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RESUMEN

El objetivo de este trabajo fue describir la acumulacion de FDN y FDNi (fibra de
detergente neutro indigestible) en laminas adultas de generaciones sucesivas de hojas
de Chloris gayana Kunth cv. Finecut en funcion de la edad y tamafio foliar. Durante un
periodo pre-experimental se establecieron dos tratamientos de diferente tamafo foliar:
laminas cortas (C) y laminas largas (L), mediante la aplicacion de dos regimenes de
defoliacion que variaron en intensidad y frecuencia de corte. Luego de dicho periodo, y
durante el ciclo de vida foliar de tres generaciones sucesivas de hojas (G1, G2 y G3),
el cual abarca aproximadamente un ciclo de rebrote, se cosecharon aproximadamente
200 macollos por tratamiento cada 58 GDC (+22). Ademas, en cada tratamiento se
registraron variables morfogenéticas en 15 macollos marcados. La temperatura
promedio durante el periodo experimental fue de 24°C (+3) y se consideré 12°C como
temperatura base para el calculo de los grados dias de crecimiento (GDC). En
laboratorio, las ldminas de los macollos de las tres generaciones de hojas fueron
separadas en las siguientes categorias de edad: lamina recientemente expandida (con
ligula) y laminas adultas (tres categorias). En cada categoria de edad, se registraron
variables estructurales (largo de lamina, area, peso, area foliar especifica) y variables
de calidad del forraje. Para esta ultima, se midié la cantidad de FDN y su composicion
(FDA, LDA), asi como la digestibilidad verdadera in vitro de la materia seca (DVIVMS)
y de la FDN (DFDN) en el incubador Daisy" (ANKOM) por un periodo de incubacion de
24 hs. A partir de los valores de DVIVMS se estim6 la digestibilidad aparente de la
materia seca (DAMS = DVIVMS - 11,9) y la FDNi (1- DFDN). También se realizaron
estimaciones del peso por unidad de area de la materia seca y de la fibra (peso
especifico, Pe; FDN especifica, FDNe; FDNi especifica, FDNie). Los datos se
analizaron segun un disefio en bloques con arreglo factorial de 2 x 3 (tamafio de
lamina y generacion de hoja, respectivamente). Las ldminas del tratamiento C
presentaron en promedio menor largo, area y peso, y mayor area foliar especifica que
las laminas del tratamiento L. EI Pe, FDNe y FDNie también fue menor en C. Las
laminas de dicho tratamiento tuvieron mayor DAMS (10 %) y menor FDNi (15%) que
las respectivas de L. El envejecimiento afectd en menor medida las variables
analizadas, siendo menos marcado en C que en L. De las variables estructurales

evaluadas, el tamafio de la hoja fue el principal factor que explicé las variaciones en
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FDNi. La composicién quimica de la fibra determinada por los analisis de FDN, FDA y
LDA, explicaron menos del 20% las variaciones en FDNi. Se concluye que el tamano
de la hoja es el principal factor que determina los cambios en contenido y digestibilidad
de FDN (o FDNi) y DAMS en Chloris gayana. En cambio el envejecimiento tuvo un

menor efecto en las variaciones de los mencionados parametros.

Palabras clave: Chloris gayana, tamano de lamina, envejecimiento, fibra indigestible,
digestibilidad de MS.
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ABSTRACT

The effect of leaf age and size on neutral detergent fiber (NDF) content and digestibility
of adult successive leaves of Chloris gayana Kunth cv. Finecut was investigated. Two
treatments with different lamina size: short (S) and large (L) achieved by defoliation
were evaluated. After treatments were established a regrowth period was initiated. A
total of three successive leaf generations were sampled during this period. Sample
collection was made every 58 GGD (+22). Two hundred tillers per treatment were
cuted. Moreover, in fiftenn individual marked tiller per treatment were recorded
morphogenic charateristics. Average daily temperature was 24°C (+3) and to calculate
grow grade day (GGD) 12°C was used as base temperature. Tillers cuted were
separated in leaves generations and classified in four age categories: recently
expanded lamina (with ligule) and adults laminae (three categories). Structural
characteristic (lamina length, leaf area, weigth and specific leaf area) and quality
characteristic (NDF, ADF, ADL, in vitro true dry matter digestibility -IVTDMD- and
neutral detergent fiber digestibility -NDFN-) were recorded. In vitro digestibility were
determined after 24 h incubation with Daisyll apparatus (ANKOM). In vitro digestibility
apparent (DMAD) and indigestible NDF (iNDF) were calculated from values of IVTDMD
and NDFD. Moreover, there was estimated specific leaf mass, specific NDF and
specific INDF. Statistical design was a complete randomized block design with a 2 x 3
factorial arrangement of treatments (two lamina size and three leaves generation,
respectively). Lamina of treatment C showed values of lenght, area and weigth lower
and specific leaf area higher than treatment L. Specific leaf mass, specific NDF and
specific INDF were lowest in C. These results caused lowest iINDF (15%) and highest
DMAD (10 %) in this treatment. Ageing affected to a lesser extent the variables
analyzed, being less marked in treatment C. Changes in amount of iNDF was
explained mainly for leaf size. Chemical composition of the fiber (NDF, ADF and ADL)
explained at least 20% of changes in iINDF. It can be concluded that leaf size is main
factor in the changes of NDF content and digestibility in Chloris gayana, while ageing

would have little effect.

Keys words: Chloris gayana, leaf size, ageing, indigestible fiber, dry matter digestibility



1. INTRODUCCION

Chloris gayana Kunth es una graminea megatérmica que se caracteriza por su
resistencia a la semiaridez, salinidad, su adecuada produccion de semillas y adaptacion
a diferentes tipos de suelos, encontrandose ampliamente distribuida en el NOA (Toll
Vera et al., 2000). En esta regién se desarrolla una ganaderia extensiva,
particularmente dedicada a la cria, sobre pastizales y bosques naturales degradados,
con un fuerte componente de lefiosas arbustivas y arbéreas que limitan severamente la
oferta de forraje y la capacidad de carga de los sistemas (Kunst et al., 2003). Ello se ve
agravado en la actualidad por el crecimiento de la ganaderia en la regién (Rearte,
2007), por lo cual la incorporacién de pasturas cultivadas perennes tropicales, forman
parte del paquete tecnoldgico introducido en la region con el cual se intenta elevar la
carga animal y otorgar un manejo adecuado a los pastizales naturales (De Ledn; Boetto,
2004). Sin embargo hay que considerar que las gramineas megatérmicas tienen
severas limitantes de calidad que afectan la produccién animal (Minson, 1990), por lo
que se hace necesario identificar factores de las especies que afectan la calidad
nutritiva, para luego establecer estrategias especializadas de manejo que permitan
lograr un uso eficiente del forraje en cantidad y calidad.

Los estudios sobre variaciones de la calidad nutritiva en gramineas, generalmente se
han concentrado en los cambios asociados a distintos estados fenolégicos de la
pastura, principalmente al cambio de la fase vegetativa a reproductiva y/o la de
acumulacién de material muerto. Sin embargo, también es importante considerar los
cambios de calidad dentro del mismo estado vegetativo para el uso eficiente de
pasturas bajo pastoreo (Groot; Neuteboom, 1997; Duru et al., 1999). En esta etapa,
tienen lugar multiples ciclos de envejecimiento tisular (recambio de tejido) que se
suceden dentro de un lapso de tiempo corto en relacion al ciclo fenoldgico. En este
sentido Groot; Neuteboom (1997), describieron para raigras anual el patrén de variacion
de la calidad con el envejecimiento de los tejidos. Estos autores, encontraron que la
calidad de las laminas disminuia desde el momento que ellas aparecian fuera del tubo
de vainas y que dicha disminucion continuaba aun cuando las laminas alcanzaban su
tamafo maximo (aparicion de la ligula) hasta llegar a un plateu. Este patrén fue el
mismo para laminas de hojas sucesivas, aunque la disminucion de calidad fue mayor
para las laminas aparecidas posteriormente, debido a que ellas presentaban un mayor
envejecimiento de los tejidos por permanecer mas tiempo creciendo dentro del tubo de

vainas.



En pasturas en estado vegetativo, ademas del envejecimiento de los tejidos, las
caracteristicas morfogenéticas y estructurales de las mismas afectarian la calidad
nutritiva del forraje (Duru et al., 1999; Duru and Ducroq, 2002). En este sentido, el
tamafo de los érganos, en el cual un aumento de los mismos implica inevitablemente
mayor acumulacion de fibra, comienza a ser reconocido en la literatura recientemente
como factor determinante de las variaciones en la calidad nutritiva. Dicho proceso puede
ser aun mas serio en el caso de las gramineas megatérmicas por el gran tamafo
potencial de sus 6rganos respecto a las gramineas templadas. Esta caracteristica de las
gramineas C4, si bien pudo resultar de valor adaptativo para la competencia luminica en
las comunidades nativas, sus estructuras se contraponen con rasgos deseables
asociadas a la calidad nutritiva (Wilson, 1997).

En gramineas forrajeras el tamafo potencial de la lamina es una caracteristica
determinada genéticamente, sin embargo debido a su alta plasticidad morfolégica es
posible modificarlo mediante practicas de manejo (Lemaire; Chapman, 1996). De esta
forma se pueden obtener pasturas de alta calidad sin comprometer la persistencia y
produccién de las mismas.

En esta tesis se analiza la calidad como una consecuencia del crecimiento, lo cual
implica acumulacién de biomasa y de estructuras indigestibles. Por ello, la variable
respuesta, se mide en términos de acumulaciones de fibra (FDN) y fibra indigestible
(FDNi). Esta ultima ha sido identificada recientemente como una importante medida de
calidad que es altamente variable entre forrajes y tiene consistentes efectos sobre la
produccion animal (Oba; Allen, 1999).

El enfoque funcional que se plantea, el cual vincula el proceso de crecimiento y
envejecimiento de las laminas con la calidad nutritiva del forraje, ofrece un marco
conceptual interesante para desarrollar estudios orientados a predecir el impacto de
manejos que alteren el tamafo y contribucion de las hojas de diferente edad en una

misma especie forrajera.

Hipotesis
8 La acumulacion de fibra indigestible (FDNi) aumenta aun después de que las
laminas alcanzan su tamafo maximo (aparicion de ligula) hasta llegar a un
plateau.
§ Las laminas sucesivas de un macollo, presentaran mayor acumulacién de FDNi
debido a un mayor tamafo y al mayor tiempo desde la iniciacion de acumulacion

de fibra hasta su emergencia por fuera del tubo de vainas de las mismas.



§ Las laminas de menor tamafo originadas por el tratamiento de defoliacion
aplicado, acumularan menor cantidad de FDN y FDNi durante el proceso de
envejecimiento respecto a las laminas de mayor tamafio. Esto determinara una

mayor digestibilidad de la materia seca en las laminas mas cortas.

Objetivo general
Describir la acumulacién de FDN y FDNi en laminas adultas de generaciones
sucesivas de hojas de Chloris gayana Kunth cv. Finecut (grama rhodes) en funcién de la

edad y tamano foliar.

Objetivos especificos

8 Obtener pasturas que difieran marcadamente (alrededor de 2 veces) en su tamano
foliar.

8 Determinar la digestibilidad de materia seca y la digestibilidad de la FDN (o la fibra
indigestible, FDNi) en laminas adultas de tres generaciones sucesivas de hojas.

§ Estimar la composicion especifica de la materia seca y de la fibra (peso especifico,
Pe; FDN especifica, FDNe; y FDNi especifica, FDNie)

§ Establecer relaciones entre el contenido de FDNi y la edad térmica de laminas
adultas de la especie en estudio.

§ Evaluar la asociacion entre el contenido de FDNi de laminas adultas con distintas
variables estructurales (tamano foliar, peso especifico).

§ Establecer relaciones entre FDNi y otras determinaciones comunes en los analisis
de laboratorio (FDN, FDA y LDA).



2. REVISION BIBLIOGRAFICA

2.1. Caracteristica de la especie en estudio

Origen y distribucién. Chloris gayana Kunth es una especie forrajera megatérmica,
perenne, de porte erecto y con buena capacidad de formacion de estolones que se
enraizan en los nudos y le permiten cubrir el suelo eficientemente. Presenta una mata
cuyo tamafo puede variar entre 0,70 y 1,50 m de altura, hojas delgadas y una
inflorescencia digitada muy caracteristica, compuesta por racimos espiciformes,
verticilados.

Esta especie es originaria de Africa y estd ampliamente distribuida en Argentina,
pues se adapta desde climas subtropicales a climas templados, sean estos semiaridos o
subhumedos. Tiene una gran capacidad adaptativa a condiciones de suelos pobres y
con ciertos tenores de salinidad. Sus requerimientos pluviométricos se encuentran por
encima de los 600 mm anuales y su resistencia a heladas es intermedia (hasta - 5 °C no
presenta severos problemas) (Toll Vera et al., 2000).

En Argentina, fue introducida en Tucuman a principios del siglo XX. A partir de las
primeras experiencias, esta forrajera experimenté una continua y rapida expansion en
las distintas zonas ganaderas del Norte y Centro del pais, apoyada en su resistencia a
semiaridez y salinidad, su produccion de semillas y su adaptacion a diferentes tipos de
suelos. Se constituyé asi, en la principal especie cultivada megatérmica hasta la década
del 70. La necesidad de aprovechar tierras salinizadas con destino forrajero convirtieron
a grama rhodes en una alternativa siempre valida en numerosas regiones subtropicales
y templadas del mundo (Toll Vera et al., 2000).

En la regién del Noroeste, los cultivares mas tradicionalmente empleados son:
Comun, Katambora, Pioneer, Topcut y Finecut, entre los cultivares diploides; y Callidae
y Samford entre los cultivares tetraploides.

El material en estudio corresponde al cultivar Finecut, éste es uno de los de mas
reciente aparicion y se caracteriza por una alta foliosidad respecto de los tallos,
maduracion uniforme y buena resistencia a enfermedades. Estas caracteristicas le
confieren aptitud para la confeccion de henos (Martin, 2005)

Produccion. Esta especie tiene un ciclo de crecimiento primavero —estival. Su ciclo

vegetativo se extiende desde las primeras lluvias efectivas (en el NOA en general desde



mediados de Noviembre) y hasta las primeras heladas (en general hasta fines de Abril -
principios de Mayo). La produccién promedio acumulada de materia seca de esta
especie oscila entre las 3 a 7 tn/ha por afo, siendo los cultivares tetraploides los de
mayor produccion (Martin, 2005).

En evaluaciones de cortes, el cultivar Finecut present6 producciones de materia seca
promedio que estuvieron en el orden de las 5 toneladas por hectarea (Cornachione,
2007). En otros cultivares de la especie (Boma, Callide, Topcut), se encontraron
producciones promedio de materia seca de 9 tn/ha en evaluaciones con un corte final y
de 5,2 tn/ha en evaluaciones con cortes frecuentes (cada 7 siete dias) (Cornachione et
al., 2007).

Calidad del forraje. Existen diferencias de acuerdo al cultivar o el manejo que se
efectue. Con respecto al cultivar, los tetraploides suelen mantener la calidad por mas
tiempo ya que encafan tardiamente. Tarumoto (2005), sefialé6 que los cultivares
diploides son neutrales a la longitud del dia, mientras que los tetraploides son sensibles
al fotoperiodo, y la floracién se induce cuando se exponen a dias acortandose. Esto
ultimo provoca que los cultivares tetraploides encafien mas tardiamente. Sin embargo,
el mismo autor sefala que los cultivares diploides expuestos a longitudes de dias
cortos (12 horas) aceleran el inicio de la floracién cuando las temperaturas medias son
mayores a 22°C. En el Cuadro 1 se presenta un resumen de la composicién quimica

para dos cultivares con diferente ploidia.

Cuadro 1. Calidad del forraje de dos cultivares de Chloris gayana en distintos

estados fenoldgicos

Estado MS PB FDN FDA DIVMS
Cultivar Fenologico (%) (%) CV (%) CV (%) CV (%) CV
Finecut Prefloracion 23 9 12 734 3 40,3 10 59,9
(diploide) Floracién 28 6,8 15 76,2 2 454 5 501

Diferida 40 55 16 80,1 4 518 6 48,2
Callidae Prefloracion 24 85 13 71,3 7 401 4 60,1

(tetraploide) Floracion 28 63 11 786 6 479 6 4938
Adaptado de Nasca (2006)




En cuanto al manejo de la frecuencia de defoliaciéon o corte, los valores mas altos de
calidad se encontraron con defoliaciones mas frecuentes (Ricci et al., 1997). En el
Cuadro 2 se presenta un resumen de la calidad del forraje para dos frecuencias de

cortes.

Cuadro 2. Calidad del forraje de Chloris gayana cv. Comun bajo

dos frecuencias de cortes

Frecuencia de PB FDA DIVMS
defoliacion (dias) (%) (%) (%)

28 7,8 447 52

56 6,4 45,7 47

Adaptado de Ricci et al. (1997)

2.2. Crecimiento y desarrollo de las gramineas forrajeras

En el ciclo de vida de una célula, planta o cultivo transcurren dos tipos de procesos
simultaneos e interdependientes, los cuales se encuentran bajo control genético y son
regulados por factores ambientales: el crecimiento y el desarrollo (Wilhelm; McMaster,
1995). El primero puede ser definido como el incremento de tamafo (area, volumen,
masa) y, por lo tanto involucra cambios cuantitativos; por otro lado el desarrollo, esta
relacionado con la sucesién progresiva de estados diferenciados fisiolégica y/o
morfolégicamente, y da énfasis a cambios cualitativos que se suceden durante el ciclo
de vida (Salisbury; Ross, 1992).

El crecimiento y el desarrollo estan fuertemente controlados por las condiciones
ambientales. Dentro del medio abidtico, la luz, la temperatura y la disponibilidad de agua
y nutrientes se destacan por ser altamente determinantes de los mencionados procesos
(Colabelli et al., 1998).

Una planta de graminea perenne esta formada por un conjunto de macollos
originados a partir de un macollo primario (Briske, 1991). Los mismos pasan a través de
una secuencia de eventos de desarrollo comunes entre géneros (Moore; Moser, 1995).
La ontogenia de un macollo puede ser dividida en cuatro periodos de crecimiento:
vegetativo, elongacion, reproduccion y maduracion de semillas (Moore et al.,, 1991).
Este comportamiento es general en las gramineas, y el macollo es la unidad

morfofisioldgica adecuada para la cuantificacion de los procesos denominados por



Chapman; Lemaire (1993) como morfogénesis vegetal. Esto incluye la tasa de aparicion
de nuevos organos, su tasa de expansién y su tasa de senescencia y descomposicion.
La cuantificacion de dichos procesos brinda informacion basica para comprender la

dinamica de la produccion y pérdida de forraje.

