la
pendiente en respuesta a la deficiencia de P. En P500 la misma presentd un valor
igual a 1,25 veces el promedio de P1 y P10, mientras que entre estos ultimos
tratamientos no se hall6 diferencia. La disminucion en las pendientes de los
tratamientos deficientes en P, en comparacion con el control, indica una disminucién
en el cociente entre la tasa relativa de expansion foliar y la tasa relativa de crecimiento
de la planta, la cual pudo ser consecuencia de un incremento en la relacion R : PA,
una reduccion en la relacion lamina: vaina, y/o una reduccién en el area foliar

especifica.
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Figura 7. Relacion de éarea foliar (mm? AF.mg™ MS total) de plantas de agropiro
alargado cultivadas bajo tres niveles de disponibilidad de fésforo (P1, P10 y P500,
correspondientes a 1, 10 y 500 uM P.L™), en relacién a los dias desde el trasplante. La
interaccion P x fecha de muestreo resultd significativa (p <0,050). La barra vertical
sefiala el error estandar de la media (EEM).
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Figura 8. Logaritmo natural del area foliar (mmZplanta™) en relacién al logaritmo
natural de la biomasa total (mg MS.planta™) de plantas de agropiro alargado cultivadas
bajo tres niveles de disponibilidad de fésforo (P1, P10 y P500, correspondientes a 1,
10 y 500 uM P.LY). Las rectas se ajustaron mediante regresion de eje mayor
estandarizado. Ecuaciones lineales correspondientes, P1: y=0,70 x + 3,41 r = 0,986;
P10:y=0,69 x + 3,40 r = 0,980; P500: y = 0,87 x + 3,30 r = 0,998.
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3.1.5. Relacidon lamina : vaina

La relacién lamina : vaina (L : V) (Figura 9; Cuadro VII del Apéndice) evolucion6 en
el tiempo con un patrén diferente segun el nivel de P disponible, por lo que la
interaccion P x fecha de muestreo resultd significativa (p = 0,0004). De este modo, en
P1y P10, la relaciéon L : V permanecio constante durante todo el periodo experimental.
En P500, por el contrario, la relacion L : V mostré un valor méximo el dia 10, disminuy6
el dia 15 a un valor intermedio y significativamente diferente del primero; mantuvo este
ultimo valor hasta el dia 28, y decrecié nuevamente, para alcanzar un minimo a los 50
dias. Por otra parte, cuando se compararon los niveles de P dentro de cada fecha, se
observo que, si bien a los 10 dias, el tratamiento P500 resulté 1,39 veces el promedio
de P1 y P10, a los 50 dias la relacion se invirtid, resultando el promedio de los
tratamientos deficientes en P 1,30 veces el valor del tratamiento control. Debido a que,
en el dia 7, ninguna de las plantulas poseia al menos una hoja completamente
expandida, se excluyeron del analisis los datos correspondientes a esta fecha.

El andlisis alométrico (Figura 10; Cuadro VIII del Apéndice) mostré asimismo
cambios en la relaciébn L:V segun el nivel de P disponible. La pendiente del
tratamiento P1 resulté 1,09 veces el promedio de las pendientes de los tratamientos
P10 y P500; entre estos ultimos no se detectaron diferencias. Por otra parte, la
evaluacion de la hipotesis Ho: =1 mostré que la pendiente de P1 no diferia de uno,
pero que las pendientes de P10 y P500 eran menores. Una pendiente igual a uno,
cuando ambas variables tienen las mismas unidades, indica un crecimiento isométrico
(P1, Figura 10), i.e. la relacion entre ambas variables permanece constante en el
tiempo (P1, Figura 9); una pendiente menor a uno, indica un crecimiento alométrico
negativo, i.e. la relacién lamina : vaina decrece con el tiempo. (P500, Figuras 9 y 10).
De manera interesante, la relacion L : V correspondiente al tratamiento P10, si bien, no
mostré diferencias significativas entre fechas, presenté un tendencia general
decreciente (Figura9), la cual pudo detectarse (< 1) con el analisis alométrico
(Figura 10).

Adicionalmente, el andlisis alométrico (Figura 10) permitid discriminar entre el
efecto del tamafio y el efecto del nivel de P sobre la evolucién de la relacion L : V, los
cuales aparecen confundidos en la Figura 7. En esta ultima, el tratamiento P500 fue
significativamente inferior a P1 y P10 en el dia 50; sin embargo, cuando la

comparacion se realizo a igual tamafio, la diferencia desaparecio (Figura 10).
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Figura 9. Relacién lamina : vaina (g MS.g'MS) de plantas de agropiro alargado
cultivadas bajo tres niveles de disponibilidad de fosforo (P1, P10 y P500,
correspondientes a 1, 10 y 500 uM P.L™), en relacién a los dias desde el trasplante. La
barra vertical sefiala el error estandar de la media (EEM).
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Figura 10. Logaritmo natural de la biomasa de laminas (g MS.planta™) en relacion al
logaritmo natural de la biomasa de vainas (g MS.planta™) de plantas de agropiro
alargado cultivadas bajo tres niveles de disponibilidad de fosforo (P1, P10 y P500). Las
rectas se ajustaron mediante regresion de eje mayor estandarizado. Ecuaciones
lineales correspondientes, P1: y=1,01x+0,85 r=0,997; P10: y=0,93x+0,49
r=0,996; P500: y = 0,92 x + 0,54 r = 0,999.
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3.1.6. Area foliar especifica

A diferencia de la relacién de area foliar, no se detectd interaccion P x fecha de
muestreo (p = 0,500) en el area foliar especifica (AFE); por ello, el andlisis se orientd a
los efectos principales. No se observaron diferencias en el AFE por efecto del nivel de
P disponible (Figura 11; Cuadro IX del Apéndice). Con respecto a la evolucion en el
tiempo (Figura 11; Cuadro IX del Apéndice), el AFE no mostr6 diferencias entre el dia
7 y el dia 10, pero a partir de éste ultimo, decrecié en cada fecha de muestreo
sucesiva.

Por otra parte, en contraste con los resultados de la Figura 11, el analisis alométrico
(Figura 12; Cuadro X del Apéndice) detect6 diferencias entre niveles de P. La
pendiente del tratamiento P500 resulté 1,16 veces el promedio de P1y P10, los cuales

no difirieron entre si.
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Figura 11. Area foliar especifica (mm? AF.mg™ MS lamina) de plantas de agropiro
alargado cultivadas bajo tres niveles de disponibilidad de fésforo (P1, P10 y P500). La
interaccion P x fecha de muestreo resulté no significativa (p = 0,500). La barra vertical
sefiala el error estandar de la media (EEM).
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Figura 12. Logaritmo natural del &rea foliar (mm?®planta™) en relacién al logaritmo
natural de la biomasa de laminas (mg MS.planta™) de plantas de agropiro alargado
cultivadas bajo tres niveles de disponibilidad de fésforo (P1, P10 y P500). Las rectas
se ajustaron mediante regresion de eje mayor estandarizado. Ecuaciones lineales
correspondientes, P1: y=0,77x+ 3,83 r=0,991; P10: y=0,76 x+ 3,80 r=0,993;
P500:y=0,88 x + 3,77 r = 0,999.

3.1.7. Longitud radical

La longitud radical (LR), en unidades logaritmicas, se incrementé progresivamente
desde el dia 7 hasta el dia50 a partir del trasplante (Figura 13; Cuadro XI del
Apéndice). Sin embargo, dado que la LR alcanzada por las plantas de agropiro en las
distintas fechas difiri6 entre niveles de P disponible, la interaccion P x fecha de
muestreo fue significativa. De este modo, se encontraron diferencias significativas en
la LR entre niveles de P a los 10, 28 y 50 dias desde trasplante. En la primera de estas
fechas (dia 10), P1 y P10, resultaron, en promedio, 1,94 veces el valor de P500;
mientras que el tratamiento control resulté 1,77 y 7,82 veces el promedio de los
tratamientos deficientes, a los 28 y 50 dias, respectivamente. Los tratamientos

deficientes no difirieron entre si en ninguna de las fechas evaluadas.



36

‘TCU

£ 457
K

3 30+
=

w® 15°¢
Q

8 00F
=

2 157
2

\3/ 3,0
> 45
o L L 1 1 1 L L L | 1 1
-

0 5 10 15 20 25 30 35 40 45 50
Dias desde trasplante

Figura 13. Logaritmo natural de la longitud radical (m.planta™) de plantas de agropiro
alargado cultivadas bajo tres niveles de disponibilidad de fésforo (P1, P10 y P500), en
relacion a los dias desde el trasplante. La barra vertical sefiala el error estandar de la

media (EEM).

3.1.8. Longitud radical especifica

En la Figura 14 (y en el Cuadro XlI del Apéndice) se puede observar la evolucion de
la longitud radical especifica (LRE) en el tiempo. La LRE mostré interaccion P x fecha
de muestreo (p =0,0124). Asi, la LRE de los tratamientos deficientes en P present6
una tendencia creciente desde el dia 7, que se tornd en diferencia significativa y
alcanzé un maximo el dia 15, en P1, y el dia 28, en P10; estos valores maximos se
mantuvieron constantes hasta el dia 50. La LRE del tratamiento control, por otra parte,
se increment6 desde el dia 7 hasta un valor maximo el dia 15; pero luego decrecio
marcadamente hasta el dia 28, y levemente hasta el dia 50, valor que no difiri6 de los
dias 7 y 28. El cociente entre los valores maximo y minimo fue 1,59, 1,47 y 2,62 para
P1, P10 y P500 respectivamente. En relacion a la comparacion entre niveles de P, los
tratamientos P1 y P10 presentaron, en promedio, 1,65 y 2,31 veces el valor de P500, a
los 28 y 50 dias respectivamente; en las fechas restantes no hubo diferencias entre
tratamientos.

El analisis alométrico (Figura 15; Cuadro XIll del Apéndice) mostro, en
concordancia con los resultados de la Figura 12, una mayor pendiente en los
tratamientos deficientes en comparacion con el control. Las pendientes de P1y P10 no
difirieron entre si, pero presentaron, en promedio, 1,19 veces el valor de P500. El

analisis mostro, ademas, que las pendientes de los tres tratamientos diferian de uno.
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Si se asume que la densidad del tejido se mantiene constante, una pendiente

mayor a uno (P1 y P10) implica una reduccion, mientras que, por el contrario, una

pendiente menor a uno (P500) implica un aumento en el didmetro promedio de las

raices con cada incremento unitario de la biomasa radical.
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Figura 14. Longitud radical especifica (m.g* MS) de plantas de agropiro alargado
cultivadas bajo tres niveles de disponibilidad de fosforo (P1, P10 y P500), en relacion a
los dias desde el trasplante. La barra vertical sefiala el error estandar de la media

(EEM).
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Figura 15. Logaritmo natural de la longitud radical (m.planta™) en relacién al logaritmo
natural de la biomasa radical (g MS.planta®) de plantas de agropiro alargado
cultivadas bajo tres niveles de disponibilidad de fésforo (P1, P10 y P500). Las rectas
se ajustaron mediante regresion de eje mayor estandarizado. Ecuaciones lineales
correspondientes, P1: y=1,10x+5,56 r=0,990; P10: y=1,07 x+5,48 r=0,994;
P500:y=0,91x +4,35r=0,995.
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3.1.9. Diametro radical medio

El diametro radical medio (DRM) (Figura 16; Cuadro XIV del Apéndice), disminuy6
desde el dia 7 al dia 15, un 16,3%, en promedio, para los tres niveles de P evaluados.
El dia 28, el DRM del tratamiento control se incrementé de manera acentuada; sin
embargo, el valor alcanzado no result6 significativamente diferente de los dias 7 y 50.
El DRM de los tratamientos deficientes, por el contrario, continué hasta el dia 50 con
una leve tendencia decreciente aunque sin diferir del valor alcanzado el dia 15. Por
otra parte, el tratamiento P500 resulté 1,46 y 1,40 veces el promedio de P1 y P10, a
los 28 y 50 dias, respectivamente. No se detectaron diferencias entre P1 y P10 en
ninguna fecha. Esta respuesta diferencial del DRM a los tratamientos de P en el

tiempo determind una interaccion P x fecha de muestreo significativa (p < 0,001).
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Figura 16. Diametro radical medio (mm) de plantas de agropiro alargado cultivadas
bajo tres niveles de disponibilidad de fésforo (P1, P10 y P500), en relacion a los dias
desde el trasplante. La barra vertical sefiala el error estdndar de la media (EEM).
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3.1.10. Longitud radical por clases de diametro

La Figura 17 (y el Cuadro XV del Apéndice) muestra como se modifico la longitud
de raiz de tres clases de diametro en respuesta a diferentes niveles de P. En el caso
de las raices de diametro fino (D<0,5mm) y medio (0,5mm<D<1mm), las
pendientes de los tratamientos deficientes en P superaron significativamente al la del
control. Esto indicaria una mayor longitud de raices intermedias a finas en P1 y P10
gue en P500, para una determinada biomasa radical total. En el caso de las raices
gruesas (D >1 mm), por el contrario, la pendiente del tratamiento control resulté
superior a las de los deficientes en P. Por otra parte, en los tratamientos P1 y P10 se
observo que las pendientes de las raices finas y medias fueron mayores o iguales a
uno, mientras que las pendientes de las raices gruesas resultaron menores que uno.
En P500, las pendientes resultaron menor, igual y mayor que uno, para las raices
finas, intermedias y gruesas, respectivamente. En forma similar a lo expuesto
anteriormente para otras relaciones alométricas, pendientes superiores a uno indican
un incremento relativo mayor en la longitud de esa clase de diametro que de biomasa
radical, y viceversa en el caso de pendientes inferiores a uno. Cuando la pendiente es
igual a uno el incremento relativo en la longitud es igual al incremento relativo en la

biomasa radical total.
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Figura 17. Logaritmo natural de la longitud de raices (m.planta™®) de diametro (D):
a)fino (D<0,5mm), b)ymedio (0,5mm<D<1mm) y c)grueso (D>1mm), en
relacion al logaritmo natural de la biomasa radical total (gMS.planta™), de plantas de
agropiro alargado cultivadas bajo tres niveles de disponibilidad de fésforo (P1, P10 y
P500). Las rectas se ajustaron mediante regresion de eje mayor estandarizado. Los
coeficientes de las ecuaciones lineales correspondientes se presentan en el
Cuadro XV del Apéndice.
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3.2. Variables asociadas a la generacién y expansién de érganos

3.2.1. Longitud foliar final, tasa de elongacion foliar por hoja y duracion de

la elongacién foliar

En la Figura 18a (y el Cuadro XVI del Apéndice) se presenta la longitud final de
lamina (LFF) correspondiente a las hojas 1 a 4 del macollo principal. La LFF respondi6
de modo diferencial segun el nivel de P aplicado y el nUmero de hoja considerada, lo
cual determiné que la interaccion P x hoja fuera significativa (p < 0,001).

En el tratamiento P1, no se hallaron diferencias en la LFF entre hojas distintas,
excepto entre las hojas 2 y 3. En P10, el valor maximo de LFF se observo en la hoja 2,
mientras que las hojas restantes mostraron valores menores. Finalmente, en P500, la
LFF se incrementd significativamente con el nimero de hoja. Por otra parte, cuando se
comparo el efecto de la disponibilidad de P sobre cada hoja, se observé que, en el
caso de la hoja 1, la LFF del tratamiento control resultdé mayor o igual a los deficientes;
en las hojas sucesivas, el tratamiento control superé siempre a los deficientes, los
cuales no difirieron entre si. De este modo, la LFF de P500 result6 1,29, 1,60 y 1,66
veces el promedio de P1y P10, para las hojas 2, 3 y 4 respectivamente.