2.2.1. Caracteristicas morfogenéticas

Para una graminea en estado vegetativo en la cual solo hojas son producidas, la
morfogénesis de la planta puede ser descripta por tres caracteristicas principales: la
tasa de aparicion de hojas (TAH), la tasa de elongacion foliar (TEF) y la vida media foliar
(VMF) (Chapman; Lemaire, 1993). Estas caracteristicas estan determinadas
genéticamente, pero son influenciadas por variables ambientales (Parsons, 1988).

La TAH se define como el intervalo de apariciéon de dos hojas sucesivas. Su inversa,
el filocrono, determina el intervalo de tiempo necesario para la aparicion de dos hojas
consecutivas (Wilhelm; McMaster, 1995; Skinner; Nelson, 1995; Moore; Moser, 1995).
Es la variable morfogénica mas importante debido a que influencia cada una de las
variables estructurales de la planta, desempenando, por lo tanto, un papel central en la
morfogénesis de las plantas (Chapman; Lemaire, 1993; Davies, 1993).

La TEF es la variable mas relevante en la expansion del area foliar en gramineas
(Nelson; Sleper, 1981) debido que el crecimiento foliar es predominantemente
unidireccional, paralelo al eje longitudinal de la lamina (Mac Adam et al., 1989). El
ancho foliar presenta normalmente variaciones de menor magnitud.

La TEF responde en forma directa con el incremento de la temperatura (Peacock,
1975; Stoddart et al.,, 1986; Gastal et al., 1992), siendo esta respuesta mas rapida
durante la transicion de crecimiento vegetativo a reproductivo (Parsons; Robson, 1980;
Gastal et al., 1992; Nabinger, 1997). La tasa de elongacién foliar es sensiblemente
afectada por el estado nutricional de las plantas, particularmente el nitrogenado vy el
fosfatado, con incrementos que pueden mas que duplicarse entre situaciones de déficit
en comparacién con situaciones no restringidas, tanto bajo corte (Gastal et al., 1992)
como bajo pastoreo (Mazzanti et al., 1994; Rodriguez Palma, 1998).

La VMF se define como el periodo de tiempo durante el cual el nuevo tejido foliar
aparecido permanece verde, es decir, desde su aparicibn hasta su senescencia
(Lemaire; Agnusdei, 2000). La senescencia del tejido foliar esta genéticamente
programada (Thomas; Stoddart, 1980), y una vez desencadenado el proceso, primero
se desmantelan los cloroplastos mientras que estomas y floema permanecen activos

hasta las ultimas etapas (Feller; Fischer, 1994). La duracién de la vida de una hoja se



puede dividir en las fases que comprenden el tiempo entre el nacimiento y su expansién
total, el tiempo durante el cual la hoja se mantiene expandida y verde, y el tiempo
durante el que se seca hasta la muerte del tejido.

El tiempo empleado para alcanzar la maxima acumulacion de hojas verdes tiene
importantes connotaciones en el manejo de la frecuencia de defoliacion del pasto, la
que afecta la cantidad y la calidad de forraje a disposicion del ganado. Desde el punto
de vista de la produccién lo ideal es mantener el intervalo que favorece la maxima
acumulacion neta de hoja verde. Los periodos entre defoliaciones superiores a este
punto favorecen el descenso en la calidad de la dieta debido a una mayor proporcién de
hoja muerta; mientras que periodos mas cortos dan lugar a una dieta de mejor calidad,

pero mas escasa.

2.2.2. Caracteristicas estructurales

La combinacion de los caracteristicas morfogenéticas mencionadas en la seccidn
anterior determina las tres principales caracteristicas estructurales de la canopia:
tamano foliar, numero de hojas por macollo (NH) y densidad de los mismos (DM). A su
vez, estas tres caracteristicas definen el indice de area foliar de las pasturas (Lemaire;
Chapman, 1996).

En esta seccidn, y dado que los objetivos de esta tesis estan centrados sobre los
efectos del tamafio de la hoja (largo, area y peso), la revisidon se centrara en este

aspecto en particular.

2.2.2.1. Largo foliar

El largo foliar (longitud de hoja totalmente expandida, en adelante largo foliar final,
LFF) es el producto de la tasa de elongacion foliar (TEF) y la duracién del periodo de
elongacioén (DEF) para una hoja dada (Lemaire; Agnusdei, 2000).

El crecimiento de una hoja de graminea se restringe a una zona en la base de la
hoja, la cual estd cubierta por las vainas de las hojas mas maduras (Davidson;
Milthorpe, 1966; Kemp, 1980; Volenec; Nelson, 1981). Esta zona de crecimiento esta
compuesta de una zona de division y de una zona de “solo elongacion”. En el
meristema (intercalar) basal, las células se dividen y expanden simultaneamente.
Posteriormente, las células son desplazadas a una localizacion mas distal por la
formacion de nuevas células en la porcién basal del meristema. La entrada en la zona
de “sélo elongacion” esta caracterizada por la pérdida de la capacidad de dividirse de

las células; en esta region las células sélo se expanden y alcanzan su tamafio maduro



(Skinner; Nelson, 1995; Fiorani et al., 2000). Fuera de la zona de crecimiento, las
células entran en una zona de maduracién donde tiene lugar deposiciéon de pared
secundaria (MacAdam; Nelson, 1987) y formacién del aparato fotosintético (Nelson et
al., 1992)

La TEF, una de las variables que determina el largo foliar, es funcién de la longitud
de la zona de crecimiento y de la tasa de elongacion de cada segmento de la misma.
Estos parametros dependen a su vez de la tasa de produccién de células, la tasa de
elongacion celular y la duracion de elongacion de las células individuales (Mac Adam et
al.,, 1989; Gastal; Nelson, 1994). Todos estos factores estan determinados
genéticamente y responden a cambios ambientales que generan diferencias en TEF
(Skinner; Nelson, 1995). Trabajos que comparan niveles de nutriciébn nitrogenada
(Marino, 1996; Lattanzi, 1998), niveles de radiacion incidente (Bahmani et al., 2000),
cultivares de una misma especie (Nelson; Sleper, 1981; Hazard et al., 1996; Lattanzi,
1998; Bahmani et al., 2000), y especies (Marino, 1996; Labreveux, 1998; Fiorani et al.,
2000), muestran que la variacién encontrada en LFF es explicada mayormente por
cambios en la TEF, mientras que la duracién de la elongacién permanece relativamente
constante.

En la revision precedente se ha descripto la elongacion de la hoja sin distinguir entre
lamina y vaina. La separacion entre ellas esta dada por la ligula, la cual se ha
determinado en festuca alta que aparece en la zona de divisidon cuando la lamina ha
alcanzado aproximadamente el 20% de su longitud final (Skinner; Nelson, 1994).
Durante las etapas iniciales de la elongacion de la hoja, sélo la lamina esta creciendo
activamente (Kemp, 1980; Volenec; Nelson, 1981). La transicién entre crecimiento de la
lamina y vaina ocurre sin cambios perceptibles en la tasa total de elongacion de la hoja.
Soélo cuando la vaina esta alcanzando su longitud final, es decir, previamente a la
exposicion de la ligula, la elongacién de la hoja disminuye rapidamente (Robson, 1972;
Gallagher, 1979; Thomas, 1983; Schnyder et al., 1990). Por lo mencionado, distintos
autores han sugerido que la zona de elongacion de la lamina y de la vaina podria ser
tratada como un continuo cuando se analiza la elongaciéon de la hoja (Kemp, 1980;
Schnyder et al., 1990).

La longitud final de la lamina incrementa en hojas sucesivas de canopias vegetativas
debido a que las mismas deben atravesar un tubo de vainas cada vez mayor (Wilson,
1976; Skinner; Nelson 1995; Groot; Neuteboom, 1997; Duru; Ducroq, 2000). Por lo
tanto, las vainas de las hojas mas viejas ejercen un efecto morfogénico directo sobre la

longitud de las laminas jévenes. Segun Begg; Wright (1962) y Wilson; Laidlaw (1985), la
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emergencia de la punta de la lamina por fuera del tubo de vainas dispararia una sefal
que determinaria la cesacion de produccion de células de lamina en el meristema.
Dichos autores mencionan que la division celular y, por ende la duracion de la
elongacion de la lamina, serian mas prolongados en laminas que atraviesan vainas
largas respecto de laminas de plantas con un tubo mas corto. Sin embargo, Skinner;
Nelson (1995) sefialaron que la formacion de la ligula y, en consecuencia, la cesacién
de la elongacion de la lamina, ocurre dias antes de la aparicién de la hoja por fuera del
tubo de vainas. Por lo tanto, la luz no seria el factor que determina el cese de la
elongacién de la lamina. En distintos trabajos (Casey et al., 1999; Arredondo; Schnyder,
2003; Kavanova et al., 2006), se ha encontrado que el largo del tubo de vainas esta
altamente relacionado a la longitud de la zona de crecimiento de la hoja. Dicha zona
influye principalmente en la TEF, sin provocar cambios en la duracion de la elongacion,
por lo tanto, un acortamiento del tubo de vainas modificaria la longitud de las laminas
por disminucién de la TEF. Fiorani et al., (2000), sefialaron que el mecanismo causal de
la relacion entre la longitud de vainas con la TEF y la longitud de la zona de crecimiento
no es clara.

El patrén de incremento de la longitud de las laminas sucesivas en macollos
vegetativos explicado anteriormente, puede ser revertido cuando los entrenudos
comienzan a elongar (Maas et al., 1987; Maan et al., 1989). En estos casos, el tubo de
vainas alcanza una longitud maxima y luego disminuye cuando los entrenudos elongan
causando un acortamiento del tubo. Esto generalmente reduce mas la longitud de la
lamina en desarrollo que la longitud de la vaina (Skinner; Nelson 1995). Segun Sbrissia;
Da Silva (2001), el alargamiento del tallo aun en estado vegetativo es propio de la
morfogénesis de las gramineas megatérmicas y contrasta con el patrén caracteristico

descripto para las especies templadas (Chapman; Lemaire, 1993).

2.2.2.2. Area, peso y éarea foliar especifica

Durante el proceso de crecimiento, las gramineas aumentan el area de sus hojas con
el objeto de capturar energia luminica para la fotosintesis y otras funciones de
crecimiento. El area foliar especifica (AFE), definida como la proporcion de area de
lamina y su peso seco, es un componente de la tasa de crecimiento relativo y
representa la asignaciéon de C que realiza la planta en la formacion de material
fotosintético (Lambers et al., 1989). Dingkuhn et al. (2001) mencionaron que el AFE

determina el costo de producir una unidad de area de hoja y mencionaron que especies
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con alto AFE en las etapas iniciales de crecimiento tienen ventajas adaptativas sobre
aquellas de bajo AFE porque cubren el suelo mas rapidamente.

El AFE en gramineas, y también en dicotiledoneas (Cole, 1975; Jurik, 1986), sigue
un patrén caracteristico a medida que las hojas completan su expansion. MacAdam;
Nelson (1987), observaron en festuca alta que la inversa del AFE (el peso especifico de
hoja, Pe), es alto cuando las laminas no estan desplegadas, disminuye cuando ellas se
expanden e incrementa cuando ellas maduran. Este patron también fue observado a
nivel de la zona de crecimiento de esta graminea. El Pe es alto en la base de la hoja
debido a que las células estan estrechamente empaquetadas y dividiéndose
activamente. Luego, el Pe disminuye en la zona de elongacién debido que las células
experimentan expansion y vacuolizaciéon. En el extremo distal de la zona de elongacion
donde las células dejan de elongar, el Pe fue minimo debido a que aun las células
presentan paredes finas. Mas alla de dicho punto, en la zona de maduracion, el Pe
incrementa debido a que hay deposicidén de pared secundaria.

El AFE generalmente es mayor cuando las plantas estan sombreadas (Groot;
Neuteboom, 1997; Rodriguez et al., 2000), cuando no hay deficiencia de nutrientes
(Ryser et al., 1997; Rodriguez et al., 2000) y en plantas defoliadas (Groot et al., 1999;
Lattanzi et al., 2004; Cullen et al., 2006). A nivel de macollo, Groot; Neuteboom (1997)
han encontrado que el AFE disminuye en hojas sucesivas como consecuencia de un
incremento mayor en peso de las laminas con respecto al area de las mismas. Esta
disminucion del AFE fue mayor en plantas no sombreadas (plantas aisladas) respecto a

plantas sombreadas (plantas mantenidas como en una pastura).

2.3. El estudio de la calidad del forraje

El estudio de la calidad tiene una larga y rica historia con un auge en la década del
50, que posteriormente se fue enriqueciendo con la aparicion de nuevas metodologias
que permitieron investigar distintos aspectos de la misma. El tema es complejo porque
queda a criterio del autor (i) el uso de la terminologia, (ii) el enfoque del estudio, (iii) los
parametros a cuantificar y la (iiii) metodologia a utilizar. En esta tesis la calidad del
forraje se analiza como una consecuencia del crecimiento, lo cual implica acumulacion
de biomasa y de estructuras indigestibles (FDNi). Por ello, la variable respuesta se mide
en términos de contenido y digestibilidad de la fibora (FDN) y en segundo lugar se

analiza su relacién con distintos parametros utilizados para definir la calidad del forraje.
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2.3.1. Breve resefia historica.

El andlisis de alimentos comienza en 1859, en que un grupo de investigadores de la
estacion experimental de Weende (Alemania) idearon una serie de procedimientos para
medir distintas fracciones del alimento. EI método, que aun se utiliza, se conoce como
“Analisis Proximal” o “Esquema de Weende” y divide la materia seca en las siguientes
fracciones: materias minerales o cenizas, materias nitrogenadas totales, materia grasa o
extracto etéreo, fibra bruta y extractos no nitrogenados. Sin embargo, ninguno de ellas
corresponde estrictamente a compuestos quimicos puros o uniformes. El mayor
inconveniente de dicho método esta en la evaluacion de la fibra (FB) que corresponde a
la celulosa. En cuanto al primer registro de uso de la técnica de digestibilidad in vitro fue
en 1919 de Waenting y Gierisch (Hungate, 1966), pero este método produjo valores de
digestibilidad que fueron alrededor de 50 % menos que los valores in vivo esperados.

Los principales avances en evaluacion de forrajes se producen en la década del 60
con el desarrollo del procedimiento Tilley; Terry (1963) para medir la digestibilidad in
vitro y en la década del 70 para medir la fibra con el método de Goering; Van Soest
(1970). Estos ultimos autores separaron la pared celular con detergente neutro (FDN) y
separaron la celulosa con detergente acido (FDA) y la lignina con acido sulfurico, de
esta forma se obtiene la hemicelulosa por diferencia. Ambas metodologias predominan
en la bibliografia hasta la actualidad y son hitos en la evaluacién de forrajes.

El método de Tilley y Terry es el mas usado en el analisis de los alimentos y ha sido
el método de laboratorio mas preciso para predecir la digestibilidad (Goldman et al.
1987; Stern et al., 1997 citados por Mabjeesh et al., 2000). Sin embargo, requiere
mucho tiempo de incubacion y cada muestra se incuba por separado. Las distintas
modificaciones existentes (Alexander; McGowan, 1966; Minson; McLeod, 1972) no han
mejorado estos aspectos, por lo se buscaron otras alternativas para reemplazarlo.

El método de Tilley y Terry tampoco permite estudiar la cinética del proceso de
degradacién en el rumen. A tal efecto se utilizan dos metodologias que aparecieron en
la década del 80, la de bolsita de nylon (Jdrskov et al., 1980), también llamado in situ o
in sacco, y la técnica de produccién de gas in vitro desarrollada por Menke et al. (1979)
y Menke; Steingass (1988). En ésta ultima se mide el gas producido durante la
fermentacion y se usa tanto para estudiar la cinética como para medir la digestibilidad in
vitro. Con respecto a la cinética tiene la ventaja que permite estudiar la degradacion de
los componentes solubles de los alimentos (Pell; Schofield, 1993, que son considerados

inmediatamente “degradados” en el método in situ. Sin embargo, con respecto a la
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digestibilidad no existen ecuaciones confiables que permitan convertir el volumen de
gas en valores de digestibilidad, por lo que hay gran controversia entre autores con
respecto a su utilidad (Beever; Mould, 2000; Pell et al., 2000).

Finalmente, la busqueda por mejorar la eficiencia de trabajo del método in vitro de
Tilley y Terry, ha llevado al desarrollo del aparato Daisyll (ANKOM Technology Corp.,
Fairtport, NY, EEUU), el cual permite la incubacién simultanea de diferentes alimentos
en bolsitas selladas en el mismo frasco de incubacion. Holden (1999) realiz6 una
comparacion entre el método de dos etapas y el Daisyll, y encontrd una buena relacion
entre los dos métodos, indicando que este ultimo puede ser utilizado para predecir la
digestibilidad in vitro de forrajes y granos. En la Figura 1, se muestra una sintesis sobre

la aparicion en el tiempo de los distintos métodos de evaluacion de calidad.

Analisis proximal, Método de detergentes, Degradabilidad in situ,
Weende Goering — Van Soest Orskov
1859 | |
I /] I I | I I
1 1 | | I I
1850 1960 1970 1980 1990
1963 1979
Digestibil. in vitro, Produccién de gas in vitro, Sistema Daisyll,
Tilley - Terry Menke ANKOM

Figura 1. Evolucion de los métodos de evaluacion de calidad del forraje

2.3.2. Terminologia utilizada

En la evaluacion de forrajes como alimento para el ganado no existe una
terminologia que tenga el mismo significado para distintos autores. Tampoco dentro de
la misma terminologia se incluyen los mismos parametros, ni el mismo parametro esta
evaluado de la misma manera. El problema mayor es con la digestibilidad y la fibra, ya
que para ambos parametros existen distintos métodos y aun dentro del mismo método
hay diferencias entre laboratorios que no estan estandarizadas a nivel mundial. Sin
duda la digestibilidad, que se puede medir por distintos métodos como se comentaran
posteriormente, es la que presenta mayores problemas ya que de ella se estima la
energia metabolizable (EM) del alimento. Las diferencias entre las distintas
metodologias ha llevado a Robinson et al. (2004) a concluir que debido a los objetivos

cambiantes en el mundo de la nutricion, es poco probable que en un futuro préximo la
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investigacion tenga como objeto mejorar la precision y exactitud con la que las distintas
metodologias realizan la estimacién de la EM.

Con la fibra obtenida por el método de Van Soest et al. (1991) también ocurre lo
mismo, para lo cual la revista Feed Science and Tecnology en el afio 2005 ha editado

una lista de términos (Cuadro 3) que recomienda utilizar para enviar una publicacion.

Cuadro 3. Terminologia recomendada por la revista Feed Science and Tecnology
(2005) al enviar una publicacion de acuerdo al procedimiento seguido para
determinar fibra.

Terminologia Referencia

FDNamo FDN evaluada con amilasa estable al calor y expresada sin incluir
cenizas

FDNmo FDN no evaluada con amilasa estable al calor y expresada sin incluir
cenizas

FDNa FDN evaluada con amilasa estable al calor y expresada incluyendo
cenizas

FDN FDN evaluada sin amilasa estable al calor y expresada incluyendo
cenizas

FDAmMo FDA expresada sin incluir cenizas

FDA FDA expresada incluyendo cenizas

Lignina (as) Lignina determinada por solubilizacion de celulosa con acido
sulfurico

Lignina (pm) Lignina determinada por oxidacion de lignina con permanganato

Entre el gran abanico de términos encontrados en la bibliografia cientifica para
referirse a la calidad del forraje, los cuales se usan como sinénimos se pueden citar los
siguientes: calidad forrajera (Mott; Moore, 1969 citado por Reid, 1994), calidad nutritiva
o valor nutritivo (Crampton et al., 1960) y valor alimenticio (Demarquilly; Weiss, 1970). Al
no existir una norma o criterio sobre su uso, queda librado al criterio del autor. Por lo
tanto distintos términos pueden referirse a la misma evaluacién, por ejemplo calidad
nutritiva, valor nutritivo o calidad forrajera pueden estar haciendo referencia a la
digestibilidad, proteina y FDN. Asi como también el mismo término puede referirse a
distintos parametros, por ejemplo un autor puede utilizar la calidad nutritiva para

referirse a la digestibilidad, proteina y FDN, y otro a la PB, FDN, FDA y lignina.
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2.3.3. Enfoques para evaluar la calidad del forraje

Tradicionalmente el estudio de calidad del forraje se realizd considerando biomasa
total y su fraccionamiento en vivo y muerto o en hojas y tallos. Asimismo, las
evaluaciones de cortes de forraje para determinacion de calidad se realizan, por lo
general, a tiempos de rebrote fijos sin tener en cuenta la dinamica de produccion y
senescencia del material en estudio. Por otra parte, distintos autores (Akin, 1981; Akin
et al. 1987; Akin; Chesson, 1989; Wilson; Hattersley, 1989; Wilson, 1990; Wilson, 1993)
centraron sus estudios sobre la descripcion de los distintos tejidos y su degradabilidad.
También hay trabajos a un nivel intermedio que estudian la calidad considerando la
dinamica del crecimiento a nivel de las hojas de macollos vegetativos (Groot;
Neuteboom, 1997; Groot et al., 1999; Duru et. al., 1999; Duru; Ducroq, 2002). Es decir,
la calidad del forraje puede ser evaluada desde distintos puntos de vista segun se
considere la biomasa total, sus fracciones morfolégicas obtenidas a tiempos fijos o

considerando la dinamica del crecimiento y recambio de hojas.

2.3.4. Pardmetros que definen la calidad

El parametro de referencia en la evaluacién de calidad del forraje es la digestibilidad
de la MS. La digestibilidad se puede medir in vivo o in vitro y se puede expresar en
términos de MS, MO o FDN. Algunos laboratorios no miden la digestibilidad in vitro,
sino que la estiman a partir de la FDN, FDA o lignina (Weiss, 1994).

Oftros parametros que se incluyen en una evaluacion son la proteina bruta (PB), fibra
bruta (FB) o fibra en detergente neutro (FDN) o en detergente acido (FDA) y lignina.

A continuacién se hara una breve referencia a los métodos de laboratorio mas

comunmente utilizados en la determinacion de digestibilidad.

2.3.4.1. Digestibilidad in vitro
2.3.4.1.1. Método de Tilley y Terry (1963)

Consiste en una fermentacién inicial de la muestra con microorganismos ruminales
junto a una solucion buffer y en condiciones anaerébicas durante 48 h. En una primera
etapa se simula la digestion ruminal, y en una segunda etapa, se simula la digestién
postruminal, donde el residuo de la etapa anterior se trata con pepsina acida durante
otras 48 h. El residuo resultante representa la fraccion indegradable a partir del cual se

calcula la digestibilidad de la MS.
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2.3.4.1.2. Método Daisy Il (ANKOM Corp., Fairtport, NY, EEUU)

Esta técnica fue desarrollada con el objetivo de simplificar la estimacion de
digestibilidad in vitro. Consiste en una fermentacién de las muestras colocadas en
bolsitas dentro de frascos con licor ruminal que rotan dentro de una camara mantenida
a 39 °C. En el método original el residuo indigestible (MS) se lava con detergente neutro
y se obtiene el residuo de FDN. A partir del dicho residuo se obtiene:

1) Digestibilidad de la FDN: FDN incubada — FDN residual.

2) Digestibilidad verdadera: MS incubada — FDN residual.

Como la digestibilidad del método de Tilley y Terry es digestibilidad aparente de la MS,
la digestibilidad verdadera del Daisyll se puede convertir en digestibilidad aparente
restando el factor metabdlico de Van Soest (1994). Esto es: Digestibilidad aparente de
la MS: Digestibilidad verdadera -11,9. Segun este autor dicha estimacion es tan precisa
como la de la técnica de Tilley; Terry (1963) y requiere la mitad de tiempo para
obtenerla

Hay que considerar que existen distintos factores que pueden hacer variar los
resultados en el método Daisyll, por ejemplo el tamafio de poro y tipo de bolsita, método
de lavado y secado de las mismas, dado que pueden generar potenciales pérdidas de
particulas pequefas (Colombatto, 2006). También, hay cierta controversia en la
bibliografia sobre el tiempo de incubacion de la muestra. Hoffman et al. (2003) y Oba;
Allen (2005) mencionan que el periodo de incubacion estandar de 48 h sobreestimaria
los valores de digestibilidad in vivo. Estos autores aducen que aun en animales en
mantenimiento el tiempo de retencion seria menor a 48 h, y que por lo tanto en
muestras molidas de forraje habria una tasa de digestion mayor que in vivo. Por lo tanto
con la reduccién del tiempo de incubacion se compensaria esa mayor tasa.

Otro argumento a favor de reducir el tiempo de incubacion es que las laminas de
gramineas megatérmica permanecerian en el rumen menos de 25 h y los tallos 33 h
(Minson, 1982). También hay que considerar que en las ldaminas hay tejidos de distinta
facilidad de digestion (Akin, 1989; Wilson, 1993). Es asi que un tiempo de incubacién
prolongado favoreceria a aquellas fracciones con mayor proporcion de tejidos que se
degradan mas lentamente, que son los de menor importancia para el animal. En el
Cuadro 4 se puede observar que las determinaciones a 30 y 48 h estan altamente
asociadas (R?=0,82) y que aumentando 18 h la incubacién implica un aumento de

digestibilidad de aproximadamente 10% (Hoffman et al., 2003).
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Cuadro 4. Factores simples para convertir digestibilidad in vitro FDN de 30 a 48

h en forrajes comunes

Forrajes Factor de conversion digestibilidad FDN, % FDN
30had48h 48 ha30h

Silaje de gramineas +11,9 -11,9

Heno de gramineas +10 -11,9

Silaje de maiz normal +9.0 -9.0

Silaje de maiz nervadura +9.0 -9.0

marron

Adaptado de Hoffman et al. (2003)

2.3.4.1.3. Técnica de produccién de gas in vitro

Menke et al. (1979) y Menke; Steingass (1988) desarrollaron esta técnica que
permite valuar el valor nutritivo y estimar la tasa y magnitud de degradacion de la MS a
distintos horarios en forma indirecta utilizando la cantidad de gas producida (CO,)
durante la fermentacion. Esta técnica a diferencia de los métodos in situ, tiene en
cuenta los componentes solubles de los alimentos (Pell; Schofield, 1993). Trabajos
realizados por Khazaal et al. (1993) y Kamalak et al. (2005), indicaron que tanto la
produccion de gas in vitro como la degradabilidad de la MS in vitro presenta buena
correlacion con la digestibilidad in vivo. Sin embargo, algunos autores han sefalado que
una principal limitante de este método es asumir que la produccién de gas es
directamente proporcional a la digestion del sustrato y entonces de su valor nutritivo
(Beever; Mould, 2000). Esto no seria adecuado porque la produccion de gas es
dependiente de la composicion del sustrato, las poblaciones microbianas y la utilizacion
de hexosas para crecimiento bacteriano (Colombatto, 2006). Si bien esta metodologia
es util para describir la cinética de la digestién, ya que presenta ventajas sobre la
técnica in situ para estudiar la fraccion soluble, no se ha difundido para obtener valores
puntuales de digestibilidad in vitro porque no existen ecuaciones, con excepcion de las

de Menke et al. (1979), para convertir el volumen de gas a digestibilidad.
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2.3.4.2. Ecuaciones de prediccion

Las ecuaciones predictivas de digestibilidad son una alternativa para evaluar
rapidamente alimentos en los laboratorios comerciales de nutricién. Estas ecuaciones
estiman la digestibilidad del alimento a partir de sus componentes quimicos o de los
constituyentes de la pared celular (Weiss, 1994). Entre las mas utilizadas se encuentran
la ecuacion sumativa de Van Soest (1967) y la ecuacion empirica de Rohweder et al.
(1978). Estas ecuaciones se diferencian en que la primera estima la digestibilidad a
partir de los componentes solubles y los de la pared celular, mientras que la segunda se
basa unicamente en la fibra detergente acida (FDA). Entre las ventajas de estas
ecuaciones en la determinacion de la digestibilidad, se ha mencionado la simplicidad,
rapidez y menos costos de la determinacion de los compuestos quimicos. Como
principal desventaja, se ha senalado la menor correlacién con la digestibilidad in vivo.
Posibles razones para esta menor correlacién incluyen la ineficacia de los analisis
quimicos para representar la complejidad de un sistema biolégico, y la falta de

representacion de la cinética de los procesos de digestion (Weiss, 1994).

2.3.5. Importancia de la digestibilidad de materia secay de la FDN

Como ya se menciono la digestibilidad de materia seca es el principal indicador de la
calidad de un alimento y es el parametro para calcular la energia metabolizable del
alimento (ARC, 1980; AFRC, 1992; NRC, 1996). También es importante por su relacion
con el consumo voluntario. Sin embargo, dicha relacion ha sido discutida por varios
autores, quienes han mencionado una gran variabilidad de resultados. Minson (1990)
menciona coeficientes de determinacién que van desde 0,16 a 0,80. De igual manera,
Moore; Coleman (2001) observan correlaciones entre consumo y digestibilidad desde
0,32 hasta 0,86. Por tal motivo, estos autores sugirieron que debido a la inconstancia de
las relaciones, estas dos variables deberian considerarse como caracteristicas
independientes a la hora de describir la calidad de un forraje.

Debido a las limitaciones de la digestibilidad de materia seca para predecir el
consumo, algunos autores (Oba; Allen, 1999; Hoffman et al., 2003) sefialaron que la
digestibilidad de FDN es un parametro que se relaciona mejor con el consumo animal,
constituyéndose por lo tanto en una importante determinacién de calidad. Oba; Allen
(2005), determinaron que 1 unidad de aumento en el contenido de DFDN en la dieta,
resulta en un 0.177 kg/dia de incremento en el consumo de materia seca. Ademas,

dichos autores sefialaron que la DFDN es una medida independiente de otras que son
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comunes en las evaluaciones de forrajes, por ej. FDN, FDA, LDA y PB, por lo tanto

aporta informacion sobre la calidad que no es obtenida con dichas determinaciones.

2.3.6. Factores que afectan la digestibilidad
Si bien existen multiples factores, propios de la pastura, del animal y del ambiente
que pueden afectar la digestibilidad y, por ende, la calidad del forraje, en esta revision

se abordara aquellos que son objeto de estudio en esta tesis.

2.3.6.1. Barreras quimicas y fisicas

En la bibliografia se reconocen dos tipos de barreras que limitan la digestion de los
compuestos de la pared celular, las quimicas y fisicas.

Las barreras quimicas han estado asociadas generalmente al incremento de la
lignina, lo cual provoca la caida de digestibilidad de los constituyentes de la pared
celular (Jung, 1989; Van Soest, 1993; Jung; Allen, 1995). La lignina es un polimero de
alcoholes cuyos precursores mas importantes son el p-cumaril, coniferil y sinapil (Jung;
Allen, 1995). La lignificacion se produce por sucesivas deposiciones de los polimeros en
la pared celular hasta formar un compuesto en el cual los polimeros son unidos unos
con otros de una manera fisica y quimica. Este proceso comienza en la pared primaria,
sigue por la laminilla media y termina en la pared secundaria (Wilson, 1994). Los acidos
fendlicos ferulico (AF) y p-cumarico (APC) juegan un rol muy importante en la formacién
de la lignina. Por un lado, estos acidos que se depositan durante la formacion de la
pared primaria y secundaria son los precursores junto al acido sinapico de los alcoholes:
p-cumaril, coniferil y sinapil (Ralph; Helm, 1993). Por otro lado, el AF y el APC pueden
estar unidos a la lignina o a los polisacéaridos de la pared 6 a ambos generando una
cerrada asociacion fisica entre estos compuestos.

La relacion negativa entre el contenido de lignina y la digestibilidad ha sido
reconocida desde hace muchos afios (Sullivan, 1959; Johnson et al., 1962; Tomlin et
al., 1964). Sin embargo, Jung; Allen (1995) sefialaron que algunas desviaciones de esta
relacion han sido reportadas en la bibliografia. Por ejemplo, Van Soest, (1967) y Jung;
Vogel (1986), encontraron que los efectos de la lignina sobre la digestion de la fibra
disminuye cuando la concentracion de lignina incrementa. Halim et al. (1989); Jung;
Casler (1991); Jung; Russelle (1991); Jung; Vogel (1992), mostraron que no existe
correlacion entre concentracion de lignina y digestibilidad de la fibra, mientras que Jung
et al. (1994), encontraron correlaciones positivas de la lignina con la digestibilidad.

Segun Jung; Allen (1995), las principales fuentes de variacion de la relacion
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lignina/digestibilidad esta asociada al tipo de forraje estudiado y al método de
determinacion de la concentracién de lignina. Relaciones negativas fuertes se han
encontrado cuando se incluye material obtenido en diferentes estados de madurez y
cuando se analiza la masa total de forraje. En cuanto a la determinacion del contenido
de lignina, numerosos métodos se han desarrollado y han sido clasificados entre
aquellos que realizan determinaciones gravimétricas (LDA, Klason, lignina
permanganato) y los basados en métodos no invasivos (determinaciones mediante
espectroscopia infrarroja). Segun Hatfield; Fukushima (2005), los métodos mas
comunmente usados son el procedimiento acido sulfurico al 72% o Klason, y el método
de lignina de detergente acido (LDA) propuesto por Goering; Van Soest (1970).
Fukushima; Hatfield (2004), mostraron una alta variabilidad en las estimaciones de
lignina para una misma muestra obtenidas por diferentes métodos, encontrando los
valores mas bajos para la determinacién por el método LDA. Por lo tanto, especial
cuidado debe tomarse cuando se comparan estimaciones obtenidas por diferentes

métodos (Cuadro 5).

Cuadro 5. Una comparacion de los valores medios de lignina (+ DE) generados de la

aplicacion de distintos métodos en un rango de muestras de forrajes.

Material LDA Lignina Klason Permanganato
Alfalfa FBLS 92,5+ 3,0 1448+ 0,4 157,6 £ 16,8
Alfalfa FBUS 59,3+0,3 11,4+ 0,6 95,3+10,9
Trébol rojo 41,7+1,3 71,315 115,6 £ 8,1
Bromus BSWS 30,4+ 0,1 100,4 + 13,8 64,1 +1,7
Bromus An WS 36,5+1,3 109,8 + 15,6 69,9 +6,4
Rastrojo de avena OSL 106,9+ 2,8 138,1+1,9 71,3+ 8,1
Rastrojo de avena OSS 83,3+ 0,6 171,2+1,6 111,5+5,4
Rastrojo de trigo WSL 103,4 + 10,5 141,6 + 0,1 743 +11,6
Rastrojo de trigo WSS 89,1 +10,8 184,2 + 2.1 122,00+ 12,9

Adaptado de Fukushima; Hatfield (2004)

Las caracteristicas anatomicas de las células, principalmente aquellas que poseen
paredes gruesas (células de la vaina del haz y esclerénquima), pueden ser tan
importantes como la lignina en limitar la digestion de la fibra. Wilson; Mertens (1995),
denominaron a estas limitaciones como barreras fisicas a la digestion para

diferenciarles de las barreras quimicas relacionadas principalmente con la lignina. En
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este sentido, algunas de las caracteristicas estructurales que limitan la digestion de la
fibra sefaladas por Wilson; Mertens (1995) son: 1) la laminilla media y la pared primaria
lignificada son indigestibles, ellas cementan las células adyacentes formando particulas
de fibra multicelular, reduciendo o eliminando los espacios intercelular y dando la
apariencia de una estructura indigestible. En este caso, la digestion solo puede
proceder desde el interior de las células y para ello las particulas de fibras deben ser
expuestas o quebradas por masticacion; y 2) La digestion de las células de paredes
gruesas requieren de la fijacién de las bacterias a la superficie de las células. Por lo
tanto con el incremento en grosor de la pared, la superficie para la fijacion es menor en
relaciéon volumen de pared celular a ser digerido disminuyendo la digestibilidad de la

pared.

2.3.6.2. Tipos de tejidos

Los tejidos de las gramineas pueden imponer distintas limitaciones a la digestion
segun sean sus caracteristicas anatomicas y la proporcion que de ellos se encuentre en
los distintos 6rganos de las plantas. En los forrajes, pueden encontrarse cinco tipos de
tejidos: haces vasculares conteniendo células del floema y xilema, vaina del haz
parenquimatica que rodea el tejido vascular, esclerénquima que conecta los haces
vasculares a la epidermis, células del mesodfilo entre los haces vasculares y las capas
epidérmicas, y, en el exterior, una capa simple de células epidérmicas cubiertas por una
cuticula protectora (Akin, 1982). De acuerdo a la facilidad de digestion los tejidos han
sido ordenados de la siguiente manera (Akin, 1989; Wilson, 1993): mesdfilo y floema,
epidermis y vaina parenquimatica, esclerénquima, tejido vascular lignificado. Estas
diferencias en digestibilidad de los tejidos estan basicamente dadas por la cantidad de
contenido soluble de las células y el grosor de la pared celular. Una mayor digestibilidad
generalmente esta asociada a un mayor volumen relativo de tejidos con alto contenido
soluble y/o paredes primarias no lignificadas (mesodfilo, floema, parénquima,
clorénquima, células epidérmicas) versus tejidos con bajo contenido soluble y paredes
gruesas lignificadas (haces vasculares, xilema y esclerénquima) (Wilson, 1997). Una

sintesis de los tipos de tejidos y su digestibilidad se presentan en el Cuadro 6.
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Cuadro 6. Sintesis de tejidos de plantas y su digestibilidad

Tejido Funcién Digestibilidad
Mesdfilo contiene cloroplastos  Alta
Parénquima Metabdlico moderada a alta

Vaina del haz parenquimatica  contiene cloroplastos moderada a alta

Fibra del floema Estructural Moderada
Epidermis Termal baja a alta

Tejido vascular Vascular ninguna a moderada
Esclerénquima Estructural ninguna a baja

Adaptado de Buxton; Redfearn (1997)

Entre tipos de especies de gramineas C3 y C4 existen diferencias en la proporcién
de cada uno de los tejidos mencionados anteriormente (cuadro 7), lo cual explicaria la
mayor parte de la diferencias en la composicion de la fibra entre los dos tipos de
gramineas (Akin, 1989). En general, las gramineas C3 tienen una proporcion mayor de
mesdfilo, menor de vaina parenquimatica (comparada con la vaina kranz de las C4), de
esclerénquima, de tejidos vasculares y de epidérmicos que la especies C4 (Akin, 1984;
Akin, 1989; Wilson; Hattersley, 1989). En particular, la vaina parenquimatica del haz
presenta una gran variacion entre los tipos de vias fotosintética (Wilson et al., 1983). En
las especies C4 dicha estructura es conocida como vaina kranz, la cual esta formada
por células de paredes muy gruesas comparadas con la vaina parenquimatica de las C3
y posee una laminilla suberizada en las paredes radiales y tangenciales que es muy
resistente a la digestion microbiana (Wilson; Hattersley, 1989). La digestion de la vaina

parenquimatica es muy lenta en las C4 y facil en las especies C3 (Akin, 1984).
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Cuadro 7. Proporcion promedio de tejidos (% area transversal) de laminas

de gramineas C4 y C3.