La Figura 18b (y el Cuadro XVII del Apéndice) muestra la respuesta de la tasa de
elongacién de hojas individuales (TEFh) a diferentes niveles de P. Al comparar la
TEFh entre hojas a un mismo nivel de P se pudo determinar que, en los tratamientos
deficientes, la TEFh disminuyé un 31,3% en la hoja3 con respecto a la hoja
precedente, y que no hubo diferencias entre las hojas 3 y 4. En el tratamiento control,
la TEFh permanecié constante entre hojas. Por otra parte, el efecto de P disponible
sobre la TEFh fue muy marcado y se observé tempranamente, a partir de la hoja 2. De
este modo, el tratamiento control resulté 1,90, 3,07 y 2,98 veces el promedio de los
tratamientos deficientes, para las hojas 2, 3 y 4, respectivamente. Los tratamientos P1
y P10 no mostraron diferencias entre si. La interaccién P x hoja resulté significativa
(p = 0,0057).

En la Figura 18c (y en el Cuadro XVIII del Apéndice) se presenta la duracion de los
periodos de elongacion de las hojas 2, 3 y 4. En ella se observa que la interaccién
P x hoja fue significativa (p = 0,0027). En los tratamientos deficientes, la duracién de la
elongacién se prolong6 un 26,7%, en promedio, en las hojas 3 y 4, en comparacion

con la hoja 2; mientras que no hubo diferencias entre aquellas. No se detectaron
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diferencias entre hojas en la duracion de la elongacién del tratamiento control. Por otro
lado, la duracién de P1 y P10 en promedio, se prolongd, resultando 1,56, 1,96 y 1,74
veces el valor de P500, para las hojas 2, 3 y 4, respectivamente. No se detectaron

diferencias entre los tratamientos deficientes.
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Figura 18. a) Longitud foliar final (LFF, mm), b) tasa de elongacion foliar por hoja
(TEFh, mm.°Cd™; T, = 0°C) y c) duracién de la elongacion foliar (°Cd, T, = 0°C) para
las hojas 1-2 a 4 del macollo principal, de plantas de agropiro alargado cultivadas bajo
tres niveles de disponibilidad de fésforo (P1, P10 y P500). Las barras verticales indican
el error estandar de la media (EEM).
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3.2.2. Tasa de aparicion de hojas y filocrono por hoja

La tasa de aparicion de hojas (TAH) se calculé como la pendiente de la regresion
lineal simple entre el nimero total de hojas aparecidas en el macollo principal y la
sumatoria térmica (Figura 19a; Cuadro XIX del Apéndice). A medida que se elevo el
nivel de P aplicado se pudo observar un significativo incremento en la TAH. Asi, la
TAH del tratamiento P10 result6 1,12 veces la de P1, mientras que la TAH del
tratamiento P500 fue 2,16 y 1,93 veces las de P1 y P10, respectivamente. El intervalo
de tiempo entre la aparicion de dos hojas sucesivas o filocrono, calculado como la
inversa de la TAH, resultd igual a 244,3; 218,6 y 113,3 °Cd, para P1, P10 y P500,
respectivamente.

No obstante la mayor simplicidad de calculo, se debe tener presente que la TAH (y
el filocrono) obtenida por regresion representa un promedio que no refleja las
variaciones que pudieren existir entre hojas. Esto se hizo evidente cuando se contrasto
el filocrono de las hojas 3, 4 y 5, para las cuales fue posible realizar la comparacion
(Figura 19b; Cuadro XX del Apéndice). Para cada nivel de P considerado
individualmente, la magnitud del filocrono tuvo una evolucién diferente. Asi, en P1, el
filocrono se incrementd de la hoja 3 a la hoja 4, mientras que la hoja 5 no difirié de la
anterior. En P10, el filocrono se incrementd progresivamente con el nimero de hoja. Y
en P500, el filocrono no difirié entre las hojas 3 y 4, pero decreci6 en la hoja 5. Por otra
parte, al analizar, en cada hoja, el efecto de distintos niveles de P, se observé que el
promedio de los tratamientos deficientes fue 1,74, 2,01 y 2,46 veces el valor del
tratamiento control, en las hojas 3, 4 y 5, respectivamente. Entre P1 y P10 no hubo
diferencias. En concordancia con lo anterior, se determiné que la interaccion P x hoja

resultd significativa (p < 0,001).
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Figura 19. Tasa de aparicion de hojas y filocrono por hoja, de plantas de agropiro
alargado cultivadas bajo tres niveles de disponibilidad de fosforo (P1, P10 y P500).
a) Namero de hojas aparecidas en el macollo principal en funcion del tiempo térmico
(°Cd, T, =0°C). Las ecuaciones lineales respectivas son: P1: y =0,0041 x + 1,0211,
R?=0,941; P10: y=0,0046 x +0,9618, R?=0,970; P500: y =0,0088 x —0,2139,
R?=0,981. Las pendientes de las rectas corresponden a las tasas de aparicion de
hojas (TAH, hojas.°Cd™), y sus inversas representan los filocronos promedio
(Filocrono = 1/TAH) durante el periodo experimental: 244,3; 218,6 y 113,3 °Cd, para
P1, P10 y P500 respectivamente. b) Filocrono (°Cd, T, = 0°C) de las hojas 3, 4 y 5 del
macollo principal; las barras verticales indican el error estdndar de la media (EEM).



45

3.2.3. Longitud foliar acumulada por macollo

En la Figura 20 se presenta la longitud foliar acumulada del macollo principal en
relacion a la suma térmica.

La longitud de lamina total (i.e. la longitud de lamina verde y de lamina senescente
o muerta) acumulada (Figura 20a; Cuadro XXI del Apéndice), se incrementé de un
modo diferencial segun el nivel de P aplicado. A los 307°Cd desde el trasplante, el
tratamiento control super6 significativamente a los tratamientos deficientes, diferencia
que mantuvo hasta los 1065°Cd. Al final del experimento, el tratamiento control mostré
una longitud foliar total acumulada de 2,75 veces el promedio de los tratamientos
deficientes, los que no difirieron entre si. La interaccién P x fecha resulto significativa
(p <0,0001).

En la Figura 20b (y en el Cuadro XXIlI del Apéndice) se presenta la longitud de
lamina senescente acumulada. La misma resultd significativamente distinta de cero a
partir de los 610, 513 y 780°Cd, para P1, P10 y P500, respectivamente, hasta el final
del experimento. En lineas generales, los tratamientos deficientes superaron al control
entre los 513 y los 1065°Cd, pero no difirieron entre si en ninguna de las fechas
evaluadas. La interaccion P x fecha resulté significativa (p = 0,0003).

La longitud de lamina verde acumulada por macollo mostré un crecimiento
ininterrumpido desde el comienzo hasta el final del experimento (Figura 20c;
Cuadro XXIII del Apéndice), y a excepcion de las dos primeras fechas, el tratamiento
control superé siempre a los tratamientos deficientes. Entre estos ultimos no se
detectd diferencia. A los 1065°Cd, el tratamiento control present6 una longitud de
lamina verde igual a 3,58 veces el promedio de los tratamientos deficientes. La

interaccion P x fecha resulté significativa (p < 0,0001).
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Figura 20. Longitud de lamina foliar por macollo (mm.macollo™) en funcién del tiempo
térmico (°Cd, T, = 0°C) de plantas de agropiro alargado cultivadas bajo tres niveles de
disponibilidad de fésforo (P1, P10 y P500). a) Longitud de lamina total
(verde + senescente), b) Longitud de lamina senescente, y c) Longitud de lamina
verde. Las barras verticales sefialan el error estdndar de la media (EEM).
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3.2.4. Tasas de elongaciéon y senescencia foliar por macollo

En la Figura 21 (Cuadro XXIV del Apéndice) se presentan la TEFbruta, la TS y la
TEFneta promediadas para todo el periodo experimental. El tratamiento control resulto
un 215% y un 351% mayor al promedio de los deficientes, para la TEFbruta y la
TEFneta, respectivamente. Debido a que no se detect6 un efecto significativo del nivel
de P enla TS, las diferencias observadas en la TEFneta se asociaron a las diferencias
en la TEFbruta.
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Figura 21. Tasas promedio de elongacion o senescencia foliar por macollo
(mm.macollo™.°Cd™, T, = 0°C), de plantas de agropiro alargado cultivadas bajo tres
niveles de disponibilidad de fésforo (P1, P10 y P500). TEF bruta: Tasa de elongacion
foliar bruta, TS: tasa de senescencia foliar, y TEF neta: tasa de elongacion foliar neta.
Las barras verticales sefialan el error estandar de la media (EEM).

3.2.5. Estado fenoldgico, Site filling, Tasa de macollaje relativa, Nimero

final de macollos.

El Cuadrol presenta un conjunto de variables relacionadas con el estado
fenoldgico (indice de Haun, IH) y el macollaje. El efecto del nivel de P sobre las tasas
de aparicién de hojas (TAH) fue determinante del desarrollo final alcanzado por las
plantas de los distintos tratamientos. El IH del tratamiento control resulté 1,92 y 1,70
veces el valor de P1 y P10 respectivamente, mientras que el IH de P10 fue 1,12 veces
P1.
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El site filling (Fs) representa el incremento relativo en el nUmero de macollos por
cada filocrono transcurrido en el macollo principal; tiene un valor maximo teoérico igual
a 0,693 (Neuteboom & Lantinga, 1989). La evaluacién de distintos niveles de P
permitié asociar una baja disponibilidad de P con una reduccién en el Fs. Asi, el Fs del
tratamiento P500 fue 1,68 veces el Fs de P1, mientras que P10 mostré un valor
intermedio, que no difiri6 del resto.

La tasa de macollaje relativa (TMR) esta relacionada con la tasa de aparicion de
hojas y con el Fs. El andlisis mostr6 una significativa reduccion de la TMR en
respuesta a la deficiencia de P. El tratamiento control presenté una TMR igual a 3,11
veces el promedio de los tratamientos deficientes.

El nimero final de macollos de la planta entera (NFM) es una funcién de la TMR y
del tiempo transcurrido, y segin se puede deducir de los parrafos anteriores, la
deficiencia de P provoc6 una drastica reduccion en el NFM. El tratamiento control
presentd, el dia50, un NFM igual a 17,1 veces el nimero de macollos de los

tratamientos deficientes.

Cuadro 1. Tasa de aparicion de hojas (TAH), indice de Haun (IH), site filling (Fs), tasa
de macollaje relativa (TMR), y numero final de macollos de la planta entera (NFM), de
plantas de agropiro alargado cultivadas bajo tres niveles de disponibilidad de fosforo
(P1, P10 y P500). En todos los casos se utilizé T, = 0°C para el célculo del tiempo
térmico (°Cd). El valor entre paréntesis corresponde al error estandar. Letras iguales
indican diferencias no significativas (p > 0,05) entre niveles de P.

Nivel de fésforo

Variable
P1 P10 P500
TAH (hojas.°Cd™) 0,0041 (0,0001) ¢ 0,0046 (0,0001) b 0,0088 (0,0001) a
IH (hojas.macollo™) 4,2 (0,2) c 4,8(0,2) b 8,1(0,2) a

Fs (macollos.macollo™ filocrono™) 0,352 (0,117) b 0,498 (0,057) ab 0,592 (0,009) a
TMR (macollos.macollo™.°Cd™)  0,0013 (0,0005) b 0,0021 (0,0003) b 0,0052 (0,0001) a
NFM (macollos.planta™) 16(1,90b 19(1,90b 29,4 (1,9) a
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3.3. Variables asociadas al contenido de P en la planta

3.3.1. Concentraciéon de P

La evolucién de la concentracion de P en los tejidos se presenta en la Figura 22.

La concentracibn de P a nivel de planta entera (Figura 22a; Cuadro XXV del
Apéndice) mostrd, en lineas generales, una tendencia decreciente, mas acentuada en
los tratamientos deficientes en P que en el tratamiento control. Estas curvas reflejaron
la tendencia observada en la parte aérea (Figura 22b; Cuadro XXV del Apéndice)
debido a la elevada proporcién en que contribuyé la biomasa de esta ultima fraccion a
la biomasa total. El cociente de las concentraciones de P en planta entera
correspondientes a los dias 7 y 50, resulté igual a 1,68 y 5,36, para el control y el
promedio de los tratamientos deficientes, respectivamente. Similarmente, los
respectivos valores para la parte aérea fueron 1,61 y 5,64. Cuando se compararon los
niveles de P dentro de cada fecha, el tratamiento control resulté siempre superior a los
deficientes, tanto en planta entera como en parte aérea. Entre P1 y P10 no hubo
diferencias, a excepcién del dia 10, en el cual, P1 superé a P10. En la ultima fecha, la
concentracion de P de P500 aproximadamente cuadruplicé el promedio de la
concentracion de P1y P10, en ambos casos.

La concentracion de P en los tejidos de la raiz se muestra en la Figura 22c
(Cuadro XXV del Apéndice). La evolucion de la concentracion de P mostrd, en lineas
generales, una tendencia decreciente con el tiempo, aunque con ciertas diferencias
segun el nivel de P disponible. De este modo, la concentracion inicial de P1 fue
constante hasta el dia 15, decreci6 el dia 28 y se mantuvo hasta el dia 50. En P10, la
concentracion disminuy6 del dia 7 al 15, y no mostr6 cambios significativos hasta el
dia 50. En P500, la concentracion aumenté del dia7 al 10, y luego decrecio
paulatinamente hasta el dia 50. La relacion entre la concentracion de P del dia 7 y el
dia 50 resulté igual a 2,16 y 2,41 para el tratamiento control y para el promedio de los
tratamientos deficientes, respectivamente. La comparacion entre niveles de P dentro
de cada fecha mostr6 que el tratamiento control result6 siempre mayor a los
deficientes, excepto para el dia 50, en el cual P10 no difiri6 de P500. Los tratamientos
deficientes, por otra parte, no presentaron diferencias entre si. En el dia 50, P500
mostré una concentracion de P en los tejidos igual a 2,05 veces el promedio de la

concentracion de P1y P10.
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Figura 22. Concentracién de fésforo en el tejido (mg P.g™* MS) en funcién de los dias
desde el trasplante, de plantas de agropiro alargado cultivadas bajo tres niveles de
disponibilidad de fésforo (P1, P10 y P500), determinada en: a) la planta entera, b) la
parte aérea, y c) el sistema radical. Las barras verticales sefialan el error estandar de
la media (EEM).
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3.3.2. Acumulaciéon de P

En lineas generales, el fosforo acumulado total (Figura 23a; Cuadro XXVI del
Apéndice), el fosforo acumulado en la parte aérea (Figura 23b; Cuadro XXVI del
Apéndice) y el fésforo acumulado en raices (Figura 23c; Cuadro XXVI del Apéndice),
expresados en unidades logaritmicas, se incrementaron progresivamente con cada
fecha de muestreo, para todos los niveles de P evaluados. En los tres casos, ademas,
la interaccién P x fecha de muestreo resulté significativa.

En las Figuras 23a y 23b se puede observar que el tratamiento control, resultd
superior a los tratamientos deficientes, los dias 15, 28 y 50, mientras que, el dia 10,
P500 super6 solo a P10. En la Figura 23c, se observa que el tratamiento control
superé a los tratamientos deficientes los dias 28 y 50; el dia 15, el tratamiento P500
superé sélo a P10. Sin embargo, en ninguno de los tres casos se detectaron
diferencias entre los tratamientos deficientes, en las fechas evaluadas.

Al final del experimento, el tratamiento control habia acumulado 147, 198 y 41
veces la cantidad de P acumulado en promedio por los tratamientos deficientes, en la

planta entera, la parte aéreay las raices, respectivamente.
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Figura 23. Logaritmo natural del fésforo acumulado (mg P.planta™) en funcién de los
dias desde el trasplante, de plantas de agropiro alargado cultivadas bajo tres niveles
de disponibilidad de fésforo (P1, P10 y P500), determinado para: a) la planta entera, b)
la parte aérea, y c) el sistema radical. Las barras verticales sefialan el error estandar
de la media (EEM).

En la Figura24 (Cuadro XXVII del Apéndice) se analiza, desde un enfoque
alométrico, la relacion del fosforo acumulado en parte aérea y en raiz. Las pendientes
de los tratamientos deficientes no difirieron entre si, y fueron significativamente

mayores a la del tratamiento control.
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Un analisis complementario revel6 que la pendiente del tratamiento P500 no diferia
de uno (isometria), mientras que las pendientes de los tratamientos P1 y P10,
superaban este valor (alometria positiva). Lo cual indica que, en el primer caso, las
tasas relativas de acumulacion de P en raices y de la parte aérea fueron similares,

mientras que, en el segundo, diferian.
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Figura 24. Logaritmo natural del fésforo acumulado en las raices (mg P.planta™) en
relacion al logaritmo natural del fésforo acumulado en la parte aérea (mg P.planta™),
de plantas de agropiro alargado cultivadas bajo tres niveles de disponibilidad de
fosforo (P1, P10 y P500). Las rectas se ajustaron mediante regresion de eje mayor

estandarizado. Ecuaciones lineales correspondientes, P1: y=2,23 x + 2,96 r = 0,688;
P10:y=2,02 x + 2,45 r = 0,855; P500: y = 0,95 x - 2,23 r = 0,990.

La Figura 25 (Cuadro XXVIII del Apéndice) muestra la acumulacion de fésforo en
las laminas foliares en relacion a la expansion del area foliar, con ambas variables
expresadas en unidades logaritmicas. El tratamiento control mostré6 una pendiente
significativamente superior a las de los tratamientos deficientes en P, que no
mostraron diferencias entre si. Se determind, ademas, que las pendientes de los tres
tratamientos diferian de uno. De este modo, en el tratamiento control, el incremento
relativo en el P acumulado resulté superior que la expansion relativa del area foliar,
mientras que, en los tratamientos deficientes, ocurrio lo contrario, lo cual indicaria una

progresiva disminucién del contenido de P por unidad de area foliar.
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Figura 25. Logaritmo natural del fésforo acumulado en las laminas foliares
(mg P.planta™) en funcién del logaritmo natural del area foliar (mm?.planta™) de plantas
de agropiro alargado cultivadas bajo tres niveles de disponibilidad de fésforo (P1, P10
y P500). Ecuaciones lineales correspondientes, P1: y=0,63 x - 7,83 r=0,764; P10:
y=0,69 x-8,08 r=0,928; P500: y =1,05x - 8,82 r = 0,999.

3.3.3. Eficiencias de uso y de absorciéon de P

La Figura 26 (Cuadro XXIX del Apéndice) muestra la relacién alométrica entre la
biomasa de planta entera y el P acumulado total. En los tres tratamientos las
pendientes resultaron superiores a uno, lo cual indica que el incremento relativo en la
biomasa total superé a la acumulacion relativa de P. Sin embargo, se debe destacar
que, ademas, la relacion fue significativamente mayor en los tratamientos deficientes

con respecto al tratamiento control.
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Figura 26. Logaritmo natural de la biomasa total (g MS.planta™) en relacion al
logaritmo natural del fésforo acumulado total (mg P.planta™), de plantas de agropiro
alargado cultivadas bajo tres niveles de disponibilidad de fosforo (P1, P10 y P500).
Ecuaciones lineales correspondientes, P1: y=2,00x+ 16,69 r=0,900; P10:
y =1,86 x + 15,28 r= 0,961, P500: y = 1,07 x + 5,76 r = 0,999.

La Figura 27 (Cuadro XXX del Apéndice) presenta la relacién, en unidades
logaritmicas, entre la acumulacién de P en la planta entera y la longitud radical total.
En ella se pudo observar que la pendiente del tratamiento control fue 1,5 veces mayor
gue el promedio de los tratamientos deficientes. Adicionalmente, se observé que la
pendiente de P500 no difirié6 de uno, mientras que las pendientes de los tratamientos
P1 y P10 resultaron inferiores a este valor. En el caso de P500, ello indica que la
absorcion de P fue directamente proporcional a longitud radical, mientras que, en el
caso de Pl y P10, indica una progresiva disminucién en el P absorbido por cada

unidad adicional de longitud radical.
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Log.(P acum. total, mg P.planta™)
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Figura 27. Logaritmo natural del fésforo acumulado total (g MS.planta™) en relacion al
logaritmo natural de la longitud radical (m.planta™), de plantas de agropiro alargado
cultivadas bajo tres niveles de disponibilidad de fésforo (P1, P10 y P500). Ecuaciones
lineales correspondientes, P1: y=0,39x-3,38, r=0,868; P10: y=0,43 x - 3,39,
r=0,939; P500:y = 1,02 x- 1,31, r = 0,989.
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4. DISCUSION

4.1.Consideraciones preliminares

La mayoria de las variables analizadas presentaron diferencias significativas entre
el tratamiento control (P500) y los tratamientos deficientes en P (P1 y P10), pero no
entre estos ultimos, por lo cual, y excepto que se indique lo contrario, las respuestas
del agropiro alargado cv Hulk se discutiran en términos de deficiencia de P versus
control.

Si bien no se cuenta con informacién sobre la disponibilidad real de P a nivel de las
raices, es posible suponer que este factor pudo influir en las respuestas observadas.
Como es bien conocido, la concentracion de P en la solucién del suelo se encuentra
generalmente entre 1 y 10 uM P/L (Bielesky, 1973; Marschner, 1986; Hinsinger, 2001).
Por otra parte, la concentracion minima a la cual las raices pueden absorber P desde
una solucion es, con frecuencia, inferior a 1 uM P/L (Breeze et al., 1984, Marschner,
1986; Fohse et al., 1988; Horst et al., 1996). Experimentos de cultivo hidropdénico
mostraron, ademas, que concentraciones menores a 10 uM P/L permiten alcanzar
crecimientos maximos en diversas especies (Loneragan & Asher, 1967; Breeze et al.,
1984; Fohse et al., 1988; Horst et al.,, 1996). Sin embargo, debido a que el P se
absorbe principalmente por difusién, la cantidad total de P asimilado por las raices
depende no sélo de la concentracion sino también de la tasa de difusion del nutriente
en el medio (Bielesky, 1973; Marschner, 1986; Jungk & Claassen, 1997; Jungk, 2001).
Asi, mientras que la difusion de los iones ortofosfato es maxima en el agua, se reduce
entre 2 y 3 6rdenes de magnitud en el suelo (Bielesky, 1973; Jungk & Claassen, 1997).
Se han observado, incluso, diferencias en la absorcion de P entre un cultivo
hidropénico cuya solucidon nutritiva permanece estatica y otro cuya solucion es
recirculada constantemente; se sugirié que, en éste ltimo caso, el espesor de la capa
limite en torno a las raices seria menor, lo que facilitaria el movimiento del nutriente
hacia la superficie radical (Loneragan & Asher, 1967; Bielesky, 1973).

Por otra parte, condiciones ambientales muy favorables para el crecimiento podrian
magnificar las diferencias entre niveles de P. Tal fue el caso de dos experimentos de
cultivo hidropénico de caracteristicas similares reportados por Breeze et al. (1984).
Estos autores observaron diferencias en la magnitud de la respuesta del raigras a la

concentracion de P, que atribuyeron a las condiciones de luz y temperatura en cada
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uno de ellos. En el presente estudio, la temperatura —principal factor regulador del
crecimiento en ausencia de restricciones hidricas y nutricionales severas (Gastal et al.,
1992)—, se mantuvo en el rango de las reportadas como Optimas para el crecimiento
de otras gramineas forrajeras con metabolismo C; (Robson, 1972; Peacock, 1976).
Esta condicion podria, entonces, haber acentuado las diferencias observadas entre los
tratamientos deficientes en P y el control.

Finalmente, cabe mencionar otros factores asociados a la absorcion de P por las
raices, de cierta relevancia en condiciones de baja disponibilidad del nutriente en el
suelo, que podrian explicar la escasa diferencia entre P1 y P10. Entre ellos se pueden
mencionar, la longitud y densidad de los pelos radicales (Gahoonia & Nielsen, 1997;
Bates & Lynch, 2001; Wissuwa & Ae, 2001; Zhu et al.,, 2010), la exudacién de
compuestos organicos y H* a la rizosfera (Gahoonia et al., 2000; Hinsinger, 2001;
Dakora & Phillips, 2002), y la asociacion simbiotica con micorrizas (Bolan, 1991;
Covacevich et al.,, 2006; Smith et al., 2011). Su analisis, no obstante, excede los

alcances de este trabajo.

4.2. Acumulacion y particion de biomasa

Los resultados obtenidos en este estudio muestran que plantas de agropiro
alargado cv Hulk bajo deficiencia de P presentan, por una parte, una marcada
reduccion en el crecimiento de la parte aérea, y por otra, un incremento en la relacion
R : PA debido a un cambio en la particion de biomasa a favor de las raices. Esta
respuesta corrobora lo obtenido en diversas especies vegetales y condiciones
experimentales (Loneragan & Asher, 1967; Atkinson, 1973; Breeze et al., 1984; F6hse
et al., 1988; Fredeen et al., 1989; Cakmak et al., 1994; Mollier & Pellerin, 1999; Hill et
al., 2006; Martinefsky et al., 2010).

En otras especies de gramineas se han hallado importantes reducciones en la
acumulacion de biomasa total en condiciones de deficiencia de P (Loneragan & Asher,
1967; Ozanne et al., 1969; Atkinson, 1973; Wissuwa et al., 2005; Martinefsky et al.,
2010). En este experimento, la deficiencia de P ocasiond, a los 50 dias desde el
trasplante, una reduccion del 97% en relacion al control. No era de esperar, sin
embargo, que en el dia 10, la biomasa total del tratamiento control resultara menor que
la del deficiente; por el contrario —en base a lo observado por Fenner & Lee (1989) en

raigras—, se esperaba que fuera similar. Ello, probablemente, podria atribuirse a la
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heterogeneidad en el tamafio inicial de las plantulas, originada por la cantidad variable
de reservas de cada semilla (Atkinson, 1973; Zhu & Smith, 2001), y no a un efecto del
nivel de P aplicado. Adicionalmente, Fenner & Lee (1989) observaron, en plantulas de
raigrés, que el efecto de la deficiencia de P sobre la biomasa total se pudo detectar
después de los 13 dias desde el trasplante. Sin embargo, como se discutira en el
punto 5.6, cierta evidencia sugiere que efectivamente las plantas sin limitantes en P
crecieron menos en esa fecha.

En concordancia con estudios previos (Ozanne et al., 1969; Atkinson, 1973; Breeze
et al., 1984; Mollier & Pellerin, 1999; Rodriguez et al., 1999, 2000; Marino et al., 2000;
Martinefsky et al., 2010) se observd que la deficiencia de P causé una marcada
disminucién en la acumulacién de biomasa aérea que, en este caso, fue cercana al
98% en el final del experimento. Esta respuesta ha sido asociada fundamentalmente a
menores tasas de expansion foliar y de macollaje (Horst et al., 1996; Mollier & Pellerin,
1999; Rodriguez et al., 1999, 2000; Plénet et al., 2000b; Martinefsky et al., 2010)
causadas —como se explicara en los apartados siguientes— por una disminucion en la
TEF, un filocrono mas largo y una reduccion del site filling.

Asimismo, la biomasa radical de las plantas deficientes mostré hacia el final del
ensayo, una importante reduccion comparada con el control (~94%). Esta respuesta
es coherente con lo hallado por otros autores (Mollier & Pellerin, 1999; Wissuwa et al.,
2005; Hill et al., 2006; Martinefsky et al., 2010). No obstante, a los 10 dias, la biomasa
radical de los tratamientos deficientes en P fue mayor a la del control (Figura 3c),
resultado también citado en algunos trabajos (Hajabbasi & Schumacher 1994; Mollier
& Pellerin, 1999; Martinefsky, 2008). Mollier & Pellerin (1999) atribuyeron este
comportamiento de corto plazo a la reduccion del crecimiento de la parte aérea, lo cual
habria permitido que una mayor proporcion de carbohidratos estuviera disponible para
el crecimiento radical. Es oportuno sefialar que la relacion R : PA de las plantas
deficientes en P comenz6 a mostrar una tendencia creciente a partir de esa fecha
(Figura 4). Posteriormente, como se menciond mas arriba, el crecimiento radical se
redujo bajo condiciones de deficiencia de P. Esta respuesta de mas largo plazo podria
explicarse, segun Mollier & Pellerin (1999), por un efecto negativo de la carencia de P
sobre la expansion foliar (y la intercepcion de RFA), que redujo indirectamente la
produccion de fotoasimilados (limitacion por fuente). En contraposicion a esta uUltima
afirmacion, las observaciones de Wissuwa et al. (2005) en arroz sugieren que, bajo
condiciones de deficiencia de P, el crecimiento de las raices no estaria limitado por el

suministro de fotoasimilados (limitacion por destino). De manera interesante, la
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evolucion del contenido de azlcares solubles totales (AST) de plantas de agropiro
alargado cultivadas en condiciones de alta o baja disponibilidad de P (Neubauer, 2010;
determinada sobre plantas de este mismo experimento) parece mostrar cierta analogia

con ambas argumentaciones. Por una parte, la concentracion de AST en
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Figura 28. Concentracion de azucares solubles totales (AST) —en porcentaje del peso
fresco (%PF)- en relacion a los dias desde el trasplante, de plantas de agropiro
alargado cv Hulk cultivadas bajo tres niveles de fésforo P1, P10 y P500
(correspondientes a 1, 10 y 500 uM P.L?, respectivamente). a).- Hoja, completamente
expandida, mas joven. b).- Apices radicales. En el caso de los apices radicales, la
interaccidn P x fecha resulté no significativa (p > 0,05). Las barras verticales indican el
error estandar de la media. Adaptado de Neubauer (2010), a partir de andlisis
efectuados en plantas de este experimento.

la hoja completamente expandida mas joven (i.e. 6rgano fuente) de plantas deficientes
en P no difiri6 de la del control hasta el dia 15 inclusive, pero resulté superior a éste el
dia 28 (en correspondencia con una marcada reduccion de la expansion foliar, segun

se observa en la Figura 6), e inferior el dia 50 (Figura 28), lo cual coincide
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parcialmente con lo propuesto por Mollier & Pellerin (1999). Adicionalmente, se debe
sefialar que hasta el dia 10 la relacion R : PA no difirié entre tratamientos y resultd —en
promedio— menor a 0,27 (i.e. PA = 4 veces R); por lo cual, es posible suponer que un
cambio en la particion de carbohidratos que implique una pequefa reduccién del
crecimiento aéreo —no detectable estadisticamente— podria causar un aumento
relativamente importante en el crecimiento del sistema radical, dada la menor
proporcion de este componente en la planta. Por otra parte, sin embargo, la
concentracion de AST en los apices radicales result6 significativamente mas elevada
en las plantas deficientes en P, con respecto al control, en todas las fechas evaluadas
(Figura 28). Por ello, también se podria pensar —como Wissuwa et al. (2005)- que, si
bien la expansion foliar (y, quiza, la fotosintesis) pudo estar progresivamente
restringida hacia el final del ensayo, la provisién de asimilados no habria limitado el
crecimiento radical bajo deficiencia de P sino otro factor, probablemente el P per se.
Publicaciones mas recientes (Hermans et al., 2006; Hammond & White, 2008; 2011;
Chiou & Lin 2011; Byrne et al., 2011) sugieren que una baja disponibilidad de P en el
suelo es rapidamente detectada por la planta, la cual activa una compleja red de
sefiales —aun poco comprendida—, responsable de regular la actividad de genes
asociados con respuestas locales y sistémicas a la deficiencia de P. A todo ello se
suman las diferencias de metodologia experimental, especies y escala temporal, que
dificultan la comparacién de los resultados presentados en la literatura (Mollier &
Pellerin, 1999).