Especie EPI MES ESC VAS BS Ref

C4 35 38 6 6 15 A
29 39 3 9 21 B

C3 23 57 6 9 6 A
22 60 2 6 9 B

EPI, epidermis; MES, mesodfilo; ESC, esclerénquima; VAS, bandas vasculares; BS,
vainas del haz parenquimatica. Referencia: A, Akin (1989) y B, Wilson (1990). Adaptado
de Wilson (1997).

2.3.6.3. Edad

Los cambios de digestibilidad en los forrajes cominmente han sido asociados a
distintos estados fendlogicos por los cuales atraviesan las plantas a lo largo de su ciclo
de vida, principalmente con el pasaje de estado vegetativo a reproductivo. Estudios
sobre variaciones en la digestibilidad debido a cambios en la composicion quimica y en
la relacion hoja:tallo con el avance del periodo de crecimiento de la pastura,
frecuentemente son encontradas en la bibliografia.

En trabajos recientes se ha demostrado que peérdidas de calidad también ocurren
durante la etapa vegetativa de la pastura. En este estado existen mudltiples ciclos de
envejecimiento tisular (recambio de tejido) que tienen lugar dentro de un lapso de
tiempo corto en relacion al ciclo fenoldgico. En este sentido, Groot; Neuteboom (1997)
evaluaron las variaciones en digestibilidad de materia organica (DMO) a lo largo del
ciclo de vida de las laminas de raigras anual. Estos autores encontraron que la DMO de
la lamina decrece progresivamente a partir de su aparicion o emergencia fuera del tubo
de vainas (pseudotallo), y que el proceso de pérdida de calidad prosigue por un cierto
tiempo con posterioridad a la finalizaciéon del periodo de elongacién. Este patron de
caida de la digestibilidad es similar entre laminas de diferente edad o momento de
aparicion. En trabajos realizados en otras gramineas templadas, Cordero (1996) en
festuca, Pascuet (2003) en agropiro y Duru; Ducroq (2002) en pasto ovillo, también
observaron disminuciones de la digestibilidad asociadas al aumento en la edad de las
hojas, con caidas importantes de los valores al pasar del estado de hoja joven, o
recientemente aparecida, al estado de hoja senescente, o en vias de finalizar su ciclo.

En gramineas tropicales, se ha mencionado que esta caida puede llegar a ser mas
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importante debido a su estructura anatémica distinta a la de las gramineas templadas, lo
cual esta asociado con su ruta fotosintética y las temperaturas mas altas a la cuales
estas gramineas crecen (Minson, 1990).

Los cambios en digestibilidad mencionados anteriormente asociados con el
envejecimiento de los tejidos, han sido explicados comunmente como consecuencia de
dos procesos principales. Uno es la exportacion de compuestos solubles desde las
hojas senescentes hacia aquellas en proceso de expansion, y el otro es por el
incremento de los compuestos que forman la pared celular y la disminucién de la
digestibilidad de los mismos. Groot; Neuteboom (1997), asociaron los cambios de
digestibilidad a un incremento en la proporcion de pared celular indigestible (FDNi) en la
materia organica de las laminas. Estos autores sefialaron que el tiempo de acumulacion
de FDNi en laminas individuales, podria ser descripto adecuadamente por una curva de
saturacion exponencial negativa.

La caida de digestibilidad de los constituyentes de la pared celular, como se explicd
en secciones anteriores, esta asociada a la existencia de barreras quimicas
relacionadas a la lignina y a precursores de lignina, y barreras fisicas asociadas al
arreglo estructural de las células. La pared de las células atraviesa por dos fases
durante su crecimiento y desarrollo: el crecimiento primario que ocurre cuando las
células de la plantas elongan, y el crecimiento secundario que se inicia cuando cesa la
elongacién de las células (Jung; Allen, 1995). Durante el crecimiento primario hay
deposicion de pectinas, xilanos y celulosa pero aun no hay deposicion de lignina. Los
acidos ferulicos y cantidades pequefas de acido p-cumarico son esterificados a
polimeros de arabinoxilanos y depositados también en la pared (He; Terashima,
1989,1990 citados por Jung; Allen, 1995). En el crecimiento secundario, la pared celular
se vuelve progresivamente mas gruesa y crece desde el borde interno de la pared
primaria hacia el centro de la célula de la planta. En esta fase se produce la deposicién
de lignina, cuya inclusion comienza en la laminilla media, y la region de la pared
primaria original, y luego procede dentro de la pared secundaria. Los efectos de este
patrén de deposicion de la lignina son que los polisacaridos recientemente depositados
de la pared secundaria no son lignificados y la laminilla media y la pared primaria son
las mas intensamente lignificadas (Jung; Allen, 1995). También durante esta fase, hay
incorporacion de acidos fendlicos y p-cumarico (liyama et al., 1990). Durante el
engrosamiento de la pared, la composicion de la lignina cambia desde el tipo guaiacil
(predomina el alcohol coniferil) hacia el tipo siringil (predomina el alcohol sinapil), (Akin;

Chesson, 1989; Terashima et al., 1993; Jung; Allen, 1995). Las unidades guaiacil
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pueden formar mas enlaces con los polisacaridos que las unidades de sinapil. Esto
genera una mayor relacion lignina/polisacaridos en la pared primaria y laminilla media
que en la pared celular secundaria, donde la lignina es mas rica en unidades de siringil.
En consecuencia la lignina formada durante estados tempranos (rica en guaiacil) es
mas condensada y mas inhibitoria de la hidrdlisis de los polisacaridos de la pared celular
que la formada mas tardiamente (Terashima et al., 1993; Jung; Deetz, 1993). Estos
cambios composicionales en la pared son acompafados en paralelo por cambios

anatoémicos.

2.3.6.4. Tamafio

Las caracteristicas morfogenéticas y estructurales de las gramineas estan
estrechamente vinculadas a la calidad del forraje, segun lo mencionan en sus trabajos
Duru; Ducroq (2002) y Groot et al. (1999, 2003). Estos autores mostraron que a medida
que aumenta el area de la lamina, como asi también su biomasa disminuye la
proporcion de material digestible. Estas variaciones en la calidad nutritiva de las laminas
estan asociadas al aumento en la proporciéon de los denominados “tejidos de sostén”, lo
cual ocurre a costa de los llamados “tejidos metabdlicos”, de alta degradabilidad, en los
cuales se ubica el aparato fotosintético y, por ende, la mayor parte de las proteinas de
las plantas. Duru et al. (1999), senalaron que la lamina puede ser considerada como un
ensamblaje de dos componentes principales, uno metabdlico y el otro estructural. La
proporcion del componente estructural incrementa con la longitud de la lamina. Si bien
las laminas foliares no estan comprometidas con sostener y elevar el aparato foliar o las
inflorescencias, también requeririan una estructura adecuada para soportar laminas
largas y adecuadamente posicionadas para favorecer la captura de la luz en canopeos
densos. Niinemets et al. (2006), mostraron que un mayor tamafio de lamina esta
asociado a una mayor inversion de la planta en tejido de soporte (nervadura central en
plantas de hojas simples y peciolos en hojas compuestas) y que dicha acumulacion de
tejido estructural reduce el contenido de N de la hoja por unidad de masa seca,
reduciendo potencialmente la actividad fotosintética de las hojas de mayor tamanio.

El mayor tamafo de la lamina puede incrementar también las limitaciones fisicas a la
digestion sefialadas por Wilson; Mertens (1995). Segun Maurice et al. (1997), un
incremento en el tamafo de la lamina es acompafado por un aumento en la densidad
de materia seca por unidad de volumen. Esta mayor densidad representa un mayor

empaquetamiento de las células, lo cual dificultaria el ataque microbiano.
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Los cambios en calidad mencionados anteriormente, pueden aun ser mas serios
en el caso de gramineas megatérmicas o tropicales. Estas gramineas debido a sus
caracteristicas de crecimiento suelen poseer laminas de mayor tamafio respecto a las
gramineas templadas, para lo cual requieren una estructura fuerte para mantener su
forma erecta. Este soporte surge del arreglo anatomico de los tejidos que estan
asociados con el funcionamiento de su ruta fotosintética (tejido vascular y
esclerénquima), resultando en una mayor densidad de estos tejidos por unidad de
ancho de hoja en comparacion a las gramineas C3. Estructura de soporte adicional en
las C4 proviene de su sistema de nervaduras mas desarrollada, la cual si bien solo
ocupa del 8-13% del area transversal puede comprender mas del 18% del peso de la
hoja y mas del 24% del peso de los tejidos vasculares (Wilson, 1990). En relacion a
esto, recientemente Ueno et al. (2006) confirmaron estadisticamente los hallazgos de
otros autores sobre el sistema mas denso de nervaduras longitudinales delgadas de las
gramineas C4 respecto a las C3. Buxton; Redfearn (1997) sefialaron que estas
caracteristicas anatdmicas contribuyen al incremento en la concentracion de fibra.

En gramineas forrajeras el tamafo potencial de la lamina es una caracteristica
determinada genéticamente, sin embargo es altamente susceptible de ser modificada
por el manejo. Esta aseveracién se basa en el concepto de que estas especies tienen
alta plasticidad morfolégica (Lemaire; Chapman, 1996). En este caso, la defoliacion es
una herramienta de manejo que permite modificar el tamano de las laminas formadas
luego del corte, y con ello la calidad del forraje. EI mecanismo por el cual la defoliacién
permite reducir el tamafo de lamina formada posterior al corte, es por modificacion del
largo del tubo de vainas. Como ha sido sefialado en la secciéon sobre Largo foliar, el
tubo de vainas ejerce un efecto morfogénico sobre el largo de laminas sucesivas. En
relacion a lo mencionado, se ha observado que pasturas sometidas a pastoreo severo o
defoliacién frecuente, presentaron laminas y vainas mas cortas y valores mas altos de
digestibilidad respecto a pasturas manejadas con una defoliacion menos frecuente o un

pastoreo liviano (Duru et al., 1999; Pascuet, 2003; Duru; Ducroq, 2002).

En sintesis, los conceptos mas importantes que resultan de esta revision son:

8 El crecimiento de la pastura implica acumulacion de biomasa y estructuras
indigestibles. Ello implica un aumento de la FDN, de la FDN indigestible y
disminucion de la digestibilidad de la FDN y MS. Por lo tanto el crecimiento es un

determinante de la calidad nutricional.
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Es escasa la informacion sobre calidad de pasturas en estado vegetativo, teniendo
en cuenta la morfologia, edad y tamafio foliar. Por lo general la calidad ha sido
evaluada a nivel de la biomasa total o del material vivo y muerto, o de las
fracciones del material vivo: hojas y tallos, cortando la pastura a fechas fijas, sin
tener en cuenta la tasa de recambio tisular.

Si bien la DMS es el parametro mas utilizado en evaluaciones de calidad del
forraje, para determinar el valor energético del mismo, la DFDN es el principal
determinante del consumo de MS vy la calidad nutritiva.

El método mas utilizado para evaluar la digestibilidad in vitro es el de Tilley; Terry
(1963). Existen otras metodologias de laboratorio y ecuaciones de prediccion para
estimar la digestibilidad, cuyos resultados pueden o no guardar relacion entre si
y/o con la digestibilidad in vivo.

Dentro de los métodos de laboratorios se esta difundiendo el incubador Daisyll
como una alternativa al método de Tilley y Terry para medir la DMS y DFDN. Este
ultimo parametro no estaba incluido en evaluaciones de calidad debido a la falta
de metodologia de rutina para su analisis, pero desde el 2000 en adelante esta
tomando gran auge por su importancia como determinante de la calidad nutritiva y
el consumo.

La relacion entre DFDN vy el contenido de lignina per se es pobre, dado que
existen barreras quimicas y fisicas que pueden afectar dicho parametro
independientemente del contenido de lignina. La determinacion de la lignina esta
sujeta a diferencias entre metodologias y, ademas, no esta claro que compuestos
fendlicos asociados a ella son los que en mayor medida afectan la DFDN.

Dado la pobre asociacion entre la FDN y sus componentes (FDA y lignina) con la

DMS, las estimaciones con ecuaciones de prediccidon son inconsistentes.



3. MATERIALES Y METODOS

3.1. Sitio y periodo experimental
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El ensayo se realizé en un invernaculo de plastico de aproximadamente 12 x 5 m,

ubicado en la Estacion Experimental Agropecuaria INTA Balcarce (37°45’ S, 58°18’ W,

130 m sobre el nivel del mar).

El periodo experimental (el cual comprendié un periodo pre-experimental y un

periodo experimental propiamente dicho) abarcd desde el 24 de enero hasta el 7 de

abril de 2008. Durante este periodo se registraron las temperaturas maximas y minimas

diarias del aire (Figura 2) con un termémetro de maxima y minima ubicado en una

casilla dentro del invernaculo a 1,50 m de altura. La temperatura media del periodo

experimental fue de de 24 + 3, la maxima de 35 £ 5 y la minima de 16 £ 4.
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Figura 2.- Temperaturas del aire en invernaculo durante el periodo experimental

3.2. Periodo Pre-experimental

Se implantaron en un estand denso micropasturas de Chloris gayana cv. Finecut en

3 bateas de 1 m de ancho x 3.5 m de largo x 3 m de alto cada una. Las plantas se

obtuvieron del campo experimental del INTA Leales (Tucuman) en el ano 2006. Las
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mismas crecieron en adecuadas condiciones hidricas y de N, P (urea y fosfato
diaménico equivalente a 100 kg ha-' y 20 kg ha™, respectivamente). Cada batea se
subdividié en dos y se aplicaron al azar dos regimenes de defoliacion desde el 24/1 al
26/2/08, que difirieron en intensidad y frecuencia de corte. La aplicacion de dichos
regimenes tuvieron como objeto lograr plantas que difieran 2 veces en tamafio foliar
(tratamientos): lamina corta (C) y lamina larga (L). En el tratamiento C los cortes se
realizaron a 5 cm del suelo cada 7 dias y en el tratamiento L se efectuaron a 12 cm del
suelo cada 15 dias.

Previo al inicio del periodo experimental propiamente dicho, se realizé el 27/02/08 un
corte de iniciacion en las plantas de ambos tratamientos. En las del tratamiento C, el
corte se realizdé a 5 cm del suelo y en las del tratamiento L el corte se efectud a la altura

del pseudotallo (12 cm)

3.3. Periodo Experimental

Luego del corte de iniciacion y hasta el 7/04/08 se llevd a cabo el periodo
experimental propiamente dicho. Durante el mismo se realizaron mediciones de

variables morfogenéticas, estructurales y de calidad.

3.3.1. Variables morfogenéticas

En cada uno de los tratamientos, se realizaron mediciones sobre 15 macollos
individuales marcados (5 por repeticion) con una frecuencia de una o dos veces por
semana en funcion de las temperaturas. Las mediciones efectuadas consistieron en:

1. Longitud de lamina verde: para el caso de las hojas en crecimiento, se midid
desde la ligula de la ultima hoja completamente expandida hasta el extremo distal de la
lamina en crecimiento. Para el caso de hojas expandidas, consistié en registrar el largo
desde la ligula hasta el extremo distal no clorético de las hojas en procesos de
senescencia. Con estos datos se obtuvo el largo foliar de hojas totalmente expandidas,
el cual se calculé a partir de la longitud desde la punta de la lamina hasta la ligula de la
misma lamina. Esta determinacion se realizé con el objeto de comparar los valores
obtenidos en invernaculo con aquellos obtenidos en laboratorio.

2. Aparicion de hojas e inicio de senescencia: las hojas nuevas se registraron como
la aparicién de la punta de la lamina sobre la ligula de la ultima hoja expandida, y el
inicio de la senescencia se registré6 cuando el extremo distal de las laminas se

presentaba no clorético. Con estos datos se calculd la vida media foliar (VMF), en
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unidades de grados dias de crecimiento (GDC), como el intervalo de tiempo térmico
entre la fecha de aparicion foliar y la fecha en la que comenzé la senescencia. Para la
especie en estudio, se considerd en el calculo de los GDC una temperatura base (Tb)
de 12 °C.

La sumatoria de los grados dias de crecimiento (GDC) se calcul6 como:

GDC = & (Tm — Tb),
=1

donde Tm es la temperatura media diaria ((temp. maxima diaria + temp. minima diaria) /

2), Tb es la temperatura base (12 °C).

3. Longitud del pseudotallo: se considerd a la longitud desde el suelo hasta la ligula

de la ultima hoja expandida.

3.3.2. Variables estructurales y de calidad

3.3.2.1. Obtencion de muestras

En cada tratamiento y durante el ciclo de vida foliar (desde emergencia hasta pre
senescencia) de 3 generaciones de hojas sucesivas (las cuales representan un ciclo
normal de rebrote) se cortaron aproximadamente 200 macollos cada 58120 GDC. Los
cortes se efectuaron con el objeto de obtener muestras para cada generacién de hoja
durante 6 momentos de la vida de las mismas: hojas en crecimiento (2 muestreos),
hojas recientemente expandidas o con ligula (1 muestreo) y hojas adultas (3
muestreos). En la determinacion de las variables de calidad, sélo se utilizaron los
muestreos desde ligula en adelante (4 muestreos) para poder evaluar el efecto de
tamafo. En la Figura 3 se presenta un esquema que representa los momentos en los

cuales se efectuaron los cortes.
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Figura 3. Esquema general de los momentos en los cuales fueron realizados los

muestreos en cada generacion de hoja.

El material cosechado inmediatamente fue colocado en nitrégeno liquido y luego
conservadas en freezer hasta su procesamiento.

En laboratorio, las laminas de las hojas fueron cortadas del macollo principal y
separadas por generacibn de hoja en las categorias de edad mencionadas
anteriormente: hojas en crecimiento, hojas recientemente expandidas o con ligula y
hojas adultas.

Con las muestras de laminas obtenidas de cada tratamiento y generacion de hoja se

realizaron las siguientes determinaciones:

3.3.2.2. Variables estructurales

3.3.2.2.1. Largo foliar

El largo de las laminas separadas de cada generacién y tratamiento se determind
utilizando una regla milimetrada. Estos datos conjuntamente con los datos de longitud
de pseudotallo (o tubo de vainas) se utilizaron para calcular el largo total de la hoja
(largo lamina + largo del tubo de vainas, mm).

En cada generacion de hoja de los dos tratamientos en estudio, se calculo la relacién

largo lamina: largo vainas para cada uno de los momentos muestreados.
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3.3.2.2.2. Area, peso y area foliar especifica

Para estas determinaciones se consideraron soélo las laminas adultas de cada
generacion y tratamiento. El area foliar se determiné utilizando un planimetro LICOR-
3100 (LI COR Inc, Lincoln, NE, USA) y para ello se tom6é una muestra de
aproximadamente 50 laminas por tratamiento y generacién. Estas muestras luego
fueron liofilizadas y finalmente pesadas. Con los datos de area foliar y peso seco de las
laminas se determiné el area foliar especifica (AFE, cm? mg™") y su inversa, peso
especifico de lamina (Pe, mg cm?). Siguiendo el criterio de Groot and Neuteboom
(1997), se calcularon también el peso de la fibra de detergente neutro y el peso de la
fibra de detergente neutro indigestible por unidad de area (en adelante denominadas:
FDN especifica — FDNe, mg FDN cm?- y FDNi especifica -FDNie, mg FDNi cm™).

Para efectuar estos calculos se utilizaron las siguientes formulas:

Peso seco de la muestra (mg MS) * FDN de la muestra (%)

FDNe =
Area foliar de la muestra (cm?)

Peso seco de la muestra (mg MS) * FDNi de la muestra (%)

FDNie = -
¢ Area foliar de la muestra (cm?)

El material de laminas que no fue utilizado para determinar area y peso seco fue

también liofilizado y destinado a la determinacion de las variables de calidad.

3.3.2.3. Variables de calidad

Las laminas adultas correspondientes a cada tratamiento y generacién de hoja,
fueron molidas a 1 mm con un molino tipo Willey. En las muestras molidas se realizaron

los siguientes analisis:

§ Materia seca (MS, en estufa a 105°C)

§ Fibra de detergente neutro (FDN, Van Soest et al., 1991)
§ Fibra de detergente acido (FDA, Van Soest et al., 1991)

§ Lignina de detergente acido (LDA, Van Soest et al., 1991)
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§ Digestibilidad in vitro de la MS y FDN utilizando el equipo Daisy" (ANKOM).

Los analisis se realizaron en el Laboratorio de Calidad de Forrajes del INTA EEA La

Rioja.

3.3.2.3.1. Digestibilidad in vitro por el método ANKOM

La digestibilidad verdadera in vitro de la materia seca se determin6 en el incubador
Daisy" ANKOM (ANKOM Corp., Fairtport, NY, EEUU). El aparato consta de una cadmara
de digestion con 4 vasos, los cuales rotan durante un cierto periodo de incubacion.

Se pesaron 250 mg de materia seca de cada una de las muestras, las cuales fueron
colocadas en bolsas filtros F57 (ANKOM Technology) dentro de frascos de incubacion
(capacidad ml), con capacidad para 24 bolsas. A cada frasco se le adicion6 1600 ml
solucion buffer combinada (solucién A y B) y 400 ml de licor ruminal. Se introdujeron 2
blancos, bolsas sin muestra, las cuales fueron utilizadas para la correccion de las

muestras analizadas.
3.3.2.3.1.1. Preparacion de la solucion buffer combinada

Las soluciones A y B se prepararon en recipientes separados en las cantidades
especificadas en el Cuadro 8. En un recipiente conteniendo 1330 ml de solucion A, se
agregd aproximadamente 266 ml de solucion B (proporcion 1:5). Las cantidades

exactas de ambas soluciones fueron ajustadas para obtener un pH de 6.8 a 39° C.

Cuadro 8. Componentes de la solucién buffer Ay B

Solucién buffer g /litro

a) Solucion A

Potasio fosfato dibasico anhidro, KH,PO, 10,0
Magnesio sulfato heptahidrato, MgSO,7H,0 0,5
Sodio cloruro, NaCl 0,5
Calcio cloruro dihidrato, CaCl,2H,0 0,1

Urea 0,5

b) Solucion B

Sodio carbonato anhidro, Na,COs3 15,0

Sodio sulfuro nonahidrato, Na,S9H,O 1,0
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3.3.2.3.1.2. Obtencidn del licor ruminal

Se utilizé un animal donante alimentado con heno de alfalfa cuya composicion
quimica se muestra en el Cuadro 9. Inmediatamente de extraido el liquido ruminal se
efectud el filtrado y colocado del mismo en un recipiente térmico para mantener su
temperatura a 39°C. El recipiente conteniendo el licor ruminal fue homogeneizado y
gaseado con dioxido de carbono (CO2).

Se midié 400 ml de licor ruminal y éste fue agregado a las jarras conteniendo las

muestras y la solucién buffer.

Cuadro 9.- Composicion quimica (%) de heno de alfalfa

Composicion %
Materia Seca, MS 97,9
Cenizas, 10,5
Fibra de detergente neutro, FDN 49,2
Fibra de detergente acido, FDA 30,2
Lignina de detergente acido, LDA 7.8
Proteina bruta, PB 18,0
Digestibilidad in vitro de materia seca, DVIVMS 68,2
Digestibilidad in vitro de FDN, DFDN 47,5

3.3.2.3.1.3. Incubacion y calculo de la digestibilidad in vitro

Cada jarra de incubacion conteniendo las muestras, la solucion buffer y el licor
ruminal, se ubicaron en el incubador Daisy Il. Cada muestra se analizé por un periodo
de incubacién de 24 hs.

Al completar el periodo de incubacioén, de cada jarra se removio el fluido y las bolsas

fueron lavadas con agua fria hasta lograr un fluido claro. Posteriormente, las bolsas se
colocaron en el analizador de fiora ANKOMZ200220 y se siguio el procedimiento para

determinar FDN (Van Soest et al., 1991).
La digestibilidad verdadera in vitro de la MS (DVIVMS) se estimé mediante la

siguiente férmula:
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% DVIVMS = 100 - (W3 - (W1 x C1)) x 100 / (W2 x MS))

Donde:

W,: peso de la bolsa tarada

W.,: peso de la muestra

W3: peso de la bolsa final después la determinacién secuencial in vitro y FDN

C4: correccion de la bolsa blanco (peso final — peso seco/peso original de la bolsa
blanco)

MS: % de materia seca

Los valores de digestibilidad verdadera fueron utilizados para calcular la
digestibilidad aparente de la materia seca (DAMS). Para ello, el valor obtenido de
DVIVMS se le sustrajo el factor metabdlico 11,9 (Van Soest, 1994).

La digestibilidad de la FDN (DFDN) se estimdé mediante la siguiente férmula
(Damiran, D. et al., 2008):

% DFDN = 100 - (W3 - (W1 x C1)) x 100 / (W2 x FDN))

Donde:

W,: peso de la bolsa tarada

W,: peso de la muestra

W3;: peso de la bolsa final después la determinacion secuencial in vitro y FDN

C4: correccion de la bolsa blanco (peso final — peso seco/peso original de la bolsa
blanco)

FDN: % de fibra de detergente neutro de la muestra
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Los valores de fibra de detergente neutro indigestible (FDNi) se obtuvieron de la
diferencia entre 1 - DFDN.

3.4. Andlisis estadistico
3.4.1. Modelo estadistico

El modelo estadistico lineal utilizado fue el siguiente:

Y =m+t +g; +(tg)ij + b, + ik

i=1,2 i=1,2,345,6 k=1,2,3

Yiik observacion del i-ésimo régimen de defoliacion en el j-ésimo nivel de

generacion de hoja en el k-ésimo bloque

m media general
efecto del i-ésimo régimen de defoliacion
g, efecto del j-ésimo nivel de generacién de hoja

(l‘g)ij efecto de interaccion entre el i-ésimo régimen de hoja y el j-ésimo nivel de

generacion de hoja

b, efecto del k-ésimo bloque

Ciik error experimental

3.4.2. Analisis de las distintas variables.

Las variables morfogenéticas se analizaron como observaciones repetidas en el
tiempo empleando el procedimiento MIXED de SAS. Se consideré como sujeto de

analisis a cada macollo marcado (15 en total por tratamiento), los cuales fueron medidos



37

en 15 oportunidades a lo largo del periodo experimental. La estructura de covarianza
con la cual se encontré convergencia fue con simetria compuesta.

Las variables estructurales se analizaron mediante un disefio en bloques con arreglo
factorial de 2 x 3 (tamafio de lamina y generacién de hoja, respectivamente) utilizando el
procedimiento PROC GLM de SAS (SAS Inst., Cary, NC, USA). Las medias se
compararon a través del test de Tukey con un nivel de significancia del 5 % (p < 0,05).

Para las variables de calidad se ajustaron funciones con la edad del tejido foliar
(expresada en grados dias de crecimiento) en cada generacion y tratamiento. En los
casos en los cuales las regresiones fueron significativas, se compararon los coeficientes
estimados mediante utilizacion de variables dummy, de otro modo se analizaron
mediante ANAVA. Se utilizé el procedimiento PROC REG y el PROC GLM de SAS. En
algunos casos, con las ecuaciones de regresion se hicieron predicciones de Y para un
determinado valor de X mediante intervalos de confianza (nivel de confianza, 95%).

Se ajustaron regresiones lineales entre los valores de FDNi y las siguientes
variables: largo de lamina, largo total de hoja (largo lamina + largo vainas), y peso

especifico.
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4. RESULTADOS

4.1. Vida media foliar

La vida media foliar estimada para la especie en estudio fue de 293+39 grados dias
de crecimiento (GDC), no encontrandose diferencias entre tratamientos o generaciones
sucesivas. De acuerdo con esto, la Figura 4 indica que los muestreos realizados a lo
largo de la ontogenia foliar fueron en general anteriores a que se iniciara la etapa de

senescencia.

4.2. Caracteristicas estructurales
4.2.1. Largo foliar

La evolucién del largo de lamina durante el periodo experimental se presenta en la
Figura 4. Se detectd efecto de tratamiento e interaccion tratamiento x generacion. El
largo final de lamina, o sea, luego de que la ligula se hizo visible, fue similar entre
generaciones sucesivas de hojas en el tratamiento C (39731 mm). En cambio, en el
tratamiento L la variable mostré una reduccion significativa entre generaciones, siendo
el valor observado en la generacion 3 similar al valor promedio de las tres generaciones
del tratamiento C. El largo de lamina promedio de las generaciones 1y 2 del tratamiento
L fue de 586+36 mm, lo cual significd una reduccién promedio de la longitud de lamina

en el tratamiento C del orden del 33 %.
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Figura 4. Evolucion del largo de lamina (mm) de tres generaciones sucesivas de hoja
(G1= Generacion 1, G2= Generaciéon 2 y G3= Generacion 3) en el tratamiento corto
(C) y tratamiento largo (L). Las barras indican el error estandar de la media.

La longitud promedio del tubo de vainas registrada a lo largo del periodo
experimental (Figura 5) fue un 36% superior en el tratamiento L respecto del C. En la
figura se observa que dicha longitud se incrementd significativamente a través del

periodo de mediciones.
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Figura 5. Evolucion de la longitud de vainas (mm) en el tratamiento corto (C) y
tratamiento largo (L). Las barras indican el error estandar de la media.
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En el largo final de las hojas, incluyendo el largo de las fracciones lamina y vaina,
se detectd efecto de interaccion tratamiento x generacion. En el tratamiento L, el largo
de las hojas fue similar entre generaciones sucesivas, siendo el valor promedio de
885+17 mm. En el tratamiento C, el largo promedio fue de 606£18 mm, pero se
detectdo un incremento en el largo de las generaciones sucesivas, existiendo una

diferencia entre la generacion 1y 3 del orden del 22 %.

4.2.2. Relacién largo de lamina: largo de vainas

En la figura 6 se muestra en forma conjunta la evolucién del largo de lamina y del
tubo de vainas. En ambos tratamientos, se observa que las vainas tuvieron escaso
alargamiento durante la fase de expansién visible de las laminas de las generaciones
1y 2. En ese momento el cociente entre el largo de lamina y de vaina fue del orden de
3y 2 en los tratamiento C y L, respectivamente (Figura 7). En cambio en la generacion
3 de ambos tratamientos, las vainas comenzaron a alargarse rapidamente antes de
que las laminas completaran su expansién total. La relacion entre el largo de lamina y
de vaina fue del orden de 1 en el momento de apariciéon de la ligula en ambos
tratamientos.
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Figura 6. Largo lamina y largo de vainas (mm) de tres generaciones sucesivas de hoja
(G1= Generacién 1, G2= Generacion 2 y G3= Generacion 3) en el tratamiento corto (C)
y tratamiento largo (L).
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Figura 7. Relacion largo lamina: largo de vainas (mm) de tres generaciones sucesivas
de hoja (G1= Generacion 1, G2= Generacion 2 y G3= Generacion 3) en el tratamiento
corto (C) y tratamiento largo (L).

En funcién de lo anterior y con el objeto de conocer la proporciéon de la fase de
expansion de las laminas que se desarrolld fuera del tubo de vainas, se determiné en
los macollos marcados en invernaculo (n= 15 en cada tratamiento), el momento en el
cual la relacién largo total de hoja: largo final de lamina era igual a 1. Hasta ese
momento, se asumioé que los cambios en largo de la hoja serian determinados por el
crecimiento de la lamina, luego del mismo los cambios serian consecuencia del
crecimiento de la vaina. Posteriormente, se realizd un promedio de la relacién largo de
lamina y largo total de hoja (largo lamina: largo lamina+largo de vainas) hasta el
momento en que el crecimiento de la lamina deja de contribuir al largo total de la hoja
(valor 1 de la relacion mencionada inicialmente). Dicho promedio, daria idea de la
proporcion de la fase de expansion de la lamina que se desarrollo fuera del tubo de
vainas Estos calculos se realizaron en cada generacién de hojas de ambos
tratamientos. En la Figura 8 se muestra que al menos en el 60 % de los macollos
marcados del tratamiento C, la duracién de la fase de expansion de las laminas fuera
del tubo de vainas habria sido mayor al 50% de la duraciéon total de dicha fase en
todas las generaciones de hojas. En el tratamiento L, ocurrié algo similar pero solo en
las generaciones 1y 2. En la generacién 3, la duracién de la fase de expansion fuera
del tubo de vainas habria sido menor al 50% de la duracién total en mas del 75 % de

los macollos.
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Figura 8. Distribucién de frecuencias de la relacion largo lamina:largo hoja (largo
lamina+largo vainas) en macollos marcados de tres generaciones sucesivas de hoja
(G1= Generacion 1, G2= Generacion 2 y G3= Generacion 3) en el tratamiento corto
(izquierda) y tratamiento largo (derecha).
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4.2.3. Area, peso y érea foliar especifica de laminas adultas

En el Cuadro 10 se presentan los valores promedio de area (cm?), peso de laminas
(mg) y area foliar especifica (cm? g') de cada generacion de hoja en ambos
tratamientos. En las tres variables se detect6 efecto de tratamiento x generacion. En
el tratamiento L, las laminas de las generaciones sucesivas tuvieron similar area. En el
tratamiento C, el area de las laminas fue diferente entre generaciones, siendo la
lamina de la generacion 2 la que presentd mayor area y ésta fue similar al area
promedio de las tres generaciones del tratamiento L.

En cuanto al peso, las laminas del tratamiento L fueron significativamente mas
pesadas que las del tratamiento C. En el L no se detectaron diferencias entre
generaciones, mientras que en el C las generaciones 2 y 3 tuvieron similar peso entre
ellas y mayor que la generacién 1.

De la relacién entre las variables area y peso de laminas se obtuvo el area foliar
especifica (AFE, cm?g™"). En el tratamiento C, las laminas de las generaciones 2 y 3
presentaron similar AFE entre ellas y menor que la generacion 1. En el tratamiento L,
las laminas de las generaciones sucesivas presentaron similar AFE. Las l[aminas de la
generacion 1 y 2 del tratamiento C fueron de mayor AFE que las respectivas del

tratamiento L, mientras que el AFE de la generacion 3 fue similar entre tratamientos.

Cuadro 10. Promedio (xDE) de area (cm?), peso (mg) y area foliar
especifica (AFE) (cm? g™') de laminas adultas de la generacién 1, 2
y 3 de los tratamientos corto y largo.

Area (cm?)
: Generacion
Tratamiento 1 5 3
Corto 71+4Bc 105t6Aa 90+16Bb
Largo 108+4Aab 106+3Ab 113+6Aa
Peso (mg)
Corto 6401+47Bb 1058+135Ba 950+184Ba
Largo 1384+155Aa 12941+149Aa 13141+153Aa
AFE (cm?g™)
Corto 112+5Aa 100£12Ab 95+5Ab
Largo 791+8Ba 8319Ba 8619Ba

Letras mayusculas distintas indican diferencias entre
tratamientos y minusculas diferencias entre generaciones
(p<0,05).
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En la Figura 9 se presenta la relacion general entre el AFE y el tamao total de hoja
(ldmina+vaina). El tamafo explicd significativamente alrededor del 60 % de la

variacion total en el AFE.
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Figura 9. Relacién general entre AFE (cm® g') y largo total de hoja (largo
lamina+vainas). Ecuacioén lineal correspondiente: y = -0,0609x + 137,2 R?=0,579

4.3. Digestibilidad aparente de la materia seca de lAminas adultas

La evolucion de la DAMS no evidencié cambios significativos en las laminas
adultas del tratamiento C, con un valor medio estimado de 570+27 g kg”. En el
tratamiento L, el ajuste lineal predice una caida significativa del 6% entre la aparicion
de la ligula y el inicio de la senescencia (Figura 10). El valor medio de DAMS estimado
para este tratamiento fue de 52031 g kg™, el cual fue significativamente menor

respecto del tratamiento C.
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Figura 10. Evolucion de la digestibilidad aparente de la materia seca (DAMS) de
laminas adultas del tratamiento corto (C) y largo (L). Ecuaciones lineales
correspondientes: C: y = -0,1023x + 601,7, R* = 0,006; L: y = -0,223x + 585,5, R? =
0,337. Las barras indican error estandar de la media.