La relacion entre las biomasas de la raiz y de la parte aérea (R : PA) se increment6
con la deficiencia de P, resultado que se corresponde con lo informado en diversos
trabajos (Loneragan & Asher, 1967; Ozanne et al., 1969; Atkinson, 1973; Fohse et al.,
1988; Cakmak et al., 1994; Horst et al., 1996; Mollier & Pellerin, 1999; Ciereszko et al.,
2002; Hill et al., 2006; Martinefsky et al., 2010). En algunos de ellos, ademas, se ha
observado que, ante una deficiencia de P, las gramineas presentaron una mayor
relacion R : PA que el resto de las especies evaluadas (Ozanne et al., 1969; Féhse et
al., 1988), lo cual estaria asociado a diferentes estrategias y/o capacidades de las
especies para captar P en condiciones de deficiencia (Fohse et al., 1988; Hill et al.,
2006). Asi, segun lo hallado por Fohse et al. (1988), las especies eficientes en la
captacion de P incrementaron la relacion R: PA (e.g. trigo, raigras) o la tasa de
absorcion de P por unidad de longitud de raiz (e.g. colza, espinaca) en condiciones de
baja disponibilidad de P; por el contrario, las especies ineficientes (e.g. cebolla,

tomate, poroto) mostraron menor capacidad para modificar estas variables.
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Adicionalmente, Hill et al. (2006) encontraron que, si bien el incremento en la relacion
R : PA es una respuesta general a la deficiencia de P, la eficiencia de absorcion de P
esta determinada también por la capacidad de modificar la morfologia radical,
caracteristica que presenta variabilidad en las gramineas. Este tema se tratara
detalladamente més adelante.

El analisis alométrico —recomendado por Coleman et al. (1994)- confirmé6 que el
cambio observado en la relacion R : PA fue una respuesta a la deficiencia de P, y no
simplemente un proceso asociado al tamafo de la planta, como ha sido sugerido por
Rubio (2009). Ello ya habia sido advertido por Atkinson (1973) y luego por otros
investigadores que aplicaron el andlisis mencionado (Zhu et al., 2010; Martinefsky et
al.,, 2010). En este punto es pertinente aclarar que se utilizé el enfoque alométrico
como una herramienta complementaria de analisis, capaz de discriminar los cambios
en la relacién R : PA debidos a la ontogenia de aquellos producidos en respuesta a los
tratamientos, los cuales podrian aparecer confundidos debido al retraso en el
desarrollo frecuentemente asociado a la deficiencia de P. No obstante, no deberian
desestimarse los efectos de la edad sobre los procesos fisiolégicos y metabdlicos de la
planta (Poorter & Nagel, 2000). Por otra parte, en las plantas deficientes en P, el
coeficiente alométrico g resultd significativamente mayor a uno, lo cual indica que el
crecimiento relativo de la raiz fue mayor al de la parte aérea; ello s6lo es posible si,
previamente, hubo un cambio en la particion de C. De este modo, si bien el aumento
en la relacién R : PA se detectd luego del dia 10 (Figura 4), el incremento significativo
en la concentracion de AST de las raices de plantas deficientes en P (Neubauer, 2010)
permite inferir que el cambio en la importancia relativa de las raices como destinos ya
era evidente el dia 7 (Figura 28). Otros trabajos también dan cuenta de un incremento
en la particion de C hacia las raices en condiciones de deficiencia de P (Fredeen et al.,
1989; Cakmak et al., 1994; Ciereszko et al., 1996), aunque —es oportuno aclarar— una
mayor concentracion de AST en las raices no conduce forzosamente a un aumento
proporcional en el crecimiento radical, debido a que aparentemente no en todos los
casos los asimilados asignados a las raices son metabdlicamente activos (Rychter &
Randall, 1994; Ciereszko et al., 1999).
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4.3.Morfologia de la parte aérea

La expansion del area foliar de los tratamientos deficientes en P mostré6 una
marcada reduccion en relacion al control (Figura 6), lo cual estd en concordancia con
lo informado por otros autores (Qiu & Israel, 1992; Fredeen et al., 1989; Rodriguez et
al.,, 1998a,c; Mollier & Pellerin, 1999; Martinefsky et al., 2010). Esta temprana y
marcada reduccién en la expansion foliar ha sido atribuida a menores tasas de
emergencia foliar y de macollaje (Rodriguez et al., 1998a), como también a un efecto
directo del P sobre la expansion foliar (Fredeen et al., 1989; Rodriguez et al., 1998a,c;
2000; Mollier & Pellerin, 1999).

La biomasa total y el area foliar se pueden reunir en un indice, denominado
“relacion de area foliar” (RAF), que representa la foliosidad de una planta, i.e. el area
foliar por unidad de biomasa total. Debido a que el area foliar se asocia directamente
con la RFA interceptada, existe una elevada correlacion entre la RAF y la tasa de
crecimiento relativo, confirmada experimentalmente en diversas especies (Poorter,
1989; Poorter & Remkes, 1990). Adicionalmente, se ha citado un efecto positivo de la
provisién de nutrientes sobre la RAF (Ryser et al., 1997; McConnaughay & Coleman,
1998; Poorter & Nagel, 2000; de Groot et al.,, 2001; Poorter et al., 2012), y se ha
propuesto que esta respuesta morfolégica explicaria —en gran parte— el aumento en la
tasa de crecimiento relativo observado en las plantas bien nutridas (McConnaughay &
Coleman, 1998; Poorter & Nagel, 2000; de Groot et al., 2001; Elberse et al., 2003). De
modo andlogo, en este experimento, la RAF del tratamiento control superé a la de los
deficientes en P, a los 10, 15 y 28 dias desde trasplante (Figura 7). La similitud entre
tratamientos en el dia 50 se debi6é a que la menor produccién de area foliar por unidad
de biomasa de las plantas deficientes fue compensada por su menor tamafio, segun
se pudo observar mediante el analisis alométrico (Figura 8). Este aumento en la RAF
contribuiria, entonces, a explicar el acentuado incremento en la acumulaciéon de
biomasa total del tratamiento control (Figura 3a).

La RAF puede ser factorizada en dos componentes, uno asociado con la morfologia
foliar —el area foliar especifica (AFE)—, y otro, con la particion de C —la relacion de
masa foliar— (Evans 1972; Poorter, 1989; Hunt et al., 2002). Adicionalmente, la
relacion de masa foliar esta determinada por la particion de C entre las partes aérea y
subterranea de la planta, y entre componentes de la parte aérea (e.g. ldmina y vaina).

Como se expuso en el apartado anterior, la relacion R : PA present6 un acentuado

incremento en condiciones de deficiencia de P. Por el contrario, el efecto de la
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deficiencia de P sobre la relacién L : V seria comparativamente menos importante. En
la Figura 9 se observa que la relacion L : V de las plantas deficientes en P fue inferior
a las del control el dia 7, mientras que el dia 50 fue superior, lo que determiné una
marcada interaccion entre el nivel de P y la fecha de muestreo. El analisis alométrico
(Figura 10) mostro, sin embargo, que: i) la relacién L : V del control resultd siempre
mayor o igual que la del deficiente en P, ii) la diferencia entre control y deficiente en P
fue maxima cuando las plantas eran pequefias y que se redujo progresivamente a
medida que éstas incrementaban su tamafio y, iii) con mayores niveles de P la
pendiente de la recta resulté menor a uno (i.e. la relaciéon L :V decrecié con el
aumento en tamafo). Estas tres observaciones podrian interpretarse en base a lo
descripto por Duru & Ducrocq (2000) sobre el efecto del nitrégeno en las relaciones de
longitud entre laminas y vainas. Ellos encontraron que la diferencia entre tratamientos
observada en las plantas de menor tamafio se deberia a que la lamina, de una hoja
determinada (n), habria crecido méas en el control que en el deficiente en N, con
respecto a la longitud de vaina de la hoja precedente (n- 1); posteriormente, sin
embargo, debido a que conjuntamente con la lamina se incrementaba también la
longitud de la vaina de la misma hoja, el efecto del N sobre la relacion L : V habria sido
mas rapidamente contrarrestado por el efecto de la ontogenia en plantas sin limitantes
de N.

El andlisis alométrico mostrd que el AFE disminuyd a menores disponibilidades de
P (Figura 12). Ello coincide con lo informado por Ryser et al. (1997) en tres gramineas
forrajeras, Plénet et al. (2000b) en maiz, Zobel et al. (2006) en achicoria forrajera y
Martinefsky (2008) en festuca. Sin embargo, no se hallaron respuestas en trigo
(Rodriguez et al., 2000) y agropiro (Marino et al., 2000). Esto ultimo quiza sea
atribuible a las diferencias entre las condiciones experimentales de este trabajo y las
de los dos citados; por ejemplo, la condicién luminica —factor que modifica
marcadamente el AFE- pudo enmascarar el efecto del P, o tal vez, el rango de
disponibilidad de P aplicado pudo ser mas estrecho y, por ello, menor la amplitud de la
respuesta morfologica (Poorter et al., 2010). La disminucion en el AFE detectada en
condiciones de deficiencia de P se deberia a la marcada reduccion en la expansion
foliar. En una hoja en crecimiento, la relacién entre la tasa de expansion foliar y el
balance de C de la hoja determina el AFE; de este modo, si un factor ambiental limita
mas la expansion foliar que la fotosintesis, el AFE se reduce, y viceversa (Tardieu et
al., 1999). Cuando el factor ambiental es una deficiencia de nutrientes (i.e. fésforo), el

AFE se explica principalmente por un incremento en la densidad de los tejidos debido
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a la acumulacion de carbohidratos (Ryser et al., 1997; Poorter et al., 2009). Esta
afirmacion se corresponde con el incremento observado en la concentracion de AST
en las hojas de las plantas deficientes en P (Neubauer, 2010).

En términos generales, si bien existen algunas excepciones (e.g. deficiencia de P
en tomate; de Groot et al., 2001), se acepta que, frente a una deficiencia de nutrientes,
la asignacion de biomasa muestra una plasticidad mayor que el AFE (Poorter & Nagel,
2000; Poorter et al., 2012); los resultados obtenidos en este trabajo confirmarian esta
premisa. Sin embargo, es factible suponer que la contribucién relativa de cada uno de
estos factores (R : PA, L : V y AFE) a la RAF pudo haber variado con el tiempo. Asi, la
comparacion entre las Figuras 4,9y 11 parece sugerir que al comienzo del
experimento el aporte de la relacién L :V y del AFE habria sido mayor que el de la
relacion R : PA, pero posteriormente el orden de importancia se habria invertido.

Adicionalmente, se observaron otras respuestas morfolégicas, citadas como
sintomas de la deficiencia de P, tales como, manchas de color parpura por un mayor
contenido de pigmentos fotoprotectores (antocianinas) (Vance et al., 2003; Hermans et
al., 2006; Jiang et al., 2007), y mayor angulo de insercién de las hojas con relaciéon a
un plano horizontal (Figura 29) (Rodriguez et al., 2000). Las antocianinas contribuirian
a disipar energia cuando la fotosintesis esta restringida, para proteger a las hojas de
las plantas deficientes en P de dafios foto-oxidativos ocasionados por una elevada
irradiancia (Lin et al., 2009). ElI cambio en el angulo de insercion de las hojas no
tendria una ventaja aparente; Rodriguez et al. (2000) lo atribuyeron a un menor
tamafno de las hojas de las plantas deficientes en P. No obstante, debido a que una
posicion mas erecta de las hojas disminuye el coeficiente de extincion (k), seria
factible suponer que ello también contribuiria a reducir la cantidad de radiacion solar

incidente interceptada en casos como el descripto.
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a) Deficiente ’ b) Control |

Figura 29. Angulo de insercién de las hojas de plantas: a) deficientes en P y b) control.

4 .4.Morfologia de la parte radical

La longitud radical total de plantas deficientes en P resulté mayor a la del control en
el dia 10 (Figura 13); respuestas similares de corto plazo han sido observadas por
otros autores (Horst et al.,, 1996; Mollier & Pellerin, 1999; Ciereszko et al., 2002;
Martinefsky et al., 2010). Sin embargo, posteriormente, la elongacién radical decay6
en comparacion al control (Figura 13) —-fenémeno también citado en maiz por Mollier &
Pellerin (1999), y en festuca, por Martinefsky et al. (2010)-, aunque en menor
magnitud relativa que la acumulacion de biomasa radical. En relacion con lo anterior,
Ciereszko et al. (2002) encontraron que plantulas de pepino bajo deficiencia de P
mantuvieron la elongacion radical a pesar de una marcada reduccion en la
acumulacion de biomasa radical. La capacidad de mantener la tasa de elongacion
radical en condiciones de baja disponibilidad de P supondria una ventaja adaptativa.
La longitud radical total se relaciona directamente con la cantidad total de P absorbido
(Rémer et al., 1988; Jungk & Claassen 1997), pues una longitud mayor aumentara la
superficie de absorcién, permitira explorar —y explotar— un mayor volumen de suelo
(Jungk & Claassen 1997) y elevar la probabilidad de detectar un sector de suelo rico
en P (Ciereszko et al., 2002). Sin embargo, una densidad radical por unidad de
volumen de suelo, superior al umbral que determina la competencia entre raices, no
aumentara la absorcion de P (Marschner, 1986; Jungk & Claassen, 1997).

Segun se deduce del trabajo de Hill et al. (2006), la superficie radical depende de la

proporcion de la biomasa total asignada a las raices, la LRE y el DRM. No obstante, la
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importancia relativa de cada una de estas variables puede diferir entre especies y/o
modificarse segun las condiciones ambientales, y sus efectos sobre la superficie
radical pueden ser positivos 0 negativos, y a su vez, interactuar entre si (Hill et al.,
2006). Asi, en este experimento, el incremento en la elongacion radical originado por
la deficiencia de P se explica, no s6lo por una mayor particién de asimilados hacia el
sistema radical —materializada en un aumento de la relacién R : PA—, sino también por
un incremento en la asignacion de biomasa a las raices mas finas, tal como lo
demuestra la ocurrencia simultdnea de una disminucién en el DRM (Figura 16) y un
incremento en la LRE (Figura 14). Otros autores hallaron tendencias similares en estas
dos ultimas variables en respuesta a la carencia de P (Horst et al., 1996; Hill et al.,
2006). No obstante, a pesar de la disminuciéon en el DRM, no se puede descartar que
haya ocurrido una reduccién en la densidad de los tejidos de la raiz, lo cual también se
ha citado como una respuesta a la deficiencia de P (Fan et al., 2003; Lynch & Ho,
2005).

Por otra parte, se debe destacar que las diferencias en DRM (Figura 16) y LRE
(Figura 14), entre plantas deficientes en P y control, se detectaron después del dia 15,
hecho que aproximadamente coincidié con el inicio del macollaje y la aparicion de
raices nodales en el control. Segun una apreciacion visual, y en concordancia con lo
informado por Hoad et al. (2001) y por Kirby (2002), las raices nodales tendrian un
diametro mayor que las raices seminales. En consecuencia, es posible suponer que su
aparicion incrementaria el diametro medio del sistema radical, sin que ello signifique
una respuesta adaptativa al nivel de P disponible. De este modo, parece mas
conveniente comparar plantas de igual tamafio, o mejor aun, plantas con similar
estado de desarrollo (Hajabbasi & Schumacher, 1994), dada esta sincronia entre la
aparicion de hojas y de raices nodales caracteristica de las gramineas (Wahbi &
Gregory, 1995; Klepper et al., 1998; Pellerin et al., 2000). Si bien en diversos trabajos,
tanto en gramineas (He et al., 2003; Martinefsky et al., 2010) como en otras familias
(Zobel et al., 2006; 2007) se ha analizado el efecto de la disponibilidad de P sobre la
longitud radical por clases de diametro sin considerar la ontogenia, Forde & Lorenzo
(2001) recomiendan no desestimar el efecto ontogénico en estudios de plasticidad
fenotipica. Estos autores destacan su importancia, aun en casos en que se considere
poco probable que la ontogenia interfiera en el analisis del efecto de otros factores
sobre la morfogénesis radical. Asi, debido al marcado retraso en el crecimiento (y en el
desarrollo) que presentaron las plantas deficientes en P de este experimento, es

factible suponer que el resultado se podria haber debido exclusivamente a un efecto
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ontogénico y no a la disponibilidad de P. En ese sentido, la comparacién ajustada por
escala de tamafio (Figura 17), al discriminar el efecto de la ontogenia, confirmé un
efecto genuino del nivel de P aplicado sobre la morfologia radical. A partir de la
Figura 17 se puede inferir, ademas, que la reduccion en el DRM y el incremento en la
LRE —en los tratamientos deficientes en P— serian consecuencia, por una parte, de
una mayor elongacion de la fraccion de menor diametro (Figura 17a) y por otra, de una
acentuada restriccion en la elongacién de la fraccién mas gruesa (Figura 17c). Si bien
en este trabajo no se analiz6 la arquitectura radical, a continuacion se interpretaran
respuestas halladas en base a lo determinado por otros autores.

Mollier & Pellerin (1999) y Pellerin et al. (2000) observaron que el niUmero de raices
nodales emergidas por nudo era menor en plantas de maiz deficientes en P, y se ha
mostrado, ademas, que la deficiencia de P podia provocar un retraso, medido en
unidades de desarrollo, en la aparicion de las raices nodales (Hajabbasi &
Schumacher, 1994; Pellerin et al., 2000). Este menor site filling de raices (Matthew et
al., 2000), sumado al mayor diametro de las raices nodales (Hoad et al., 2001; Kirby,
2002) explicarian el cambio, observado en este experimento, en longitud radical a
favor de las raices finas en las plantas deficientes en P en relacion al control.

Adicionalmente, se sabe que el diametro disminuye con el nimero de orden de la
raiz, por lo cual una mayor ramificacion del sistema radical reduciria el DRM (Forde &
Lorenzo, 2001). Sin embargo, esta explicacion parece insuficiente frente a las diversas
respuestas morfolégicas citadas para la deficiencia de P. Experimentos realizados en
cebada (Drew, 1975) y en maiz (Mollier & Pellerin, 1999; Pellerin et al., 2000)
mostraron que, en condiciones de baja disponibilidad de P, la elongacion de las raices
laterales® de primer y/o segundo orden se reduce, mientras que la elongacién de las
raices principales generalmente se mantiene. De manera interesante, Arabidopsis
presentd un comportamiento opuesto (Lopez-Bucio et al., 2002). La aparicion de
raices laterales tampoco parece responder a la deficiencia de P del mismo modo en
diferentes especies. Asi, mientras que Drew (1975) —en cebada— y Horst et al. (1996)
—en trigo— informaron una reduccién en el nimero de raices laterales en plantas
deficientes en P, Mollier & Pellerin (1999) no hallaron diferencias en maiz, y
Pérez-Torres et al. (2008) determinaron un aumento en Arabidopsis. Adicionalmente,
se ha observado que el diametro de raices individuales puede variar en respuesta a la

disponibilidad de nutrientes en el medio (Forde & Lorenzo, 2001). De acuerdo con lo

® Se denominan —en este trabajo— raices principales a las raices seminales y adventicias o nodales, y
raices laterales de orden n-ésimo a las ramificaciones de las raices principales.
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expuesto, la reduccion del DRM de las plantas deficientes en P se explicaria,
entonces, no solamente -oforzosamente— por una mayor ramificacion (i.e.
proliferacion de raices laterales), sino también por una disminucion en el diametro
individual y/o una elongacion diferencial de raices de distinto orden (y diametro). Esta
hipotesis, cabe sefialar, no excluye a la del parrafo anterior.

Una cuestiéon que requiere mayor atencion es la determinacion de los limites entre
clases de diametro radical. Segun Makita et al. (2009), el punto de divisidn entre raices
finas y gruesas utilizado en la mayoria de las publicaciones es arbitrario, pues no se
basa en atributos anatomicos y/o funcionales. Estos autores diferenciaron la fraccion
fina (D <0,4 mm) de la gruesa en base a la tasa respiratoria, significativamente mayor
en la primera en comparacion con la segunda; y sugirieron que el limite hallado podria

variar con las especies y/o condiciones ambientales.

4.5.Morfogénesis de los 6rganos aéreos

La reduccion en la longitud final de las hojas (LFF), observada en este experimento
(Figura 18a), es una respuesta a la deficiencia de P citada con frecuencia (Fredeen et
al., 1989; Rodriguez et al., 1998a,c; Rodriguez et al., 2000; Plénet et al., 2000a;
Assuero et al., 2004). La LFF podria considerarse como una funcién de la tasa de
elongacion foliar (TEF) y de la duracion de la elongacién foliar (DEF) (Fiorani et al.,
2000; Lemaire & Agnusdei, 2000). No obstante, la TEF contribuiria relativamente mas
que la DEF en la determinacion de la LFF. Se ha observado que, frente a una
deficiencia de P, la TEF disminuye marcadamente (Rodriguez, et al. 1998a; Colomb,
et al., 2000) mientras que la DEF no muestra variaciones (Rodriguez et al., 1998a) o
tiende a incrementarse (Colomb et al., 2000; Rodriguez et al., 2000). De manera
similar, las menores LFF's halladas en las plantas deficientes en P de este
experimento se explicarian por una marcada reduccién en la TEF (Figura 18b), que fue
solo parcialmente compensada con la prolongacion en la DEF (Figura 18c).

A un nivel inferior en la escala de organizacion, este cambio en la TEF por efecto
del P podria ser explicado por la longitud de la zona de crecimiento de la hoja y por los
procesos celulares que ocurren en ella. Assuero et al. (2004) observaron en maiz que
la longitud de la zona de crecimiento se redujo en condiciones de deficiencia de P,
debido a una menor tasa de produccién celular. Por el contrario, Kavanova et al.

(2006), en macollos de raigras previamente seleccionados por similar longitud de
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pseudotallo y grado de desarrollo, no hallaron diferencias en la longitud de la zona de
crecimiento atribuibles a la disponibilidad de P; la reduccion de la TEF fue explicada
fundamentalmente por menores tasas de divisibon y de expansion celular,
conjuntamente con una mayor duracién de estos procesos, lo cual ralentizé pero no
limité mayormente la elongacion foliar. Kavanova et al. (2006) sugirieron que las
diferencias, entre lo observado en raigras y en maiz, se atribuirian a las caracteristicas
de las especies y a la metodologia experimental utilizada.

El valor de filocrono observado (113°Cd) en el tratamiento control de este
experimento es similar al obtenido por Bartholomew & Williams (2005) pero inferior al
de Borrajo (1998) (Cuadro 2). La diferencia con éste ultimo se explicaria por las
condiciones experimentales. No obstante, los valores citados en este Ultimo caso,
estan comprendidos entre los valores extremos hallados en este experimento
(Cuadro 2).

Cuadro 2. Filocrono del agropiro alargado segun diferentes fuentes.

Fuente Filocrono® Condiciones
(°Cd) Experimentales
Este trabajo 113 — 244° planta aislada; invernaculo
Bartholomew & 95110 planta aislada; camara de
Williams (2005) crecimiento
Borrajo (1998) 170 — 192° pastura; a campo

@ En los tres casos la tem peratura base utilizada fue 0°Cd.

® Los valores inferior y superior corresponden a P500 y P1 respectivamente.

¢ Los valores inferior y superior corresponden al promedio de 5 genotipos experimentales de
agropiro, y al cultivar El Vizcachero INTA, respectivamente.

Por otra parte, la deficiencia de P ocasion6 un marcado aumento en el filocrono
(~116%) (Figura 19). Otros autores también han observado un filocrono mas
prolongado debido a esta causa (Rodriguez et al., 1998a,b,c; 1999; Plénet et al.,
2000a; Colomb et al., 2000), aunque la magnitud de la respuesta —en general- fue
menor (e.g. ~32-35% en trigo, Rodriguez et al., 1998a,b; ~76% en girasol, Rodriguez
et al., 1998c). En otros trabajos, el aumento en el filocrono ha sido atribuido a un
menor numero de hojas en crecimiento causado, probablemente, por menores TEF
durante la fase de crecimiento no visible de la hoja, pues no se hallaron diferencias en
la DEF (Rodriguez et al., 1998b; Plénet et al., 2000a). En este experimento, sin

embargo, el aumento en el filocrono se explicaria principalmente por una DEF mas
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prolongada (e.g. en la hoja 4, la DEF fue ~73% mayor en P1, con respecto a P500)
aunque no se descarta que el numero de hojas en crecimiento simultdneo haya
disminuido’, debido a la relacién que existe entre este Gltimo y el filocrono (Lemaire &
Agnusdei, 2000). El incremento en la DEF determinado en este experimento
(Figura 18c), que contrasta con la menor respuesta observada por Rodriguez et al.
(1998a), Plénet et al. (2000) y Colomb et al. (2000), podria deberse a: i) la diferencia
entre especies sugerida por Kavanova et al. (2006), ii) la severidad de la deficiencia de
P impuesta en este experimento, que pudo magnificar la respuesta, y iii) el método de
calculo de la TEF (y, en consecuencia, de la DEF). Con respecto a este ultimo punto,
se debe recordar que la TEF se calcul6 como la pendiente de una regresion lineal
simple entre la longitud de una hoja y el tiempo térmico, método que coincidioé con el
empleado por Plénet et al. (2000a) y que fue el mas satisfactorio entre los evaluados.
A diferencia de Plénet et al. (2000a), en este trabajo se consideraron las longitudes de
lamina menores o iguales al 80% de la LFF debido a la no linealidad mostrada por los
tratamientos deficientes en P a mayores longitudes de lamina.

Skinner & Nelson (1995) cuestionaron el calculo del filocrono por regresion lineal
debido a que representa un promedio y no mostraria las variaciones que pudieran
existir entre hojas individuales. En este sentido, Rodriguez et al. (1998b), en un
estudio sobre el efecto de la deficiencia de P en trigo, detectaron diferencias en el
filocrono entre distintos niveles de P, pero no encontraron una tendencia creciente o
decreciente en los filocronos de hojas de distinto orden para un mismo tratamiento. En
el presente trabajo, se observo una respuesta similar en el tratamiento control, cuyos
filocronos oscilaron alrededor de un valor medio hasta la hoja 9 (datos no mostrados);
por el contrario, los filocronos de los tratamientos deficientes en P se incrementaron
progresivamente de la hoja 3 a la hoja 5 (Figura 19b), lo cual confirma que el método
de regresion para el célculo del filocrono debe ser utilizado con cautela.

El filocrono aproximadamente se duplic6 en condiciones de deficiencia de P
respecto al control, lo que explicaria el marcado retraso en el desarrollo de las plantas
deficientes (indice de Haun, Cuadro 1). Esto confirma la tendencia observada en otros
trabajos (Rodriguez et al., 1998b; Plénet et al., 2000; Colomb et al., 2000); no
obstante, en ellos las diferencias entre tratamientos no fueron tan acentuadas.

Al final del experimento, el tratamiento control presentd una longitud de lamina total

(verde + senescente) acumulada por macollo igual a 2,8 veces el promedio de los

" Si bien no se analizd estadisticamente, el nimero de hojas en crecimiento simultaneo, obtenido
mediante el cociente entre el filocrono y la DEF, resultd, para la hoja 4, aproximadamente igual a 1,2y 1,4
hojas para P1 y P500, respectivamente.
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deficientes en P (Figura 20a). Esta diferencia se origind por una marcada reduccién en
la tasa de elongacion foliar promedio por macollo (TEFbruta; Figura 21) en las plantas
deficientes en P.

Por otra parte, cuando se compararon las tasas de senescencia foliar promedio por
macollo (TS) no se detectaron diferencias significativas entre tratamientos (TS;
Figura 20b), sin embargo, la longitud de lamina senescente acumulada por macollo a
los 50 dias tendi6 a ser mayor en los tratamientos deficientes, aunque sélo difirid
significativamente entre P10 y P500 (Figura 20b). Se debe destacar, ademas, que si
bien la vida media foliar (VMF) de hojas individuales no pudo ser calculada, el inicio
anticipado de la acumulacion de lamina senescente por macollo en los tratamientos
deficientes (Figura 30) parece sugerir que la VMF se redujo en relacion al control. De
manera interesante, la VMF del tratamiento control (780°Cd) estimada en este
experimento®, resulté similar a la calculada —a partir de datos de Borrajo (1998)— por
Berone (2005) y por Agnusdei et al. (2007) para agropiro (768-800°Cd). Por otra parte,
Martinefsky et al. (2010) también observaron un inicio anticipado de la senescencia en
plantas de festuca cv Palenque Plus bajo deficiencia de P. Ello probablemente se
relacione con una optimizacién del uso del P interno en la planta. Algunos estudios en
Arabidopsis sugieren que en condiciones de deficiencia de P se activan genes
asociados con la removilizacion del P en la planta que inducen la senescencia en las
hojas mas viejas para proveer de P a los érganos en crecimiento, cuando el P
absorbido por las raices es insuficiente para sustentar el crecimiento (Raghothama
1999, 2000; Nagarajan et al., 2011).

En el tratamiento control, la longitud de lamina verde por macollo resulté igual a 3,6
veces el promedio de los deficientes en P (Figuras 20c), lo cual se relacion6 con el
balance entre la generacion de tejidos (TEFbruta) y su desaparicion (TS) (Figura 21).
Asi, debido a que la TS no difirié entre tratamientos, la mayor acumulacién de lamina
verde que mostro el tratamiento control se originé por una elevada TEFbruta en éste
en comparacion con los deficientes en P (Figuras 21 y 30).

Sin embargo, se debe destacar que cuando la TS se expres6 en relacion a la
TEFbruta (TS : TEFbruta; igual a 0,35y 0,10 para P1 y P500, respectivamente) resultd
marcadamente mayor en los tratamientos deficientes en P. De este modo, la menor

longitud de lamina verde de los tratamientos deficientes en P puede explicarse, no sélo

8 La VMF se estimé como el tiempo térmico para el cual la longitud de lamina senescente difirio
significativamente (p < 0,05) de cero.
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por una disminucion en la TEFbruta, sino también por un incremento —en términos

relativos—de la TS.
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Figura 30. Longitud de lamina foliar verde, senescente y total por macollo
(mm.macollo™) en funcién del tiempo térmico (°Cd) de plantas de agropiro alargado
cultivadas bajo tres niveles de disponibilidad de fésforo: a) P1, b) P10 y c) P500. Las
flechas indican el momento en que la longitud de lamina senescente difirid
significativamente (p <0,05) de cero (610, 513 y 780°Cd para P1, P10 y P500,
respectivamente).