4.4. Peso especifico y peso de lafibra por unidad de area

En este punto se presenta el peso especifico (Pe, mg cm?) y el peso de fibra de
detergente neutro y fibra de detergente neutro indigestible por unidad de area (FDN
especifica — FDNe, mg FDN cm? - y FDNi-24 especifica -FDNi-24e, mg FDNi-24 cm’
2.) (Figura 11). La FDNe y FDNi-24e es una estandarizacién del contenido de ambas
fracciones por unidad area. Ello tiene como propdsito capturar eventuales efectos de
los tratamientos sobre el ancho de las hojas, la cual es una respuesta plastica
esperable frente a variaciones del ambiente (luz, nutrientes, etc), con eventuales
implicancias nutricionales asociadas a la ruptura y ataque microbiano (Wilson y
Mertens, 1995). De manera relevante, tal tipo de efecto podria no ser detectable
cuando los datos se expresan como proporcion del peso (Groot; Neuteboom, 1997). El
Pe, la FDNe y FDNi-24e fueron superiores en L respecto de C, con valores medios de
1241 y 1041, 841 y 6+1, 71 y 541, respectivamente. En el primer tratamiento, el Pe y
la FDNe se mantuvieron relativamente estables en el tiempo mientras que la FDNi-24e
presenté una tendencia cuadratica (p=0,07). En el tratamiento C, el Pe se mantuvo
estable mientras que FDNe y FDNie presentaron un incremento del orden del 9 y 13%,

respectivamente, entre la aparicion de la ligula y el inicio de la senescencia.
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Figura 11. Peso especifico (Pe), fibra de detergente neutro especifica (FDNe) y fibra
de detergente neutro indigestible especifica (FDNie) del tratamiento corto (C) y largo

(L). Ecuaciones lineales correspondientes: C Pe: y = 0,0015x + 9,41, R?=0,012; C
FDNe: y = 0,006x + 4,24, R*> = 0,197; C FDNie: y = 0,0028x + 3,67, R? = 0,087; L Pe:
y = 0,0035x + 11,31, R? = 0,023; L FDNe: y = 0,0007x + 7,41, R?> = 0,002; L FDNie: y
=-0,0001x* + 0,07x — 4,0, R? =0,146. Las barras indican error estandar de la media.

4.5. Fibraindigestible (FDNi-24) de laminas de generaciones sucesivas de hojas

4.5.1. Relacion con la edad foliar

En el tratamiento C la FDNi-24 (g kg™') se mantuvo relativamente estable desde que
aparecio la ligula hasta el inicio de la senescencia en las tres generaciones de hojas,
siendo el valor medio de la generacién 3 (497+11 g kg™) significativamente mayor
respecto de las generaciones 1y 2 (460+13 y 47310 g kg™, respectivamente). En el
tratamiento L, la FDNi-24 de las generaciones 1 y 2 se incrementd a tasas similares
para ambas generaciones a lo largo de dicho periodo. En cambio, la FDNi-24 se
mantuvo relativamente estable en el caso de la generacion 3 (Figura 12). El promedio
de FDNi-24 alcanzado a los 369 GDC, el cual fue estimado a partir de las regresiones
ajustadas para las generaciones 1y 2, fue de 57091 y 565108 g kg™'. Dicho valor
resulté similar que la FDNi-24 media para la generacion 3 (549+59 g kg™'). Cuando se
comparan estos valores con los estimados para el tratamiento C, el analisis muestra

una superioridad media del 15 % del tratamiento L respecto del C.
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Figura 12. Evolucién de FDNI-24 (g kg™”') en tres generaciones sucesivas de hoja
(G1= Generacion 1, G2= Generacion 2 y G3= Generacion 3) en el tratamiento corto
(C) y tratamiento largo (L). Ecuaciones lineales correspondientes: C G1: y =
0,011x + 455,5, R? = 0,087; C G2: y = 0,058x + 4546, R = 0,088; C G3: y = -
0,023x + 503,3, R* = 0,016; L G1: y=0,286x +463,9, R* = 0,209; L G2: y =
0,289x + 458,0, R? = 0,263; L G3: y=0,054x + 535,1, R?> = 0,056. Las barras
indican error estandar de la media.

4.5.2. Relacién con el peso especifico

En la Figura 13, se muestra la relacion entre la FDNI-24 con el peso especifico de
lamina (Pe, mg cm?. En la misma puede observarse que el Pe explica

significativamente alrededor del 46 % de la variacion observada en FDNI-24 de las

laminas adultas.
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Figura 13. Relacion entre FDNI-24 y Pe para las laminas de los tratamientos
corto (C) y largo (L). Ecuacion lineal correspondiente: FDNI-24= 17,474x + 321,1,
R?=0,46.

4.5.3. Relacién con el largo foliar

En la Figura 14, se muestra la relacion del FDNI-24 con el largo total de hoja (largo
lamina+vainas) (A) y del FDNI-24 con el largo de lamina (B). En la figura se observa
que el largo total de hoja explica significativamente el 60% de variacion observada en
el FDNI-24 de las laminas. Cuando se considera solo el largo de lamina como
regresora, si bien el ajuste sigue siendo significativo, la proporcién de la variacion de

los datos que es explicada por la regresion disminuye al 35%.
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Figura 14. Relacion entre FDNI-24 y largo foliar (largo lamina+vainas, A) y entre
FDNI-24 y largo de lamina (B) para el conjunto de muestras del tratamiento corto

(C) y tratamiento largo (L). Ecuaciones lineales correspondientes: A: y =

0,1958x + 367,6, R* = 0,623; B: y = 0,2634x + 391,2, R* = 0,352.

4.6. Relaciones entre parametros de calidad

En la Figura 15, se muestran las relaciones entre FDN, FDA y LDA con la DFDN-

24. En general se puede observar una relacion negativa entre los parametros

mencionados y la DFDN-24. No obstante ello, la variacion de la DFDN-24 explicada
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por estos parametos fueron de 12%, 19% y 6% para FDN, FDA y LDA,

respectivamente.
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Figura 15. Relacion entre la DFDN-24 y FDN (A), DFDN-24 y FDA (B), DFDN-24 y
LDA (C) (g kg”) para el conjunto de muestras del tratamiento corto (C) y
tratamiento largo (L). Ecuaciones lineales correspondientes: A: y = -
1,085x +1153,2, R> = 0,1262; B: y = -1,601x + 977,47, R*=0,1937; C: y =

-1.415x + 526.94. R* = 0.056.
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En la Figura 16 se muestra la relacién entre DAMS y la DFDN-24, encontrandose

una alta relacién entre ambas variables (R* =0,75).
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Figura 16. Relacién entre la DAMS y DFDN-24 para el conjunto de datos.
Ecuaciones lineales correspondientes: y = 0,723x +192,08, R?=0,754.
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5. DISCUSION

5.1. Vida media foliar

Los valores encontrados de VMF en este estudio para Chloris gayana (293 GDC)
permiten clasificarla como una especie de “recambio foliar rapido”, presentando
valores similares a la VMF de gramineas templadas cultivadas como Lolium perenne
(330 GDC, Lemaire; Chapman, 1996) y Bromus stamineus (220 GDC, Berone 2005).
En gramineas megatérmicas, son pocos los trabajos donde esta variable ha sido
evaluada. Sbrissia (2004) cité para Brachiaria brizantha valores de 516 GDC en época
estival (15°C temperatura base) y Ferri et al. (2006) en Panicum coloratum cv. Verde,
valores de 600 — 665 GDC (10°C temperatura base). Hasta donde se reviso la
bibliografia, no se encontraron datos sobre esta variable para la especie en estudio.
La VMF tiene importantes connotaciones desde el punto de vista de manejo del
forraje, ya que una vez superado el valor de la misma, la eficiencia del uso del forraje
disminuye, ya sea por pérdidas a través de la senescencia, o por la cosecha de un
material de menor calidad, generando menor producto animal por insumo vegetal
utilizado (Hodgson, 1990; Mazzanti; Lemaire, 1994).

La VMF, al igual que otras variables morfogenéticas (v.g. tasas de elongacioén vy
aparicion foliar), es influenciada por la temperatura. Al respecto, hojas que crecen a
altas temperaturas pierden su capacidad fotosintética mas rapidamente (Woledge;
Jewiss, 1969), mientras que mayores longevidades se han observado a bajas
temperaturas (Robson, 1972). Sin embargo, en general, se acepta que el valor de
VMF, expresado como tiempo térmico, es relativamente constante bajo un amplio
rango de condiciones ambientales y de manejo (Anslow, 1967; Lemaire; Chapman,
1996). Esto estd en concordancia con lo encontrado en este trabajo, donde no se

detecto efecto de tratamiento o generacion.

5.2. Caracteristicas estructurales
5.2.1. Largo foliar

El periodo pre-experimental tuvo como objetivo lograr tratamientos que difirieran

marcadamente en la longitud de las laminas. Tal como se explica en Materiales y
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Métodos, las plantas fueron sometidas a cortes de diferente frecuencia e intensidad de
defoliacion como via para lograr los cambios morfoldgicos deseados. La estrategia de
defoliacion utilizada para diferenciar los tratamientos se fundamenta en que las
variaciones en longitud del tubo de vainas tienen un efecto morfogénico directo sobre
el largo de las laminas (Wilson; Laidlaw, 1985). Los autores previamente citados
sugieren que la division celular y, por ende la duracion de la elongacion de la lamina,
serian mas prolongados en laminas que atraviesan vainas largas respecto de laminas
de plantas con un tubo mas corto. Sin embargo, estudios posteriores (Casey et al.
1999; Arredondo; Schnyder, 2003; Kavanova et al., 2006) mostraron que el
acortamiento del tubo de vainas reduce la longitud de la zona de crecimiento, la cual
disminuye principalmente la tasa y no la duracién de la elongacion (Fiorani et al.,
2000).

Como resultado del manejo pre-experimental se obtuvo una reduccién promedio del
33% del largo de laminas, la cual fue concomitante con una reduccion del orden del
40% en el largo del tubo de vainas. Si bien se logré diferenciar tratamientos, la
magnitud de la diferencia en el largo promedio de laminas fue menor a la esperada.
Ello fue consecuencia, en parte, a que en el tratamiento L la longitud de las laminas se
redujo progresivamente, con una diferencia entre tratamientos que cay6 del 33% a
nula entre la generacién 1 y la 3. Esta tendencia contrasta con la correlacién positiva
esperada entre largo de tubo de vainas y el largo de laminas previamente explicada,
como también con los resultados de diversos trabajos (Wilson, 1976; Groot;
Neuteboom, 1997; Duru; Ducroq, 2000). En este experimento, un factor que habria
influido en la no deteccién de esta respuesta podria ser la elongacién del apice
vegetativo. Tal como ha sido sefialado por Sbrissia; Da Silva (2001), este aspecto, el
cual es propio de la morfogénesis de la mayoria de las especies megatérmicas en
estado vegetativo, contrasta con el patréon caracteristico descripto para las especies

templadas (Chapman; Lemaire, 1993).

5.2.2. Area, peso y area foliar especifica de l&minas adultas

En estos tres parametros, en promedio se observd que las laminas del tratamiento
C presentaron menor area y peso y mayor AFE que el tratamiento L, siendo las
diferencias del orden de 19, 34 y 24 %, respectivamente. La mayor reduccién en peso
en relacién al area y, por ende, mayor AFE en plantas defoliadas, también fue
observado por Groot et al. (1999), Cullen et al. (2006) y Lattanzi et al. (2004). Estos
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resultados podrian estar asociados a una menor disponibilidad de carbono, como
consecuencia del régimen de defoliacion aplicado. En este sentido, De Visser et al.
(1997) senalaron que la defoliacion produce una rapida y significativa disminucién de
carbono, N y masa de agua en la zona de crecimiento, lo cual involucra movilizacion
de carbohidratos no estructurales y disminucion en la concentracion de biomasa
estructural. Este proceso fue denominado como dilucién por Schnyder; De Visser
(1999), y el mismo surge del desbalance entre el influjo de sustrato y la formacién de
tejido. Estos autores sefialaron que dicho proceso produce cambios morfolégicos
relevantes en el tejido nuevo exportado, lo cual incluye incremento de AFE vy
disminucion de la concentracion de N.

Adicionalmente, respuestas fotomorfogenéticas e hidrodindmicas contribuirian a
explicar los cambios en AFE con el tamafio de la planta. En el primer caso, es sabido
que el aumento de altura es una respuesta generalizada de las plantas en condiciones
de cubierta densa y disponibilidad luminica limitante como estrategia para ubicar las
hojas en condiciones apropiadas para la funcion fotosintética. Asociado a ello, se ha
encontrado que el incremento de altura en las plantas se asocia a una mayor inversion
de biomasa en tejidos de sostén (Givish, 1982; Kuppers, 1985, ambos citados por
Werger et al., 2002). En este contexto, Werger et al. (2002) encontraron que el AFE
también se reduce en respuesta al aumento de tamafio de las plantas. Desde un punto
de vista hidrodinamico, West et al. (1997) propusieron que la concomitante
ramificacion y afinamiento de los haces de conduccién seria el mecanismo que
explicaria la constancia en el flujo de transporte de agua que ocurre en los organismos
vasculares de manera independiente a los incrementos en altura. Es de esperar,
entonces, que el incremento de altura de las plantas traiga aparejado un aumento en
la proporcién del tejido de conduccion debido al mencionado fendémeno de ramificaciéon
y afinamiento de los haces del xilema de modo de asegurar el transporte de agua
hasta los puntos mas distantes.

La disminucion del AFE (Cuadro 10) observada entre generaciones sucesivas en el
tratamiento C, la cual concuerda con los resultados obtenidos por otros en autores en
raigras anual (Groot; Neuteboom, 1997; Groot et al., 1999), estuvo asociada al
aumento en el largo total de las hojas (lamina+vainas) (531142, 616+102, 678+102
para las generaciones 1, 2 y 3 respectivamente). Estos resultados son concordantes
con el efecto de tratamiento discutido en el parrafo precedente. Vale destacar,
ademas, que la variacidon de largo foliar entre generaciones sucesivas registrada en el

tratamiento C fue relativamente pequefa respecto de aquella lograda entre este
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tratamiento y el L. Esto sugiere que la contribucion de la fibra con funcion de sostén
seria una caracteristica altamente sensible al aumento del tamafio de las plantas. En
el tratamiento L, a pesar de que el largo de laminas se redujo entre generaciones
sucesivas, el largo total de las hojas fue similar (828+48). Ello explicaria la relativa

estabilidad en los valores de AFE registrada en este tratamiento.

5.3. Digestibilidad in vitro, peso especifico, peso de fibra y peso de fibra

indigestible por unidad de &rea foliar

En este trabajo, la digestibilidad in vitro ha sido determinada utilizando el incubador
Daisyll de ANKOM. El protocolo para determinar digestibilidad que acompafia el
mencionado equipo, recomienda utilizar un periodo de incubacién de la muestra por
48 h para obtener al final del mismo el residuo de FDN. A partir de dicho residuo se
puede estimar la digestibilidad verdadera in vitro (DVIVMS) y la digestibilidad de la
FDN (DFDN). En esta tesis se realizaron dos modificaciones al mencionado protocolo:
1) se empled un periodo de incubacion de 24 h, y 2) a partir de los datos de
digestibilidad verdadera se calcularon los valores de digestibilidad aparente de la
materia seca (DAMS).

El tiempo de incubacién de 24 h se ha seleccionado porque en la bibliografia
reciente se ha mencionado que una incubacién por 48 h sobreestimaria los valores de
digestibilidad (Hoffman et al., 2003; Oba; Allen, 2005). Estos autores aducen que en
animales en mantenimiento, el tiempo de retencién seria menor a 48 h y que el
procesamiento del forraje realizado a la muestra para someterla al analisis
incrementaria su tasa de digestion, por lo tanto con la reduccion del tiempo de
incubacion se compensaria esa mayor tasa. Por otra parte, en esta tesis todos los
analisis se efectuaron sobre la fraccion lamina, la cual segun Minson (1982)
permaneceria en el rumen menos de 25 h.

El valor de digestibilidad de materia seca se expresé como DAMS (DVIVMS - 11,9,
Van Soest, 1994) debido a que la misma arroja valores similares a la digestibilidad in
vitro de Tilley; Terry (1963), la cual ha sido la metodologia mas utilizada en la
determinacion de digestibilidad de los distintos recursos forrajeros, principalmente por
su alta correlacion con la digestibilidad in vivo y exactitud (Goldam et al., 1987; De
Boever et al., 1988).

Tal como se esperaba, el tratamiento C presenté valores mayores DAMS que el

tratamiento L (570+27 vs 520+31 g kg'MS). Estos resultados estan en concordancia



56

con los observados por Duru et al. (1999) y Duru; Ducroq (2002) en pasto ovillo, donde
los valores mas altos se encontraron en laminas de pasturas sometidas a
defoliaciones frecuentes (laminas cortas) respecto a defoliaciones menos frecuentes
(laminas largas). En la bibliografia se han informado valores de digestibilidad in vitro
de materia seca para Chloris gayana cv. Finecut en estado vegetativo de 599 g kg
(Nasca, 2006). En otras gramineas megatérmicas tales como Panicum maximum,
Panicum coloratum y Cenchrus ciliaris se han informado valores de degradabilidad in
situ de 680 — 730 g kg (De Leon et al., 1995; De Leén, 1998). En tanto que, Stritzler
et al. (2002) encontraron valores de digestibilidad aparente in vivo para tres
gramineas megatérmicas que estuvieron en el orden de los 610 a 630 g kg™. Si bien
los valores encontrados en esta tesis son inferiores a los reportados en la bibliografia,
una comparacion completamente valida resulta dificultosa debido a que: (i) los
meétodos de determinacién de digestibilidad utilizados son distintos o en algunos casos
los mismos no estan especificados, (ii) los analisis fueron realizados en un periodo de
incubacion de 24 h y no a 48 h como en las determinaciones convencionales, (iii) el
tipo de material sometido a analisis en este trabajo fue diferente, ya que solamente se
incluyeron laminas adultas verdes sin signos evidentes de senescencia, lo cual difiere
de otro tipo de analisis en que se trabaja con un conjunto de fracciones morfolégicas
de distinta edad.

La digestibilidad de la materia seca depende de la proporcién entre contenido
celular y pared celular, y de la digestibilidad de la pared celular. Siguiendo el criterio de
Groot; Neuteboom (1997), los resultados de DAMS se interpretaron segun las
variaciones entre tratamientos en términos del peso especifico (Pe), de la fibra
detergente neutro especifica (FDNe, mg FDN cm?) y de la fibra de detergente neutro
indigestible especifica (FDNie, mg FDNicm®). El primer parametro sirve como
indicador indirecto de cambios en el contenido de compuestos solubles debidos a
eventuales variaciones en la actividad fotosintética, a pérdidas por respiracién o a
traslocacion de asimilatos. Ello es relevante teniendo en cuenta que una vez
alcanzado el tamafo maximo de las hojas no existe deposicion de tejidos ni cambios
morfoldgicos, por lo tanto, las variaciones en FDN no reflejarian cambios absolutos en
el contenido de tejido estructural sino variaciones relativas que no afectan la
distribucion de la fibra por unidad de area. Luego del cese de la expansion de la hoja,
el parametro FDNie permitiria detectar las variaciones en la calidad de la fibra por
modificaciones en el arreglo estructural de las células (empaquetamiento de células).