El nimero final de macollos (NFM) (Cuadro 1) de la planta entera del tratamiento

control resulté igual a 17,1 veces el promedio de los tratamientos deficientes. De
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manera similar, otros autores han hallado reducciones en el numero de macollos en
diferentes especies de gramineas cultivadas bajo condiciones de deficiencia de P (en
trigo: Horst et al., 1996; Rodriguez et al., 1998a,b; 1999; en cebada: Chapin &
Bielesky, 1982; Prystupa et al., 2003; Abeledo et al., 2004; en festuca: Martinefsky et
al.,, 2010). La cantidad de macollos aparecidos en un tiempo determinado puede
considerarse una funcion de la tasa de aparicién de hojas (TAH) —o su reciproco, el
filocrono—, que define la cantidad de sitios potenciales de macollaje, y el site filling
(Fs), que representa el incremento relativo en el nimero de macollos por cada
filocrono transcurrido (Davies 1974; Neuteboom & Lantinga, 1989). Si se asume que
existe un retraso de un filocrono entre la aparicion de una hoja (el préfilo, inclusive) y
su macollo correspondiente, entonces el Fs tiene un valor maximo teérico de 0,693
(Neuteboom & Lantinga, 1989). Valores cercanos a este maximo han sido observados
en raigras perenne durante la fase de establecimiento (Van Loo, 1992; Bahmani, 1999,
Matthew et al., 2000) y ello ha sido atribuido a la capacidad —de esta especie— de
desarrollar macollos en la yema del coleoptile y de los préfilos, que no poseen algunas
gramineas forrajeras (e.g. Bromus willdenowii Kunth) (Hume, 1991; Matthew et al.,
2000). De modo similar, en este experimento, la elevada tasa de macollaje relativa
(TMR) (Cuadro 1) que presentaron las plantas del tratamiento control se explica, no
s6lo por un menor filocrono, que determiné un elevado nimero de sitios potenciales de
macollaje, sino también porque el Fs (Cuadro 1) alcanzé un valor (0,592) cercano al
maximo tedrico, hecho que fue posible por la aparicion de macollos en las yemas de
préfilos (datos no mostrados). Por otra parte, el escaso nimero de macollos que
presentaron las plantas deficientes en P se relaciona con el marcado retraso en el
desarrollo y el menor Fs logrado (Cuadro 1).

A modo de resumen, se presentan en el Cuadro 3 las principales variables
morfogenéticas evaluadas, y su rango de respuesta frente a niveles contrastantes de P
(P1 versus P500); se incluye, ademas, un indice de plasticidad (Poorter et al., 2012)

gue expresa la amplitud de la respuesta en términos relativos.
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Cuadro 3. Rango de respuesta e indice de plasticidad de diferentes variables
morfogenéticas del agropiro alargado cv Hulk frente a la disponibilidad de P.

Variable Unidad e e
Macollo principal
TEFbruta (mm.mac™.cCd™) 0,46 1,41  -3,07
TS (mm.mac™.ccd™?) 0,16 0,14 1,14 °
TEFneta (mm.mac™.cCd™) 0,30 1,28  -4,27
Filocrono (°Cd) 2443 113,3 2,16
Site filling ® (macs.mac™ filocrono™) 0,352 0,592 -1,68
TMR @ (macs.mac™.°Cd™) 0,0013 0,0052  -4,00
Hoja 4
LFF (mm) 107,7 167,2  -1,55
TEF (mm.°Cd™) 0,36 1,01 -2,81
DEF (°Cd) 297,5 172,0 1,73
Filocrono (°Cd) 253,3 120,9 2,10

& determinado en la planta entera

® |a diferencia entre P1 y P500 resulté no significativa (p > 0,05)

¢ el indice de plasticidad se calcul6 mediante el cociente entre el valor mayor y el menor;
cuando la respuesta del tratamiento deficiente fue inferior a la del control se le colocd un signo
negativo (Poorter et al., 2012).

4.6.Contenido de P en los tejidos e indices de eficiencia

En términos generales, la concentracion de P en los tejidos present6 una tendencia
decreciente en la planta entera, la parte aérea y la raiz, para los tres tratamientos
considerados (P1, P10 y P500); sin embargo, la evolucion en el tiempo difirié tanto
entre tratamientos como entre fracciones de la planta (Figuras 22a, by c).

Esta tendencia decreciente en la concentracion de P se podria expresar en
términos de una relacion alométrica entre la acumulacion de biomasa y la de P, de
manera analoga a como ha sido planteado para el nitrogeno (N) (Greenwood et al.,
1990; Justes et al., 1994; Lemaire & Gastal, 1997; Gastal & Lemaire, 2002). En este
sentido, se debe aclarar que dicha relacion fue definida para cultivos a campo y para
valores de biomasa acumulada superiores a 1000 kg MS.ha™ (Greenwood et al.,
1990), por lo cual su generalizacién a otras situaciones requiere cautela. No obstante,
Martinefsky et al. (2010) hallaron una relaciéon similar para plantas de festuca alta

cultivadas en contenedores con diferentes niveles de P, en consecuencia, seria
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factible suponer que esta relacion alométrica podria también ser valida bajo
circunstancias analogas.

La dilucién de N ha sido expresada también como una relacién lineal entre la tasa
de acumulacion de N relativa y la tasa de crecimiento relativo (TCR) (Justes et al.,
1994), bajo los supuestos antes mencionados. Sin embargo, en un sentido mas amplio
(i.e. para otras condiciones), se podria pensar que la relacion entre la tasa de
acumulacion relativa de un nutriente y la TCR no siempre es lineal. De este modo, si
en un determinado momento la TCR fuera superior a la primera, se produciria una
diluciéon del N, mientras que, en el caso opuesto, ocurriria una acumulacion del
nutriente.

Ese parece ser el caso del presente experimento, particularmente para el
tratamiento P500. Segun se puede observar en las Figuras 3y 22, la concentracion de
P en el tratamiento P500 aumentd cuando el crecimiento fue relativamente bajo y
viceversa. En los tratamientos P1 y P10, debido a que la disponibilidad de P en el
medio fue baja, la acumulacién de este nutriente estuvo siempre restringida y, en
consecuencia, su concentracion en la planta decrecié progresivamente y de manera
mas abrupta que en P500 (Figura 22). EI aumento en la concentraciéon de P,
observada el dia 10 en el tratamiento P500 (Figura 22a), se explicaria por un menor
crecimiento (Figura 3a), pero también porque las plantulas adan habrian estado
abastecidas por el P interno removilizado desde la semilla (Fenner & Lee, 1989); por lo
cual, el P externo —altamente disponible en el medio— habria sido absorbido en
mayores cantidades que las requeridas para el crecimiento. De manera interesante,
Bhadoria et al. (2004) observaron, en maiz, un patrén similar en la evolucion de la
concentracion de P, y atribuyeron el maximo alcanzado el dia 10 posterior al
trasplante, que fue mucho mas acentuado que en este experimento, a un consumo de
lujo.

Por otra parte, lo expuesto hasta aqui parece indicar que la menor biomasa que
mostraron las plantas del tratamiento P500 en el dia 10, con respecto a P1 y P10,
(Figura 3a) no se deberia a la heterogeneidad en el contenido de reservas seminales —
como se plante6 inicialmente en el punto 5.2—, sino a que las plantas efectivamente
tuvieron un menor crecimiento, lo cual no estuvo asociado a una falta de
carbohidratos. De hecho, en el dia 10, la concentracién de AST de P500 tendi6 a ser
mayor que la de P1y P10 (Figura 28a) (Neubauer, 2010).

La evolucion de la acumulacion de P en la planta (Figuras 23a, b y ¢) —al igual que

la concentracion— también difirié entre tratamientos y, entre la raiz y la parte aérea. En
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términos generales, la acumulacion de P del tratamiento P500 siempre resulto igual o
mayor que P1 y P10. El incremento que se observa el dia 15 en las raices de P1
(Figura 23c) se deberia a la mayor relacién R : PA de ese tratamiento (Figura 4). Al
comparar la acumulaciéon de P entre fracciones (Figura 24) se pudo observar que, en
los tratamientos deficientes, hubo una mayor particion del P absorbido hacia las
raices. Se ha sugerido que este cambio en la particién seria una respuesta fisiolégica
a la deficiencia de P, debida a una mayor retencion del P absorbido en las raices y la
removilizacion del P en la parte aérea (Raghothama, 1999; Wissuwa et al., 2005).
Adicionalmente, como era de esperar (Vance et al., 2003), la acumulacién de biomasa
por unidad de P absorbido fue superior en los tratamientos deficientes (Figura 26)
indicando una mayor eficiencia en el uso del P.

Cuando el P acumulado en las laminas se relacion6 alométricamente con el area
foliar (Figura 25), se observd que la relacion era aproximadamente proporcional
(coeficiente = 1) en el tratamiento control, mientras que el contenido de P por unidad
de area disminuia progresivamente (8<1) en los tratamientos deficientes. Esta
disminuciéon en la concentracion de P implicaria una pérdida progresiva de la
capacidad fotosintética dada la asociacién que existe entre estas variables (Rodriguez
et al., 1999; 2000; Wissuwa et al., 2005; Fletcher et al., 2008).

El analisis alométrico entre el P absorbido y la longitud radical (Figura 27) mostré
gue la relacion resulté proporcional en el tratamiento control (8= 1), pero que decrecio
en los deficientes (f<1), lo cual indicaria una disminucion progresiva en la
acumulacion de P por unidad de longitud de raiz a medida que ésta crece o, en otras
palabras, que la tasa de elongacion radical relativa fue mayor que la tasa de
acumulacion de P relativa. Ello se podria interpretar como una respuesta a la
deficiencia de P para aumentar la exploracion de suelo, aun a expensas de una mayor

tasa de dilucion del P en el tejido.
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5. CONCLUSIONES

A lo largo de este trabajo se han descripto diferentes respuestas morfologicas del
agropiro alargado cv Hulk asociadas a la disponibilidad de P que constituyen una
expresion de su plasticidad fenotipica. Los cambios observados bajo condiciones de
deficiencia de P en relacion a la particion de biomasa y la morfologia radical
constituirian importantes mecanismos de adaptacion y supervivencia de las plantas en
suelos con bajo contenido de P. Adicionalmente, en el tratamiento sin limitantes de P,
el agropiro alargado cv Hulk mostrd un potencial de crecimiento inicial y de macollaje
superiores a los que comunmente se le han atribuido a la especie (Smith, 1996; Ferrari
& Maddaloni, 2001). Es probable que este potencial haya sido subestimado debido a
otras restricciones edaficas (salinidad, alcalinidad) frecuentes en las areas en donde
se cultiva el agropiro alargado y/o a las caracteristicas del cultivar estudiado
(GENTOS, 2011).

En coincidencia con lo descripto previamente en otras especies, las plantas de
agropiro alargado cv Hulk cultivadas en condiciones de baja disponibilidad de P

presentaron, en comparacion con las plantas bien nutridas:

e una marcada disminucién del crecimiento de la parte aérea y del area foliar
expandida; esta respuesta se relaciond, por una parte, con menores tasas
de elongacion foliar y filocronos progresivamente mas largos que retrasaron
el desarrollo final de las plantas, y por otra parte, con una reducciéon en la
tasa de macollaje debido al menor nimero de yemas axilares formadas y de
la proporcién de macollos emergidos a partir de ellas (i.e.: menor site filling).

(Hipotesis a.-)

e un incremento en la relacién raiz : parte aérea determinado por una mayor

particion de biomasa hacia raices. (Hipétesis b.-)

¢ Unincremento en la longitud radical total —a igual biomasa radical- dado por
un aumento de la longitud radical especifica, la cual estuvo asociada, a su

vez, con una disminucién del didmetro radical medio. (Hipétesis c.-)
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Las futuras investigaciones en el tema deberian evaluar el efecto de niveles de P
intermedios a los estudiados en este trabajo, incorporar genotipos de caracteristicas
contrastantes, profundizar el conocimiento de las adaptaciones del sistema radical
—particularmente arquitectura de raices, longitud y densidad de pelos radicales,
exudacién de compuestos a la rizosfera, e interaccibn con micorrizas. Ademas se
deberian realizar estudios a nivel de comunidad de plantas, estudiar la interaccién del
nivel de P y diferentes condiciones ambientales (e.g. época del afo; disponibilidad de
agua y otros nutrientes, salinidad, rango de pH), y validar los resultados obtenidos en

condiciones controladas con experimentos a campo.
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Cuadro I. Logaritmo natural de la biomasa total, aérea y radical (g MS.planta™) de
plantas de agropiro alargado cultivadas bajo tres niveles de disponibilidad de fésforo
(1, 10 y 500 uM P.L™h), en cinco fechas de muestreo (7, 10, 15, 28, y 50 dias desde
trasplante). Medias con letras iguales no difieren significativamente (p > 0,05); la
comparacion entre fechas se indica con letras mayusculas y, entre niveles de P, con

letras minUsculas. interaccion P xfecha de muestreo

(p <0,001) en los tres casos.

7.APENDICE

resultd significativa

Nivel de fosforo

Fraccion Dias (uM P.LY
1 10 500
................. l0ge (g MS.planta’™) - -eeweeeeen:
Biomasa 7 -5,912 Ea -5,917 Ea -5,865 Da
total 10 -5,313 Da -5,174 Da -5,655 Db
15 -4,445 Ca -4,460 Ca -4,429 Ca
28 -3,478 Bb -3,640 Bb -1,822 Ba
50 -2,385 Ab -2,455 Ab 1,140 Aa
EEM 0,105
Biomasa 7 -6,165 Ea -6,173 Ea -6,069 Da
aérea 10 -5,521 Da -5,401 Da  -5,850 Db
15 -4,796 Ca -4,782 Ca -4,645 Ca
28 -3,852 Bb -4,015 Bb -2,000 Ba
50 -2,844 Ab -2,924 Ab 0,916 Aa
EEM 0,103
Biomasa 7 -7,415 Da -7,412 Ea -7,583 Da
radical 10 -7,001 Dab -6,772 Da  -7,402 Db
15 -5,665 Ca -5,754 Ca -6,067 Ca
28 -4,648 Bb -4,804 Bb -3,648 Ba
50 -3,387 Ab -3,439 Ab -0,528 Aa
EEM 0,154
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Cuadro Il. Relacion raiz : parte aérea de plantas de agropiro alargado cultivadas bajo
tres niveles de disponibilidad de fésforo (1, 10 y 500 uM P.L™"), en cinco fechas de
muestreo (7, 10, 15, 28, y 50 dias desde trasplante). Medias con letras iguales no
difieren significativamente (p > 0,05); la comparacion entre fechas se indica con letras
mayusculas y, entre niveles de P, con letras minUsculas. La interaccion P x fecha de
muestreo resultd significativa (p < 0,001). EEM = 0,031.

Nivel de fosforo

Dias (UM P.L™)
1 10 500
................. g MS.gIMS v,
7 0,288 Ca 0,292 CDa 0,227 Aa
10 0,231 Ca 0,255 Da 0,216 Aa
15 0,420 Ba 0,379 Ca 0,242 Ab
28 0,502 Ba 0,525 Ba 0,195 Ab
50 0,643 Aa 0,693 Aa 0,255 Ab

Cuadro lll. Estimacion puntual y por intervalo de confianza (IC) de los coeficientes de
la relacion alométrica (y = a + S x) entre el logaritmo natural de la biomasa radical
(g MS.planta™) y el logaritmo natural de la biomasa aérea (g MS.planta™), de plantas
de agropiro alargado cultivadas bajo tres niveles de disponibilidad de fésforo (1, 10 y
500 uM P.L™Y). Los coeficientes se obtuvieron por regresién de eje mayor
estandarizado. Coeficiente de correlacion (r) y probabilidad (p) de que la hipotesis
Ho: p = 0 sea verdadera.

Nivel de fosforo

Coeficientes (uM P.LY
1 10 500
a 0,2241 0,2103 -1,4902
ICosss(c) LI -0,2331  -0,1585  -1,7458
LS 0,6814 0,5792 -1,2345
B 1,2615 1,549  1,0073
ICosse(f) LI 1,1696  1,1803  0,9511
LS 1,3606 1,3342 1,0668
r 0,992 0,995 0,995
p <0,001 <0,001 <0,001

LI: limite inferior; LS: limite superior.
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Cuadro IV. Logaritmo natural del area foliar (mm?.planta™®) de plantas de agropiro
alargado cultivadas bajo tres niveles de disponibilidad de fosforo (1, 10 vy
500 uM P.L™), en cinco fechas de muestreo (7, 10, 15, 28, y 50 dias desde trasplante).
Medias con letras iguales no difieren significativamente (p > 0,05); la comparacion
entre fechas se indica con letras mayudsculas y, entre niveles de P, con letras
mindsculas. La interaccion P x fecha de muestreo resultd significativa (p < 0,001).
EEM =0,113.

Nivel de fosforo

Dias (uM P.LY
1 10 500
................. Loge(mmz_p|anta'l)
7 3,971 Ea 3,926 Ea 4,007 Ea
10 4,684 Da 4,798 Da 4,512 Da
15 5,268 Ca 5,175 Ca 5,472 Ca
28 5738 Bb 5,577 Bb 7,902 Ba
50 6,553 Ab 6,378 Ab 10,183 Aa

Cuadro V. Relacién de area foliar (mm?.mg™ MS total) de plantas de agropiro alargado
cultivadas bajo tres niveles de disponibilidad de fésforo (1, 10 y 500 uM P.L™), en cinco
fechas de muestreo (7, 10, 15, 28, y 50 dias desde trasplante). Medias con letras
iguales no difieren significativamente (p > 0,05). La interaccion P x fecha de muestreo
resulté significativa (p < 0,05).

Nivel de fosforo

Dias (uM P.LY)
1 10 500
............... rnrnzAF_rng':L MS total «--eeeeeeeeees
7 19,696 Aa 18,845 Ba 19,412 Ba
10 22,173 Ab 21,529 Ab 26,058 Aa
15 16,533 Bb 15,323 Cb 20,029 Ba
28 10,086 Cb 10,172 Db 16,731 Ca
50 7,663 Ca 6,879 Ea 8,470 Da
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Cuadro VI. Estimacién puntual y por intervalo de confianza (IC) de los coeficientes de
la relacibn alométrica (y=a+ BX) entre el logaritmo natural del éarea foliar
(mm?.planta™) y el logaritmo natural de la biomasa total (mg MS.planta™), de plantas
de agropiro alargado cultivadas bajo tres niveles de disponibilidad de fésforo (1, 10 y
500 uM P.L™Y). Los coeficientes se obtuvieron por regresién de eje mayor
estandarizado. Coeficiente de correlacion (r) y probabilidad (p) de que la hipétesis

Ho: p = 0 sea verdadera.

Nivel de fosforo

Coeficientes (UM P.LY)
1 10 500
é 3,4110  3,4005  3,2976
ICos0s(c) LI 3,061  3,1689  3,1440
LS 3,6160  3,6321  3,4512
B 0,7043  0,6867  0,8705
ICoss(f) LI 0,6371  0,6103  0,8368
LS 0,7786  0,7726  0,9056
r 0,986 0,980 0,998
p <0,001  <0,001  <0,001

LI: limite inferior; LS: limite superior.

Cuadro VII. Relacién lamina : vaina (g MS.g*MS) de plantas de agropiro alargado
cultivadas bajo tres niveles de disponibilidad de fésforo (1, 10 y 500 uM P.L™), en cinco
fechas de muestreo (7, 10, 15, 28, y 50 dias desde trasplante). Medias con letras
iguales no difieren significativamente (p > 0,05); la comparacién entre fechas se indica
con letras mayusculas y, entre niveles de P, con letras minlUsculas. La interaccion
P x fecha de muestreo resultd significativa (p = 0,0004). EEM = 0,137.

Nivel de fosforo

Dias (uM P.L™)
1 10 500
................. g MS.gIMS v,
7 - - -

10 2,147 Ab 2,501 Ab 3,232 Aa
15 2,251 Aa 2,533 Aa 2,581 Ba
28 2,124 Aa 2,265 Aa 2,414 Ba
50 2,251 Aa 2,177 Aa 1,703 Cb
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Cuadro VIII. Estimacion puntual y por intervalo de confianza (IC) de los coeficientes de
la relacion alométrica (y = a + 8 X) entre el logaritmo natural de la biomasa de lamina
(g MS.planta™) y el logaritmo natural de la biomasa de vaina (g MS.planta™), de
plantas de agropiro alargado cultivadas bajo tres niveles de disponibilidad de fésforo
(1, 10 y 500 uM P.L™h). Los coeficientes se obtuvieron por regresion de eje mayor
estandarizado. Coeficiente de correlacion (r) y probabilidad (p) de que la hipétesis

Ho: p = 0 sea verdadera.

Nivel de fosforo

Coeficientes (uM P.L™)
1 10 500
a 0,8484 0,4874 0,5434
ICoso6(c) LI 0,5256 0,1728 0,4152
LS 1,1712 0,8020 0,6717
B 1,0121 0,9335 0,9186
ICoss() LI 0,9556 0,8794 0,8931
LS 1,0720 0,9909 0,9448
r 0,997 0,996 0,999
P <0,001 <0,001 <0,001

LI: limite inferior; LS: limite superior.

Cuadro IX. Area foliar especifica (mm?mg™ MS) de plantas de agropiro alargado
cultivadas bajo tres niveles de disponibilidad de fésforo (1, 10 y 500 uM P.L™), en cinco
fechas de muestreo (7, 10, 15, 28, y 50 dias desde trasplante). Medias con letras
iguales no difieren significativamente (p > 0,05). La interaccion P x fecha de muestreo
resulté no significativa (p = 0,500).

Area foliar especifica

Tratamiento (mmz.m g-l MS)

Nivel de P (uM P.L™)

1 31,353 a
10 29,981 a
500 31,981 a
EEM 0,886
Dias desde trasplante

7 39,287 a
10 39,816 a
15 32,679 b
28 25,494 ¢
50 18,249 d

EEM 1,106
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Cuadro X. Estimacion puntual y por intervalo de confianza (IC) de los coeficientes de
la relacibn alométrica (y=a+ BX) entre el logaritmo natural del &rea foliar
(mm?.planta™) y el logaritmo natural de la biomasa de lamina (mg MS.planta™), de
plantas de agropiro alargado cultivadas bajo tres niveles de disponibilidad de fésforo
(1, 10 y 500 uM P.L™h). Los coeficientes se obtuvieron por regresion de eje mayor
estandarizado. Coeficiente de correlacion (r) y probabilidad (p) de que la hipétesis
Ho: p = 0 sea verdadera.

Nivel de fosforo

Coeficientes (UM P.LY)
1 10 500
é 3,8315  3,7960  3,7726
ICosss(a) LI 3,6998 36786  3,6880
LS 3,9632 39133  3,8571
B 0,7659  0,7593  0,8815
ICosns(f) LI 0,7080  0,7060  0,8605
LS 0,8286  0,8167  0,9029
r 0,991 0,993 0,999
p <0,001  <0,001  <0,001

LI: limite inferior; LS: limite superior.

Cuadro XI. Logaritmo natural de la longitud radical (m.planta™) de plantas de agropiro
alargado cultivadas bajo tres niveles de disponibilidad de fosforo (1, 10 vy
500 uM P.L™), en cinco fechas de muestreo (7, 10, 15, 28, y 50 dias desde trasplante).
Medias con letras iguales no difieren significativamente (p > 0,05); la comparacion
entre fechas se indica con letras mayudsculas y, entre niveles de P, con letras
mindsculas. La interaccion P x fecha de muestreo resultd significativa (p < 0,001).
EEM = 0,168.

Nivel de fosforo

Dias (uM P.LY)
1 10 500
................. |Oge (m_p|anta’l)
7 -2,748 Ea -2,634 Ea -2,799 Da
10 -1,967 Da -1,673 Da -2,469 Db
15 -0,506 Ca -0,666 Ca -0,827 Ca
28 0,487 Bb 0,377 Bb 1,005 Ba

50 1,730 Ab 1,708 Ab 3,775 Aa
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Cuadro XIl. Longitud radical especifica (m.g™* MS) de plantas de agropiro alargado
cultivadas bajo tres niveles de disponibilidad de P (1, 10 y 500 uM P.L™), en cinco
fechas de muestreo (7, 10, 15, 28, y 50 dias desde trasplante). Medias con letras
iguales no difieren significativamente (p > 0,05); la comparacién entre fechas se indica
con letras mayusculas y, entre niveles de P, con letras minlUsculas. La interaccion
P x fecha de muestreo resulto significativa (p = 0,0124). EEM = 17 4.

Nivel de fosforo

Dias (uM P.LY
1 10 500
................. m g'l MS ooeriiiiinns

7 110,2 Ba 120,9 Ba 119,9 BCa
10 156,0 ABa 165,1 ABa 141,0 Ba
15 174,8 Aa 162,5 ABa 194,3 Aa
28 174,4 Aa 178,2 Aa 107,1 BCb
50 168,4 Aa 174,0 Aa 74,2 Cb

Cuadro XllI. Estimacion puntual y por intervalo de confianza (IC) de los coeficientes de
la relacion alométrica (y = a + fX) entre el logaritmo natural de la longitud radical
(m.planta™) y el logaritmo natural de la biomasa radical (g.planta™), de plantas de
agropiro alargado cultivadas bajo tres niveles de disponibilidad de fésforo (1, 10 y
500 uM P.L™Y). Los coeficientes se obtuvieron por regresién de eje mayor
estandarizado. Coeficiente de correlacion (r) y probabilidad (p) de que la hipotesis

Ho: p = 0 sea verdadera.

Nivel de fosforo

Coeficientes (uM P.L™)
1 10 500
a 5,5572 5,4770 4,3475
ICosos(cr) LI 5,0121 5,0680 4,0204
LS 6,1023 5,8860 4,6745
B 1,0951  1,0742  0,9138
ICos0s(f) LI 1,0054 1,0061 0,8583
LS 1,1927 1,1468 0,9728
r 0,990 0,994 0,995
p <0,001 <0,001 <0,001

LI: limite inferior; LS: limite superior.
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Cuadro XIV. Diametro radical medio (mm) de plantas de agropiro alargado cultivadas
bajo tres niveles de disponibilidad de fésforo (1, 10 y 500 uM P.L™), en cinco fechas de
muestreo (7, 10, 15, 28, y 50 dias desde trasplante). Medias con letras iguales no
difieren significativamente (p > 0,05); la comparacion entre fechas se indica con letras
mayusculas y, entre niveles de P, con letras minUsculas. La interaccion P x fecha de
muestreo resultd significativa (p < 0,001). EEM = 0,013.

Nivel de fosforo

Dias (uM P.LY
1 10 500
................. MM ceeeeeeeeceneenns

7 0,354 Aa 0,337 Aa 0,358 ABa
10 0,329 Aa 0,329 Aa 0,348 Ba
15 0,283 Ba 0,290 Ba 0,304 Ca
28 0,260 Bb 0,271 Bb 0,387 Aa
50 0,261 Bb 0,258 Bb 0,363 ABa
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Cuadro XV. Estimacion puntual y por intervalo de confianza (IC) de los coeficientes de
la relacion alométrica (y = a + §x) entre el logaritmo natural de la longitud de raices
(m.planta™) de diametro fino (D <0,5mm), medio (0,5 mm<D<1mm) y grueso
(D>1mm), y el logaritmo natural de la biomasa radical total (g MS.planta™), de
plantas de agropiro alargado cultivadas bajo tres niveles de disponibilidad de fosforo
(1, 10 y 500 uM P.L™Y). Los coeficientes se obtuvieron por regresion de eje mayor
estandarizado. Coeficiente de correlacion (r) y probabilidad (p) de que la hipétesis
Ho: p = 0 sea verdadera.

Nivel de fosforo

Diametro Coeficientes (uM P.L™)
1 10 500
Fino a 5,4993 5,4314 4,1279
ICoso(c) LI 4,9092 4,9515 3,7719
LS 6,0895 5,9112 4,4839
B 1,0970 1,0775 0,8977
ICos0() LI 1,0003 0,9981 0,8375
LS 1,2031 1,1632 0,9622
r 0,988 0,992 0,993
p <0,0001 <0,0001  <0,0001
Medio a 3,7086 3,9066 2.,4245
ICoso(c) LI 3,0957 2,9980 1,5821
LS 4,3215 4,8151 3,2669
B 1,2961 1,3247 1,0563
ICos%6(B) LI 1,1951 1,1776 0,9192
LS 1,4057 1,4902 1,2138
r 0,991 0,980 0,973
p <0,0001 <0,0001 <0,0001
Grueso a -2,660 -2,078 1,953
ICos0s() LI -4,314 -3,335 1,244
LS -1,005 -0,820 2,662
B 0,700 0,752 1,266
ICos00() LI 0,472 0,564 1,148
LS 1,038 1,003 1,396
r 0,739 0,886 0,987
p 0,0017 <0,0001  <0,0001

LI: limite inferior; LS: limite superior.
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Cuadro XVI. Longitud final de lamina (mm) de las hojas 1, 2, 3 y 4, de plantas de
agropiro alargado cultivadas bajo tres niveles de disponibilidad de fésforo (1, 10 y
500 uM P.L'Y). Medias con letras iguales no difieren significativamente (p > 0,05); la
comparacion entre hojas se indica con letras mayusculas y, entre niveles de P, con
letras mindsculas. La interaccion P x hoja resulté significativa (p < 0,001). El valor
entre paréntesis corresponde al EEM.

Nivel de fosforo

Hoja (uM P.LY
1 10 500
................. MM ceeeeeeeeceneenns
1 102,0 (4,1) ABa 89,2 (4,2) Bb 101,9 (4,1) Da
2 110,8 (4,5) Ab 108,8 (4,4) Ab 141,8(4,4) Ca
3 97,1 (5,5) Bb 97,5(5,7) Bb 155,7 (4,4) Ba
4 107,7 (7,9) ABb  94,0(6,2) Bb 167,2(5,2) Aa

Cuadro XVII. Tasa de elongacién (mm.°Cd™; T, =0°C) de las hojas 2, 3 y 4, de
plantas de agropiro alargado cultivadas bajo tres niveles de disponibilidad de fésforo
(1, 10 y 500 uM P.L™"). Medias con letras iguales no difieren significativamente
(p > 0,05); la comparacion entre hojas se indica con letras mayusculas y, entre niveles
de P, con letras minusculas. La interaccion P x hoja resulto significativa (p = 0,0057).

EEM = 0,06.

Nivel de fosforo

Hoja (UM P.LY)
1 10 500
................. MM.eCad™? e
2 0,50 Ab 0,47 Ab 0,93 Aa
3 0,34 Bb 0,33 Bb 1,03 Aa
4 0,36 Bb 0,32 Bb 1,01 Aa
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Cuadro XVIII. Duracién de la elongacion (°Cd; T, = 0°C) de las hojas 2, 3 y 4, de
plantas de agropiro alargado cultivadas bajo tres niveles de disponibilidad de fésforo
(1, 10 y 500 uM P.L™"). Medias con letras iguales no difieren significativamente
(p > 0,05); la comparacion entre hojas se indica con letras mayudsculas y, entre niveles
de P, con letras minusculas. La interaccion P x hoja resulto significativa (p = 0,0027).
El valor entre paréntesis corresponde al EEM.

Nivel de fosforo

Hoja (uM P.L™)
1 10 500
................. OCd creervreenrernnne
2 246,6 (13,0) Ba 241,0(13,0) Ba 156,5(12,3) Ab

w

333,9 (13,0) Aa 302,3(13,0) Aa 162,3 (13,0) Ab
4 297,5(18,3) Aa 302,2 (14,3) Aa 172,0(13,0) Ab

Cuadro XIX. Estimaciéon puntual y por intervalo de confianza (IC) de los coeficientes
de la regresion lineal simple del numero de hojas aparecidas en el macollo principal
versus el tiempo térmico transcurrido (°Cd; T, = 0), de plantas de agropiro alargado
cultivadas bajo tres niveles de disponibilidad de fésforo (1, 10 y 500 uM P.L™"). El
coeficiente 8 corresponde a la tasa de aparicién de hojas (TAH; hojas.°Cd™).