Desde un punto de vista nutricional, la distribucion de la fibra por unidad de area tiene
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implicancias en la ruptura del material durante la masticacion, en la tasa digestion y
en la tasa de pasaje, las cuales determinan el nivel de consumo. En este sentido,
Wilson (1994), Wilson; Mertens (1995) y Wilson; Kennedy (1996) sefalaron que el
arreglo estructural de las células es tan importante como la composicion quimica en la
determinacion de la digestibilidad y el consumo.

El incremento de Pe (o la disminucion de su expresién inversa, el AFE) asociado al
incremento de la longitud foliar (Figuras 9y 11) es un fendbmeno generalizado tanto en
especies de gramineas (v.g. Duru et al., 1999; Groot et al., 1999) como en latifoliadas
(Niinemets et al., 2006). En las primeras se ha demostrado que dicho aumento es el
resultado de la deposicion continua de materia seca en la zona de crecimiento durante
la fase de expansién foliar (Maurice et al., 1997). Tal como es esperable, la variacion
en Pe encontrada entre tratamientos (2 g cm™) estuvo asociada con el incremento en
FDNe y FDNi-24e (Figura 11). Estas diferencias, fueron del orden de 17, 25 y 29%
para Pe, FDNe y FDNi-24e entre los tratamientos C y L, respectivamente. Otros
autores, trabajando en distintas gramineas forrajeras, han encontrado también que el
incremento en la longitud foliar es acompafado por aumentos en la FDN (Duru et al.,
1999; Groot et al., 1999). También se han encontrado incrementos concomitantes
entre el Pe y la FDNe (Groot et al., 1999). En este ultimo trabajo, realizado en raigras
anual, se encontr6é que las ldminas mas largas presentaron un 33 % mas de Pe y
FDNe que las laminas mas cortas, con valores promedio para ambas variables de 3 y
1, respectivamente. Estos valores son inferiores a los encontrados en el presente
trabajo, en el cual las laminas tuvieron un promedio de 11 y 7 de Pe y FDNe,
respectivamente. Wilson; Hattersley (1989), encontraron valores de Pe para distintas
gramineas megatérmicas, incluida Chloris gayana, que estuvieron en el orden de 5 y
8. Estas diferencias entre especies, para las variables citadas, ponen en evidencia las
diferencias estructurales que se presentan entre gramineas C3 y C4 y las cuales
representarian limitaciones distintas para la digestion microbiana.

El incremento en Pe, FDNe y FDNi-24e observado con el aumento de tamario foliar
podria vincularse a modificaciones en la estructura de sostén de las plantas para
favorecer la hidrodinamia y el soporte en la medida que se incrementa su tamafio, tal
como fue discutido previamente (ver seccién 5.2.2.). Dicho de otra manera, lo que se
propone en este trabajo es que el aumento de los tres pardmetros antes sefialados
seria una respuesta plastica, de origen fotomorfogenético, para asegurar la
funcionalidad de las plantas en términos de captacion luminica y transporte de agua

cuando su tamafo aumenta. De acuerdo con el planteo teérico propuesto por West et
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al. (1997), el aumento de tamafio de las plantas traeria aparejado no s6lo un aumento
del contenido de fibra (menos que proporcional al aumento de altura), sino también
modificaciones en el arreglo estructural de los tejidos como consecuencia de la
ramificacion y afinamiento de los haces del xilema. Este aspecto en particular podria
tener implicancias relevantes relacionadas con la ruptura y ataque microbiano de los
tejidos (Wilson; Mertens, 1995)

Los cambios en DAMS ocurridos con el transcurso del tiempo, a veces referidos
como envejecimiento, fueron marcados en el tratamiento L en comparacién al C, el
cual mostré una relativa estabilidad (Figura 10). En el primer caso la magnitud de la
variacion por envejecimiento fue del orden de 0,60 respecto de la variacién promedio
asociada al tamafo de las hojas generada por los tratamientos. Las variaciones
temporales de la DAMS son determinados por la exportacién de compuestos solubles
desde las hojas senescentes hacia aquellas en proceso de expansion y a la
disminucion de la digestibilidad de los compuestos que forman la pared celular. Como
se mencionod anteriormente, el Pe es un indicador indirecto de cambios en el contenido
de compuestos solubles. La evolucion del Pe, desde que aparecio la ligula hasta el
inicio de la senescencia, no mostré cambios en los tratamientos en estudio. Entonces,
y de acuerdo con lo discutido previamente, la falta de deteccién de disminuciones en el
Pe en ambos tratamientos seria una evidencia de que la movilizacion de compuestos
solubles habria sido despreciable o poco marcada durante la vida foliar. Por lo tanto,
los cambios en calidad encontrados en el tratamiento L habrian estado principalmente
determinados por cambios en la fibra, tal como lo indica el incremento observado en
FDNie en este tratamiento (Figura 11). La FDNe no mostré variaciones, hecho que va
en linea con la idea de que la movilizacién de compuestos solubles no habria sido
relevante. En contraste con los resultados de este trabajo en cuanto a DAMS, Groot;
Neuteboom (1997) en laminas de raigras anual y Duru; Ducroq (2002) en laminas de
pasto ovillo, detectaron caidas importantes de la digestibilidad de la materia organica
con el envejecimiento de los tejidos. Si bien los autores no especifican si las laminas
de mayor edad o insercion en los macollos habian comenzado a senescer, este tipo de
caida marcada dificilmente podria ser explicada por cambios en la composicion de la
fibra, estando generalmente determinadas por la movilizacién de compuestos solubles
propia de la fase ontogénica sefialada. En el caso de Groot; Neuteboom (1997), los
autores encuentran una disminucion significativa de compuestos solubles posterior a la
aparicion de la ligula. Ademas, en el mismo trabajo, la edad térmica alcanzada por los

tejidos en el ultimo muestreo fue del orden de los 600 GDC (temperatura base de 0°C).
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De acuerdo a la informacion disponible sobre morfogénesis foliar de esta especie,
dicho lapso pudo ser algo mayor que la vida media de las hojas (380 y 392 GDC citado
por Agnusdei et al., 1997 y Da Silveira Pontes et al., 2003, respectivamente).

Tradicionalmente, la DAMS ha sido utilizada como un indicador de la calidad de un
alimento. En la mayoria de los estandares de alimentacion se utiliza la digestibilidad
para predecir la cantidad de energia metabolizable del alimento (ARC, 1980; AFRC,
1992; NRC, 1996). Ademas, en numerosos trabajos se ha mencionado que la DAMS
es buen predictor del consumo animal (Holmes et al., 1966). Sin embargo, la relacion
entre la digestibilidad de un forraje y su nivel de consumo ha sido discutida por varios
autores, quienes han mencionado una gran variabilidad de resultados. Moore;
Coleman (2001) sugirieron que debido a la inconstancia de dichas relaciones, ambas
variables deberian considerarse como caracteristicas independientes a la hora de
describir la calidad de un forraje. Debido a las limitaciones que presenta la DAMS
como predictor del consumo, algunos autores han sefialado que la digestibilidad de
FDN (o la FDN indigestible, FDNi) es un importante parametro de calidad de los
forrajes debido a que esta altamente relacionado con el consumo animal (Oba; Allen,
1999; Hoffman et al., 2003). Segun Jung; Allen (1995), el efecto de la digestibilidad de
la fibra sobre el consumo es dificil de determinar debido a que su efecto es
usualmente confundido con distintos niveles de FDN. Sin embargo Oba; Allen (1999)
considerando dietas con un mismo nivel de FDN, determinaron que 1 unidad de
aumento en el contenido de DFDN en la dieta, resulta en un 0.177 kg/dia de
incremento en el consumo de materia seca. Adicionalmente, algunos autores han
mencionado que la DFDN es una importante medida de calidad, ya que esta siendo
usada en distintos enfoques sumativos para predecir la energia de los forrajes
(Hoffman et al., 2003; Robinson et al., 2004).

5.4. Fibraindigestible (FDNi-24) en laminas de generaciones sucesivas de hojas

La evolucion de la fibra indigestible entre laminas de generaciones sucesivas de
hojas se analizara exclusivamente para los datos de FDNi-24 por unidad de peso foliar
(g kg™, Figura 12) por razones de simplicidad dado que la presentacién homdloga de
los datos de FDNi-24e no agrega informacion adicional al analisis. Por otra parte, ésta
es la forma de expresién mas comunmente utilizada.

Desde el momento de aparicién visible de la ligula, el tratamiento L presenté mayor
FDNi-24 (y de FDNi-24e) que el C en las tres generaciones evaluadas. El aumento

simultaneo de ambas expresiones de la FDNi-24 difiere de lo encontrado en raigras
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anual (Groot; Neuteboom, 1997), donde sdlo la FDNi-24e fue sensible al incremento
de tamafo de las laminas. Ello sugiere que el incremento de tamafio foliar podria tener
implicancias mas serias en esta especie megatérmica que en la especie templada
antes mencionada. Asi, ademas del probable efecto negativo sobre la ruptura y ataque
microbiano, sugerido a partir del incremento de la FDNi-24e, el aumento del tamafo
foliar en esta especie determinaria un aumento concomitante en la cantidad de fibra
por unidad de peso de forraje susceptible de ser consumido por el animal.

El otro aspecto relevante de la diferencia entre tratamientos, es que los mismos
alcanzan hacia el final de la vida foliar diferentes niveles finales de acumulacién de
FDNi-24. Esto contrasta con lo observado por Groot; Neuteboom (1997) en pasturas
de raigras anual bajo distintos ambientes luminicos, en las cuales la acumulacion de
FDNi alcanza un valor similar para las dos condiciones. Esto implicaria que, a
diferencia de lo observado en raigras anual, en Chloris gayana el incremento del largo
foliar afectaria la composicion quimica de los tejidos. Ello seria consecuencia de una
mayor cantidad de haces vasculares por unidad de area, tal como se ha propuesto
previamente en esta discusion, y de un consecuente aumento en la cantidad de sitios
para la lignificacion (Chonan, 1978, citado por Minson, 1990).

El aumento de FDNi-24 entre generaciones sucesivas observado en el tratamiento
L (generaciones 1 y 2 respecto de la generacion 3) en el momento en que se hace
visible la ligula es un fendmeno encontrado en diversas gramineas forrajeras (Groot;
Neuteboom, 1997; Duru; Ducroq, 2002) y que se asocia consistentemente con el
aumento progresivo del largo del tubo de vainas en la medida en que aumenta la
acumulacion de biomasa de la pastura. En la Figura 8, se mostré que la mayor parte
de la fase de expansién de las laminas de la generacion 1 y 2 tuvo lugar fuera del tubo
de vainas en ambos tratamientos. En cambio, solo una parte de la duracion total de la
expansion se desarrollé fuera del tubo en la generaciéon 3. La literatura antes citada
sugiere que la cantidad de fibra indigestible dependeria de la duracion de la fase de
elongacioén foliar dentro de las vainas y, vinculado a ello, al grado de avance del
proceso de sintesis de fibra indigestible al momento en que la lamina se hace visible.

El incremento en la acumulacion de FDNi-24 después de la aparicién de la ligula
observado en las laminas de las generaciones 1 y 2 del tratamiento L corrobora los
resultados encontrados en raigras anual (Groot; Neuteboom, 1997) y en esta misma
especie estudiada en condiciones similares de manejo (Agnusdei et al., 2008). Seria

interesante verificar si este patron de envejecimiento de la fibra, el cual sugiere que la
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lignificacion transcurre durante una parte significativa de la vida foliar, es un fenédmeno
generalizable entre las gramineas forrajeras.

La falta de acumulacién de FDNi-24 en el tratamiento C no puede explicarse por el
hecho de que las laminas hubieran desarrollado la mayor parte de la fase de
elongacion foliar dentro de las vainas (Figura 8). Las razones de esta diferencia entre
tratamientos no son sencillas de proponer. A la luz de conocimientos sobre
biomecanica de plantas, mayormente teéricos, podria especularse, sin embargo, sobre
aspectos asociados a las respuestas morfologicas y anatdmicas de las plantas frente
a la incidencia de factores potencialmente perjudiciales para su estructura, como por
ejemplo el viento (Niklas, 1999). Si bien el estudio se desarrollé6 en condiciones donde
este tipo de inclemencia podria considerarse poco relevante, hay que considerar que
el invernaculo estuvo siempre ventilado y que, naturalmente, la exposicion a los
movimientos de aire tuvo que ser mayor en el canopeo alto que en el bajo. Asi, es
probable que la falta de evidencias en cuanto a envejecimiento de la fibra observada
en el tratamiento C con posterioridad a la aparicion visible de la ligula responda, al
menos en parte, a una menor necesidad de las plantas para resolver problemas de
biomecanica del tipo de los previamente planteados. Esta presuncién podria tener
importantes implicancias practicas en cuanto a las ventajas de manejar canopeos
razonablemente bajos, compatibles con la estabilidad productiva de las pasturas y con
objetivos de consumo animal. Tales ventajas radicarian en que el paso del tiempo no
generaria variaciones relevantes en la calidad de la fibra, como es de esperar que
ocurra en los canopeos altos. Sera necesario desarrollar experimentos controlados, e
inclusive verificaciones a campo, para avanzar y eventualmente confirmar este tipo

hipétesis.

5.5. Relaciones entre parametros de calidad

Las determinaciones que evaluan los principales compuestos quimicos de la pared
celular (FDN, FDA vy LDA), frecuentemente han sido mencionadas como
estrechamente relacionadas a la digestibilidad de MS o de FDN y al nivel de consumo
(Mertens, 1987; Minson, 1990; Moore et al., 1996). Van Soest (1965) encontro
coeficientes de correlacion de -0,65, -0,74 y -0,52 entre FDN, FDA y LDA vy la
digestibilidad de MS, respectivamente. Minson (1982) informd correlaciones entre FDA
y digestibilidad de la MS que varian entre -0,5 y -0,95. Mientras que Damiran et al.
(2008), encontraron coeficientes de determinacion entre FDA vy digestibilidad de MS

estimada por Tilley-Terry, Daisyll e in situ de 0,45, 0,71 y 0,86, respectivamente. La
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lignificacion de la pared celular ha sido considerada el impedimento primario de la
digestibilidad del forraje. En la bibliografia frecuentemente son encontradas las
referencias de correlaciones negativas entre concentracion de lignina y digestibilidad
de MS y FDN. Sin embargo, Jung; Allen, (1995) sefalaron que el contenido de lignina
per se no seria responsable de la disminucion de la digestion de la fibra, sino que la
accion de la lignina consistiria en reducir el acceso de las enzimas a la fibra digestible.
Segun Hoffman et al. (2003) y Oba; Allen (2005), la DFDN es una medida
independiente de calidad, la cual estd escasamente relacionada a las evaluaciones
comunes de PB, FDN, FDA y LDA. En este sentido, Crampton (1957) encontr6 que no
existia relacion entre la digestibilidad de la fibra y el contenido de ella luego de evaluar
cinco especies templadas, entre ellas gramineas y leguminosas. Mientras que Allen
(1996), encontré que la LDA explicaba menos del 60 % de la variacion de la DFDN en
maiz y alfalfa. En este trabajo y de acuerdo con lo sefalado por dichos autores, se
encontraron coeficientes de determinacion bajos (menores al 20 %) entre la DFDN y
las determinaciones que estiman los componentes de la pared (FDN, FDA y LDA,
Figura 15). Finalmente, cabe sefialar que la alta relacién entre DAMS y DFDN (R*=
0,75) se debe a la forma en que dichos parametros se estiman en el incubador Daisyll.
Esto es, tanto la DAMS como la DFDN se calculan a partir del residuo de FDN
indigestible al final del periodo de incubacién. En el primer caso se resta a la MS
incubada dicho residuo y en el segundo el mismo se deduce de la FDN incubada. Por
lo tanto, y de acuerdo con lo ya sefialado por Oba; Allen (2005) ambos parametros

estan altamente relacionados.

5.6. Consideraciones finales

Finalmente, y a manera de sintesis de todo lo discutido, las relaciones entre la
FDNi-24 con los parametros de estructura foliar (Pe, Figura 13; largo de laminas y
largo total de las hojas (lamina + vainas), Figura 14) muestran que el largo total de la
hoja es el principal indicador de las variaciones en la calidad de la fibra. Ello es
coherente con la idea de que el aumento del tamanio foliar en respuesta a incrementos
en la biomasa de la pastura, conlleva variaciones en la estructura de haces
vasculares, hecho que necesariamente involucra a la totalidad de la hoja. Las
relaciones encontradas entre largo de hojas y calidad de la fibra son alentadoras en
cuanto al impacto productivo que podria tener el manejo de la altura de la pastura en
especies megatérmicas. En tal sentido, los datos obtenidos permiten estimar

incrementos del orden de una unidad de FDNi por cada 50 mm de aumento en el largo
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de las hojas, variacion que podria tener efectos negativos indeseables en la respuesta
productiva de los animales (Oba; Allen, 1999). En tal sentido, el largo foliar total
podria considerarse como un indicador de manejo con potencial para controlar los
cambios de calidad nutritiva en pasturas de Chloris gayana. Adicionalmente, el largo
foliar total potencial podria ser tenido en cuenta como un caracter fenotipico valioso
para incluir en etapas iniciales de evaluacion de materiales con fines de mejora de la

calidad nutritiva del forraje en gramineas forrajeras.
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6. CONCLUSIONES

El régimen de defoliacion pre-experimental aplicado permitié reducir el tamano
promedio potencial de las laminas de Chloris gayana en un 33%, alcanzandose el
objetivo de obtener tipos morfoldgicos contrastantes en longitud de hojas, lo cual
muestra la plasticidad de esta especie frente al manejo de la defoliacién. En paralelo
con la reduccién del largo foliar disminuy6 el area y peso de las laminas y aumenté el
area foliar especifica (AFE), o decrecié su inversa, el peso especifico. Asociados a
estos cambios estructurales, también se encontré que las laminas de menor tamafio
tuvieron menor contenido de FDN y de FDNi-24 y mayor DAMS. Por otro lado, se
constato que el proceso de envejecimiento afectd los parametros en estudio solamente
en las hojas de mayor tamafo. En este caso hubo un aumento de la FDNi-24 y una
disminuciéon de la DAMS desde la aparicion de la ligula hasta el comienzo de la
senescencia. La falta de evidencias de envejecimiento en las plantas de hojas cortas
muestra un efecto secundario deseable de la reduccion del tamafo foliar sobre la
calidad nutritiva del forraje. En general, la caida de la calidad nutritiva de hojas adultas,
resultado del proceso de envejecimiento, fue de menor magnitud que aquella
ocasionada por el efecto del largo foliar. Finalmente, no se constaté una fuerte
asociacion entre el contenido de FDN, FDA vy lignina con la digestibilidad de la MS y
FDN. Los resultados ponen en evidencia la importancia del tamano foliar como

determinante de las variaciones de la calidad nutritiva.
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Cuadro I. Analisis de varianza para vida media foliar (grados dias de crecimiento,
GDC) de dos tratamientos (tamafio foliar), tres generaciones (gener) y la interaccion

(tratamiento*gener).

Fuente GL SC Cuadrados Medios ValorF Pr>F

Bloque 2 57,600 428,800 0,51 0,603
Tratamiento 1 1345,600 1345,600 1,60 0,210
Gener 2 2326,400 1163,200 1,38 0,257
Tratamiento*Gener 2 1289,600 644,800 0,77 0,469

Cuadro Il. Analisis de varianza para largo de lamina (mm) de dos tratamientos
(tamanio foliar), tres generaciones (gener) y la interaccion (tratamiento*gener).

Fuente GL SC Cuadrados Medios ValorF  Pr>F
Bloque 2 3234,028 1617,014 1,08 0,344
Tratamiento 1 366938,888 366938,889 246,11 <,0001
Gener 2 93654,861 46827,431 31,41  <,0001
Tratamiento*Gener 2 88217,361 44108,681 29,58  <,0001

Cuadro lll. Analisis de varianza con medidas repetidas en el tiempo para largo de
pseudotallo (mm) de dos tratamientos (tamafio foliar), medicién y la interaccion

(tratamiento*medicion).

Efecto GL Num GL Den Valor F Pr>F
Bloque 2 26 3,34 0,051

Tratamiento 1 26 6,91 0,014
Medicion 14 390 39,16 <,0001
Tratamiento*Medicion 14 390 0,31 0,993




80

Cuadro IV. Andlisis de varianza para largo foliar (lamina+vainas, mm) de dos
tratamientos (tamano foliar), tres generaciones (gener) y la interaccién
(tratamiento*gener).

Fuente GL SC Cuadrados Medios ValorF  Pr>F
Bloque 2 200119,112 100059,556 16,49  <,0001
Tratamiento 1 1351868,164 1351868,164 222,73 <,0001
Gener 2 47739,035 23869,517 3,93 0,025
Tratamiento*Gener 2 85573,809 42786,904 7,05 0,002

Cuadro V. Andlisis de varianza para area foliar especifica (AFE, cm? g”') de dos
tratamientos (tamafo foliar), tres generaciones (gener) y la interaccion
(tratamiento*gener).

Fuente GL SC Cuadrados Medios Valor F Pr>F
Bloque 2 104,662 52,331 0,86 0,427
Tratamiento 1 7036,283 7036,283 116,04 <,0001
Gener 2 322,091 161,046 2,66 0,078
Tratamiento*Gener 2 1707,989 853,995 14,08 <,0001

Cuadro VI. Analisis de varianza y coeficientes de regresion para area foliar especifica
(AFE, cm? g, variable y) y largo foliar (lamina+vainas, mm, variable x).

Fuente GL SC Cuadrados Medios  ValorF Pr>F R?
Modelo 1 7254,329 7254,329 93,77 <,0001 0,570
Error 68 5260,538 77,361
Total corregido 69 2515,000

Estimacion Error
Variable GL Parametros Estandar Valor t Pr > |t|
Intercepto 1 137,225 4,784 28,68 <,0001

Largo foliar 1 -0,061 0,006 -9,68 <,0001
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Cuadro VII. Andlisis de varianza para digestibilidad aparente de la materia seca
(DAMS, g kg”') de dos tratamientos (tamafio foliar), tres generaciones (gener) y la
interaccion (tratamiento*gener).

Fuente GL SC Cuadrados Medios ValorF  Pr>F
Bloque 2 1465,194 732,597 0,99 0,377
Tratamiento 1 40196,455 40196,455 54,55 <,0001
Gener 2 7757,780 3878,890 5,26 0,008
Tratamiento*Gener 2 4253,551 2126,775 2,89 0,064

Cuadro VIII. Analisis de varianza y coeficientes de regresion para digestibilidad
aparente de la materia seca (DAMS, g kg™, variable y) y edad foliar (grados dias de
crecimiento, GDC, variable x) en el tratamiento corto.

Fuente GL SC Cuadrados Medios Valor F Pr>F R?
Modelo 1 853,176 853,176 1,16 0,293 0,006
Error 25 8457,000 738,299

Total corregido 26 19311,000

Estimacion Error
Variable GL Parametros Estandar Valor t Pr > |t|
Intercepto 1 600,689 29,176 20,57 <,0001
GDC 1 -0,102 0,098 -1,07 0,293

Cuadro IX. Analisis de varianza y coeficientes de regresion para digestibilidad
aparente de la materia seca (DAMS, g kg™, variable y) y edad foliar (grados dias de
crecimiento, GDC, variable x) en el tratamiento largo.

Fuente GL SC Cuadrados Medios Valor F Pr>F R?
Modelo 1 4943,989 4943,989 5,99 0,019 0,337
Error 34 28085,000 826,023

Total corregido 35 33029,000

Estimacion Error

Variable GL Parametros Estandar Valor t Pr > |t
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Intercepto 1 585,553 27,205 21,52 <,0001
GDC 1 -0,223 0,091 -2,45 0,019

Cuadro X. Andlisis de varianza para peso especifico (Pe, mg cm?) de dos
tratamientos (tamafio foliar), tres generaciones (gener) y la interaccion
(tratamiento*gener).

Fuente GL SC Cuadrados Medios ValorF  Pr>F
Bloque 2 2,265 1,132 1,15 0,322
Tratamiento 1 103,933 103,933 105,97 <,0001
Gener 2 1,342 0,671 0,68 0,508
Tratamiento*Gener 2 21,223 10,611 10,82 <,0001

Cuadro Xl. Analisis de varianza y coeficientes de regresion para peso especifico (Pe,
mg cm, variable y) y edad foliar (grados dias de crecimiento, GDC, variable x) en el
tratamiento corto.

Fuente GL SC Cuadrados Medios ValorF  Pr>F R?
Modelo 1 1,949 1,949 2,64 0,113 0,012
Error 34 25,052 0,737
Total corregido 35 27,001

Estimacion Error
Variable GL Parametros Estandar Valor t Pr > |t|
Intercepto 1 9,414 0,813 10,55 <,0001
GDC 1 0,001 0,003 1,63 0,113

Cuadro XII. Analisis de varianza y coeficientes de regresion para peso especifico (Pe,
mg cm, variable y) y edad foliar (grados dias de crecimiento, GDC, variable x) en el
tratamiento largo.

Fuente GL SC Cuadrados Medios Valor F Pr>F R?

Modelo 1 0,505 0,505 0,29 0,596 0,023
Error 34 60,091 1,767
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Total corregido 35 60,596

Estimacion Error
Variable GL Parametros Estandar Valor t Pr > |f|
Intercepto 1 11,314 1,258 9,23 <,0001
GDC 1 0,004 0,004 0,53 0,596

Cuadro XIll. Analisis de varianza para fibra de detergente neutro especifico (FDNe,
mgFDN cm?) de dos tratamientos (tamafio foliar), tres generaciones (gener) y la
interaccion (tratamiento*gener).

Fuente GL SC Cuadrados Medios ValorF  Pr>F
Bloque 2 8,135 4,068 2,69 0,077
Tratamiento 1 73,902 73,902 48,85 <,0001
Gener 2 1,671 0,836 0,55 0,579
Tratamiento*Gener 2 1,143 0,572 0,38 0,687

Cuadro XIV. Andlisis de varianza y coeficientes de regresién para fibra de detergente
neutro especifico (FDNe, mgFDN cm™, variable y) y edad foliar (grados dias de
crecimiento, GDC, variable x) en el tratamiento corto.

Fuente GL SC Cuadrados Medios Valor F Pr>F R?
Modelo 1 3,157 3,156 1,18 0,287 0,197
Error 27 72,258 2,676

Total corregido 28 75,415

Estimacion Error
Variable GL Parametros Estandar Valor t Pr > |t|
Intercepto 1 4,243 1,742 2,12 0,043

GDC 1 0,006 0,006 1,09 0,287
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Cuadro XV. Analisis de varianza y coeficientes de regresiéon para fibra de detergente
neutro especifico (FDNe, mgFDN cm™, variable y) y edad foliar (grados dias de
crecimiento, GDC, variable x) en el tratamiento largo.

Fuente GL SC Cuadrados Medios Valor F Pr>F R?
Modelo 1 0,206 0,206 0,32 0,578 0,002
Error 34 22,181 0,652

Total corregido 35 22,387

Estimacion Error
Variable GL Parametros Estandar Valor t Pr> |t
Intercepto 1 7,412 0,764 9,46 <0,0001
GD 1 0,001 0,003 0,56 0,578

Cuadro XVI. Analisis de varianza para fibra de detergente neutro indigestible
especifico (FDNie, mgFDNi cm? de dos tratamientos (tamafio foliar), tres
generaciones (gener) y la interaccion (tratamiento*gener).

Fuente GL SC Cuadrados Medios ValorF  Pr>F
Bloque 2 1,676 0,838 2,02 0,143

Tratamiento 1 59,502 59,502 143,11 <,0001
Gener 2 0,806 0,403 0,97 0,386
Tratamiento*Gener 2 6,614 3,307 7,95 0,001

Cuadro XVII. Andlisis de varianza y coeficientes de regresion para fibra de detergente
neutro indisgestible especifico (FDNie, mgFDNi cm™, variable y) y edad foliar (grados
dias de crecimiento, GDC, variable x) en el tratamiento corto.

Fuente GL SC Cuadrados Medios Valor F Pr>F R?
Modelo 1 0,977 0,977 3,40 0,078 0,087
Error 24 6,900 0,288

Total corregido 25 7,877

Estimacion Error

Variable GL Parametros Estandar Valor t Pr> |t
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Intercepto 1 3,673 0,598 6,07 <,0001
GDC 1 0,009 0,002 1,84 0,078

Cuadro XVIII. Analisis de varianza y coeficientes de regresion para fibra de detergente
neutro indigestible especifico (FDNie, mgFDNi cm™, variable y) y edad foliar (grados
dias de crecimiento, GDC, variable x) en el tratamiento largo.

Fuente GL SC Cuadrados Medios ValorF Pr>F R?  RZjjust
Modelo 2 3,65 1,825 2,82 0,074 0,151 0,146
Error 33 21,35 0,647

Total corregido 35 25,00

Estimacion Error
Variable GL Parametros Estandar Valor t Pr > |t|
Intercepto 1 -3,950 5,333 -0,74 0,464
GD 1 0,070 0,040 1,93 0,062
GD* 1 -0,000 0,000 -1,83 0,077

Cuadro XIX. Anadlisis de varianza y coeficientes de regresién para fibra de detergente
neutro indigestible (FDNi, g kg™, variable y) y edad foliar (grados dias de crecimiento,
GDC, variable x) en la generacién 1 del tratamiento corto.

Fuente GL SC Cuadrados Medios ValorF Pr>F R?
Modelo 1 2,957 2,957 0,02 0,905 0,087
Error 6 1153,769 192,295

Total corregido 7 1156,727

Estimacion Error
Variable GL Parametros Estandar Valor t Pr> [t|
Intercepto 1 455,349 27,844 16,35 <,0001

GDC 1 0,012 0,093 0,12 0,905
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Cuadro XX. Analisis de varianza y coeficientes de regresién para fibra de detergente
neutro indigestible (FDNi, g kg™, variable y) y edad foliar (grados dias de crecimiento,
GDC, variable x) en la generacioén 2 del tratamiento corto.

Fuente GL SC Cuadrados Medios Valor F Pr>F R?
Modelo 1 57,835 57,835 0,58 0,474 0,088
Error 6 594,955 99,159

Total corregido 7 652,791

Estimacion Error
Variable GL Parametros Estandar Valor t Pr> |t
Intercepto 1 455,325 22,245 20,47 <,0001
GDC 1 0,058 0,074 0,76 0,474

Cuadro XXI. Analisis de varianza y coeficientes de regresion para fibra de detergente
neutro indigestible (FDNi, g kg™, variable y) y edad foliar (grados dias de crecimiento,
GDC, variable x) en la generacién 3 del tratamiento corto.

Fuente GL SC Cuadrados Medios Valor F Pr>F R?
Modelo 1 16,174 16,174 0,13 0,727 0,016
Error 8 988,313 123,539

Total corregido 9 1004,487

Estimacion Error
Variable GL Parametros Estandar Valor t Pr > |t|
Intercepto 1 503,146 18,627 27,01 <,0001
GDC 1 -0,022 0,062 -0,36 0,727

Cuadro XXII, Analisis de varianza y coeficientes de regresion para fibra de detergente
neutro indigestible (FDNi, g kg™, variable y) y edad foliar (grados dias de crecimiento,
GDC, variable x) en la generacién 1 del tratamiento largo.

Fuente GL SC Cuadrados Medios Valor F Pr>F R?

Modelo 1 2663,924 2663,924 2,63 0,101 0,209



87

Error 10  10113,000 1011,285
Total corregido 11 12777,000

Estimacion Error
Variable GL Parametros Estandar Valor t Pr > |t|
Intercepto 1 463,999 52,137 8,91 <,0001
GDC 1 0,286 0,175 1,62 0,101

Cuadro XXIIl. Analisis de varianza y coeficientes de regresion para fibra de detergente
neutro indigestible (FDNi, g kg™, variable y) y edad foliar (grados dias de crecimiento,
GDC, variable x) en la generacién 2 del tratamiento largo.

Fuente GL SC Cuadrados Medios Valor F Pr>F R?
Modelo 1 2804,763 2804,763 3,57 0,088 0,263
Error 10 7865,958 786,596

Total corregido 11 10671,000

Estimacion Error
Variable GL Parametros Estandar Valor t Pr > |t|
Intercepto 1 458,307 45,981 9,95 <,0001
GDC 1 0,289 0,154 1,89 0,088

Cuadro XXIV. Anadlisis de varianza y coeficientes de regresion para fibra de detergente
neutro indigestible (FDNi, g kg™, variable y) y edad foliar (grados dias de crecimiento,
GDC, variable x) en la generacién 3 del tratamiento largo.

Fuente GL SC Cuadrados Medios Valor F Pr>F R?
Modelo 1 98,312 98,312 0,59 0,461 0,056
Error 10 1669,683 166,968

Total corregido 11 1767,995

Estimacion Error

Variable GL Parametros Estandar Valor t Pr> |t

Intercepto 1 535,053 21,185 25,25 <,0001
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GDC 1 0,054 0,071 0,77 0,461

Cuadro XXV. Analisis de varianza y coeficientes de regresion para fibra de detergente
neutro indigestible (FDNi, g kg™, variable y) y largo foliar (largo laminas+vainas, mm,
variable x).

Fuente GL SC Cuadrados Medios Valor F Pr>F R?
Modelo 1 67798,000 67798,000 99,25 <,0001 0,623
Error 60 40988,000 683,128

Total corregido 61 108786,000

Estimacion Error
Variable GL Parametros Estandar Valor t Pr > [t|
Intercepto 1 367,617 15,451 23,79 <,0001
Largo total 1 0,196 0,019 9,96 <,0001

Cuadro XXVI. Analisis de varianza y coeficientes de regresion para fibra de
detergente neutro indigestible (FDNi, g kg™, variable y) y largo de lamina (mm,
variable x).

Fuente GL SC Cuadrados Medios  Valor F Pr>F R?
Modelo 1 38323,000 38323,000 32,63 <,0001 0,352
Error 60 70463,000 1174,380

Total corregido 61 108786,000

Estimacion Error
Variable GL Parametros Estandar Valor t Pr > |t|
Intercepto 1 391,244 22,603 17,31 <,0001
Largo lamina 1 0,263 0,046 5,71 <,0001

Cuadro XXVII. Analisis de varianza y coeficientes de regresion para fibra de
detergente neutro indigestible (FDNi, g kg™, variable y) y peso especifico (Pe, mg cm?,
variable x).

Fuente GL SC Cuadrados Medios Valor F Pr>F R?
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Modelo 1 50046,000 50046,000 51,12 <,0001 0,460
Error 60 58740,000 979,004
Total corregido 61 108786,000

Estimacion Error
Variable GL Parametros Estandar Valor t Pr > |f|
Intercepto 1 321,049 27,825 11,54 <,0001
Peso especifico 1 17,474 2,444 7,15 <,0001

Cuadro XXVIII. Andlisis de varianza y coeficientes de regresién para digestibilidad de
la FDN (DFDN, g kg™, variable y) y fibra de detergente neutro (FDN, g kg™, variable x).

Fuente GL SC Cuadrados Medios Valor F Pr>F R?
Modelo 1 18551,000 18551,000 11,56 0,001 0,126
Error 61 97848,000 1604,060

Total corregido 62 116398,000

Estimacion Error
Variable GL Parametros Estandar Valor t Pr> |t
Intercepto 1 1152,244 210,019 5,70 <,0001
FDN 1 -1,086 0,339 -3,40 0,001

Cuadro XXIX. Analisis de varianza y coeficientes de regresion para digestibilidad de la
FDN (DFDN, g kg™, variable y) y fibra de detergente acido (FDA, g kg™, variable x).

Fuente GL SC Cuadrados Medios Valor F Pr>F R?
Modelo 1 23481,000 23481,000 15,45 0,0002 0,194
Error 60 91163,000 1519,384

Total corregido 61 114644,000

Estimacién Error
Variable GL Parametros Estandar Valor t Pr> |t
Intercepto 1 977,471 122,843 7,86 <,0001

FDA 1 -1,601 0,397 -3,93 0,0002
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Cuadro XXX. Analisis de varianza y coeficientes de regresion para digestibilidad de la
FDN (DFDN, g kg™, variable y) y lignina de detergente &cido (LDA, g kg™, variable x).

Fuente GL SC Cuadrados Medios Valor F Pr>F R?
Modelo 1 4745,067 4745,067 255 0,116 0,056
Error 60 111608,000 1860,132

Total corregido 61  116353,000

Estimacion Error
Variable GL Parametros Estandar Valor t Pr > |t|
Intercepto 1 526,942 23,109 22,47 <,0001
LDA 1 -1,415 0,714 -1,60 0,116

Cuadro XXXI. Andlisis de varianza y coeficientes de regresién para digestibilidad
aparente de la materia seca (DAMS, g kg™, variable y) y digestibilidad de la FDN
(DFDN, g kg™, variable x).

Fuente GL SC Cuadrados Medios Valor F Pr>F R?
Modelo 1 65521,000 65521,000 163,38 <,0001 0,728
Error 61 24463,000 401,026

Total corregido 62 89983,000

Estimacion Error
Variable GL Parametros Estandar Valor t Pr> |t
Intercepto 1 192,082 28,489 6,27 <,0001

DFDN 1 0,723 0,059 12,78 <,0001
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