Nivel de fosforo

Coeficientes (uM P.L™)
1 10 500
a 1,0211 09618  -0,2139
EE 0,0677  0,0516 0,0678
ICosne(c) LI 0,8859  0,8589  -0,3481
LS 1,1564  1,0647  -0,0796
B 0,0041  0,0046  0,0088
EE 0,0001  0,0001 0,0001
ICose(f) LI 0,0038  0,0044 0,0086
LS 0,0043  0,0048 0,0091
R? 0,941 0,970 0,981

LI; limite inferior; LS: limite superior; EE: error estandar;
R%: coeficiente de determinacion.
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Cuadro XX. Filocrono (°Cd; T, =0°C) de las hojas 3, 4 y 5, de plantas de agropiro
alargado cultivadas bajo tres niveles de disponibilidad de fosforo (1, 10 vy
500 uM P.L'Y). Medias con letras iguales no difieren significativamente (p > 0,05); la
comparacion entre hojas se indica con letras mayusculas y, entre niveles de P, con
letras mindsculas. La interaccion P x hoja resulté significativa (p < 0,001). El valor
entre paréntesis corresponde al EEM.

Nivel de fosforo
Hoja (UM P.LY)
1 10 500

3  226,2(14,6) Ba 197,5(14,6) Ca 121,9(14,6) Ab
253,3 (15,1) Aa 233,1(15,4) Ba 120,9 (14,6) Ab
5  262,6(17,0) Aa 253,1(158) Aa 1050 (14,6) Bb

N

Cuadro XXI. Longitud foliar total (verde + senescente) acumulada por macollo
(mm.macollo®) de plantas de agropiro alargado cultivadas bajo tres niveles de
disponibilidad de fésforo (1, 10 y 500 uM P.L™). Medias con letras iguales no difieren
significativamente (p > 0,05); la comparacion entre fechas se indica con letras
mayusculas y, entre niveles de P, con letras minUsculas. La interaccion P x fecha
resultd significativa (p < 0,0001). EEM = 22,8.

Tiempo Nivel de fésforo
térmico (1M P.LY)
(°Cd) 1 10 500
................. mm_maco"o'l
216 89,3 Ka 88,6 Ja 93,3 La
307 1440 Ja 1412 la 169,1 Ka
372 183,5 b 1741 1b 267,8 Ja
456 2229 HIb 2256 HDb 365,5 la
513 2544 GHDb 2485 GHDb 459,4 Ha
610 296,0 FG Db 286,1 FG Db 611,4 Ga
680 322,4 EFDb 314,8 EF Db 726,7 Fa
780 359,9 DEDb 347,5 DEDb 867,5 Ea
829 378,1 CDb 367,9 CDb 941,1 Da
904 409,5 BChb 399,2 BCh 1070,8 Ca
955 430,9 ABb 417,3 ABb 11441 Ba
1041 468,7 Ab 4514 Ab 12644 Aa

1065 477,1 Ab 461,7 Ab 12928 Aa
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Cuadro XXII. Longitud de lamina senescente acumulada por macollo (mm.macollo™)
de plantas de agropiro alargado cultivadas bajo tres niveles de disponibilidad de
fésforo (1, 10 y 500 uM P.L'"). Medias con letras iguales no difieren significativamente
(p > 0,05); la comparacién entre fechas se indica con letras mayusculas y, entre
niveles de P, con letras minlsculas. La interaccién P x fecha result6 significativa
(p = 0,0003). EEM = 11,2.

Tiempo Nivel de fésforo
térmico (1M P.LY)
(°Cd) 1 10 500
................. mm_maco"o'l
216 0,0 Fa 0,0 Ga 0,0 Fa
307 0,0 Fa 0,0 Ga 0,0 Fa
372 0,1 Fa 22 Ga 0,1 Fa
456 52 Fa 13,1 FGa 0,3 Fa
513 24,6 EF ab 32,2 EFa 06 Fb
610 38,7 DE a 52,1 DE a 43 Fb
680 534 Da 65,4 Da 10,1 EFb
780 90,3 Ca 106,8 Ca 32,8 DEDb
829 102,9 BCa 111,1 BCa 46,9 CDDb
904 111,12 ABCa 121,3 BCa 64,6 BChb
955 118,4 ABa 126,0 ABC a 73,2 Bb
1041 129,1 Aab 135,7 ABa 103,6 Ab

1065 132,6 Aab 147,6 Aa 1154 Ab
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Cuadro XXIII. Longitud de lamina foliar verde por macollo (mm.macollo™) de plantas
de agropiro alargado cultivadas bajo tres niveles de disponibilidad de fésforo (1, 10 y
500 uM P.L'Y). Medias con letras iguales no difieren significativamente (p > 0,05); la
comparacion entre fechas se indica con letras mayusculas y, entre niveles de P, con
letras minusculas. La interaccion P xfecha resultd significativa (p <0,0001).
EEM = 22,8.

Tiempo Nivel de fésforo
térmico (1M P.LY)
(°Cd) 1 10 500
................. mm_maco"o'l
216 89,3 Ha 88,6 Ga 93,3 La
307 1440 GH a 1412 FG a 169,1 Ka
372 183,4 FGb 1719 EFb 267,7 Ja
456 217,7 EF b 2124 DEDb 365,2 la
513 229,8 DEF b 216,3 DEDb 458,8 Ha
610 257,3 CDEDb 234,1 CDb 607,2 Ga
680 268,9 BCDE b 2494 BCDb 716,6 Fa
780 269,7 BCDE Db 240,7 BCD b 834,7 Ea
829 275,2 BCDb 256,8 BCD b 894,2 Da
904 298,4 ABChb 277,9 ABCDb 1006,2 Ca
955 312,5 ABb 291,3 ABb 1070,9 Ba
1041 3396 Ab 3158 Ab 11609 Aa

1065 3445 ADb 314,12 Ab 1177,3 Aa
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Cuadro XXIV. Tasas promedio de elongacion o senescencia foliar por macollo
(mm.macollo™.°Cd™®; T, =0°C) de plantas de agropiro alargado cultivadas bajo tres
niveles de disponibilidad de fésforo (1, 10 y 500 uM P.L™"). TEF bruta: Tasa de
elongacion foliar bruta; TS: tasa de senescencia foliar; TEF neta: tasa de elongacion
foliar neta. Medias con letras iguales no difieren significativamente (p > 0,05).

Nivel de fosforo

Tasas promedio (UM P.LY) EEM
1 10 500
............... mm.macollo™.°cCd™? -oeeerenens
TEF bruta 0,46 b 0,44 b 1,41 a 0,06
TS 0,16 a 0,17 a 0,14 a 0,02

TEF neta 0,30 b 0,27 b 1,28 a 0,06
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Cuadro XXV. Concentracion de fosforo en planta entera, en parte aérea y en raices
(mg P.g MS™), de plantas de agropiro alargado cultivadas bajo tres niveles de
disponibilidad de fésforo (1, 10 y 500 uM P.L™), en cinco fechas de muestreo (7, 10,
15, 28, y 50 dias desde trasplante). Medias con letras iguales no difieren
significativamente (p > 0,05); la comparacion entre fechas se indica con letras
mayusculas y, entre niveles de P, con letras minUsculas. La interaccion P x fecha de
muestreo resultdé significativa en los tres casos; valores de probabilidad
correspondientes a planta entera: p <0,0001, parte aérea: p <0,0001 y raices:
p =0,0134.

Nivel de fosforo

Fraccion Dias (MM P.LY
1 10 500
................. mg Pg MS L

Planta entera 7 4951 Ab 5,115 Ab 6,464 ABa
10 4,413 Ab 3,065 Bc 6,920 Aa
15 1,868 Bb 1,762 Cb 5,665 Ba
28 0,958 Cb 1,210 Cb 6,353 ABa
50 0,906 Cb 0,973 Cb 3,845 Ca
EEM 0,317

Parte aérea 7 5,856 Ab 5,962 Ab 7,079 Aa
10 4,975 Ab 3,368 Bc 7,433 Aa
15 1,903 Bb 1,933 Cb 6,019 Ba
28 1,111 Bb 1,396 Cb 6,902 ABa
50 1,029 Bb 1,067 Cb 4,392 Ca
EEM 0,367

Raices 7 1,821 Ab 2,245 Ab 3,736 Ba
10 1,855 Ab 1,890 ABb 4,598 Aa
15 1,784 Ab 1,305 BCb 4,197 ABa
28 0,719 Bb 1,050 Cb 3,548 Ba
50 0,750 Bb 0,942 Cab 1,733 Ca

EEM 0,317
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Cuadro XXVI. Logaritmo natural del fésforo acumulado en planta entera, en parte
aérea y en raices (mg P.planta™) de plantas de agropiro alargado cultivadas bajo tres
niveles de disponibilidad de fésforo (1, 10 y 500 uM P.L™"), en cinco fechas de
muestreo (7, 10, 15, 28, y 50 dias desde trasplante). Medias con letras iguales no
difieren significativamente (p > 0,05); la comparacién entre fechas se indica con letras
mayusculas y, entre niveles de P, con letras minUsculas. La interaccion P x fecha de
muestreo resultd significativa (p < 0,0001) en los tres casos.

Nivel de fosforo
Fraccién Dias (uM P.LY

1 10 500

Planta entera 7 -4,315 Da -4,288 Da -4,002 Da
10 -3,864 Cab -4,076 CDb -3,723 Da
15 -3,824 Cb -3,899 Cb -2,697 Ca
28 -3,527 Bb -3,450 Bb 0,026 Ba
50 -2,526 Ab -2,483 Ab 2,486 Aa
EEM 0,118

Parte aérea 7 -4,400 Da -4,393 Da -4,115 Ea
10 -3,945 BCab -4,215 CDb -3,847 Da
15 -4,158 CDb -4,143 Cb -2,853 Ca
28 -3,809 Bb -3,766 Bb -0,069 Ba
50 -2,863 Ab -2,933 Ab 2,390 Aa
EEM 0,111

Raices 7 -6,841 Ca -6,603 Ca -6,281 Da
10 -6,532 Ca -6,136 Ca -5,887 Da
15 -5,087 Bab -5,728 BCb -4,635 Ca
28 -5,327 Bb -4,756 Bb -2,383 Ba
50 -4,034 Ab -3,501 Ab -0,021 Aa
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Cuadro XXVII. Estimacién puntual y por intervalo de confianza (IC) de los coeficientes
de la relacién alométrica (y = a + B X) entre el logaritmo natural del fésforo acumulado
en raices (mg P.planta™) y el logaritmo natural del fésforo acumulado en parte aérea
(mg P.planta™), de plantas de agropiro alargado cultivadas bajo tres niveles de
disponibilidad de fésforo (1, 10 y 500 uM P.L™). Los coeficientes se obtuvieron por
regresion de eje mayor estandarizado. Coeficiente de correlacion (r) y probabilidad (p)
de que la hipoétesis Ho: p = 0 sea verdadera.

Nivel de fosforo

Coeficientes (UM P.LY)
1 10 500
é 2,9620  2,4513  -2,2304
ICos(c) LI -0,7939  -0,0001  -2,4677
LS 6,7178  4,9028  -1,9931
B 2,2305  2,0155  0,9480
ICos0s() LI 1,4622 14842  0,8728
LS 3,025  2,7370  1,0296
r 0,688 0,855 0,990
P 0,005  <0,001  <0,001

LI: limite inferior; LS: limite superior.

Cuadro XXVIII. Estimacion puntual y por intervalo de confianza (IC) de los coeficientes
de la relacién alométrica (y = a + B X) entre el logaritmo natural del fésforo acumulado
en laminas foliares (mg P.planta™) y el logaritmo natural del area foliar (mm?.planta™),
de plantas de agropiro alargado cultivadas bajo tres niveles de disponibilidad de
fésforo (1, 10 y 500 uM P.L™). Los coeficientes se obtuvieron por regresion de eje
mayor estandarizado. Coeficiente de correlacién (r) y probabilidad (p) de que la
hipotesis Ho: p = 0 sea verdadera.

Nivel de fosforo

Coeficientes (uM P.L™)
1 10 500
a -7,8332 -8,0767 -8,8160
ICeso(ct) LI -9,1245  -8,8763  -9,0128
LS -6,5419 -7,2771 -8,6192
B 0,6272 0,6854 1,0473
ICosss(B) LI 0,4300 0,5495 1,0188
LS 0,9147 0,8547 1,0765
r 0,764 0,928 0,999
p 0,0009 <0,0001 <0,0001

LI: limite inferior; LS: limite superior.
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Cuadro XXIX. Estimaciéon puntual y por intervalo de confianza (IC) de los coeficientes
de la relacion alométrica (y = a + g x) entre el logaritmo natural de la biomasa total
(g MS.planta™) y el logaritmo natural del fésforo acumulado total (mg P.planta’), de
plantas de agropiro alargado cultivadas bajo tres niveles de disponibilidad de fésforo
(1, 10 y 500 uM P.L'h). Los coeficientes se obtuvieron por regresion de eje mayor
estandarizado. Coeficiente de correlacion (r) y probabilidad (p) de que la hipotesis

Ho: p = 0 sea verdadera.

Nivel de fosforo

Coeficientes (uM P.L™)
1 10 500
a 16,6851 15,2778 5,7562
ICoso(c) LI 11,1930 12,0095 5,4655
LS 221771 18,5460 6,0470
B 1,9956 1,8590 1,0698
ICos06(B) LI 1,5414 1,5753 1,0375
LS 2,5836 2,1939 1,1032
r 0,900 0,961 0,999
P <0,0001 <0,0001  <0,0001

LI: limite inferior; LS: limite superior.

Cuadro XXX. Estimacion puntual y por intervalo de confianza (IC) de los coeficientes
de la relacién alométrica (y = a + B X) entre el logaritmo natural del fésforo acumulado
total (mg P.planta™) y el logaritmo natural de la longitud radical (m.planta™), de plantas
de agropiro alargado cultivadas bajo tres niveles de disponibilidad de fésforo (1, 10 y
500 uM P.L™Y). Los coeficientes se obtuvieron por regresién de eje mayor
estandarizado. Coeficiente de correlacion (r) y probabilidad (p) de que la hipotesis
Ho: p = 0 sea verdadera.

Nivel de fosforo

Coeficientes (uM P.L™)
1 10 500
a -3,3784 -3,3924 -1,3144
ICoso(c) LI -3,5864  -3,5382 -1,5344
LS -3,1703  -3,2466 -1,0944
B 0,3880 0,4275 1,0173
ICos0s(f) LI 0,2894 0,3485 0,9319
LS 0,5203 0,5244 1,1104
r 0,868 0,939 0,989
P <0,0001 <0,0001  <0,0001

LI: limite inferior; LS: limite superior.
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Cuadro XXXI. Composicion quimica de la solucién nutritiva Hoagland (Hoagland &
Arnon, 1950) modificada, diluida al 50% de la concentracion original, correspondiente

a cada uno de los tres tratamientos de disponibilidad de P (P1, P10 y P500).

Tratamientos

P1 P10 P500
................. ML s

Macronutrientes
Ca(NOg3),.4H,0 2500 2500 2500
KNO; 2500 2500 2500
MgS0O,.7H,0 1000 1000 1000
KH,PO, 1 10 500
Fe (*) 99,45 99,45 99,45
KCI 499 490
Micronutrientes
H3BO3; 115,634 115,634 115,634
MnCl,.4H,0 22,738 22,738 22,738
ClyZn 2,018 2,018 2,018
Cl,Cu 0,930 0,930 0,930
MoO,Na, 0,304 0,304 0,304

(*) Suministrado como FeNa-EDTA, PM: 367,05



