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RESUMEN

La morfogénesis foliar de las plantas es la principal determinante de la dinamica de
la calidad nutritiva de rebrotes de pasturas vegetativas. El objetivo del trabajo fue
desarrollar un modelo de simulacién de calidad foliar de pasturas de gramineas, de
base morfogenética, para integrar el efecto de la edad y el largo foliar sobre la
digestibilidad en relacion al manejo de la defoliacién. El modelo se construyé y calibré
con datos detallados de morfogénesis foliar, fibra detergente neutro (FDN),
digestibilidad de la FDN (DFDN) y digestibilidad in vitro de laminas de festuca alta
(Festuca arundinacea Schreb.). Luego el modelo se verificd con datos observados en
pasturas de festuca alta (Argentina) y raigras perenne (Estados Unidos) manejadas a
distintas alturas de biomasa remanente y en distintas épocas del ano. EI modelo
predijo mas del 85 % de las variaciones de la calidad nutritiva de las pasturas debidas
al efecto de diferentes alturas de remanente. En general, los estadisticos para las
variables de calidad (FDN, DFDN y DMS) mostraron cuadrados medio de error < 0,05,
R?>2>0,8 y coeficientes de concordancia = 0,8. Una vez evaluado, el modelo fue usado
i) individualmente para explorar las respuestas de calidad forrajera a una amplia gama
de combinaciones entre la altura de remanente (2-15 cm) e intervalo de defoliaciones
(1-5 hojas por macollo); y ii) en integracién con un modelo de crecimiento de plantas
previamente calibrado para la ayuda de toma de decisiones en el manejo del pastoreo
rotativo de un tambo de Estados Unidos. Las variaciones en calidad durante el rebrote
de pasturas vegetativas provenientes de diferente altura de corte se debieron
principalmente a los cambios de DFDN con el largo y edad foliar. Los resultados
indicaron que la consideracion de la dinamica de DFDN en relacion a la morfogénesis
foliar permiti6 mejorar la prediccién de la calidad nutritiva entre un ~80 y 13% en

comparacion con los modelos de pasturas seleccionados.

Palabras clave: morfogénesis, altura de remanente, DFDN, edad foliar, largo de

lamina, modelos de simulacion.
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ABSTRACT

The leaf morphogenesis of plants is the most important determinant of the nutritive
value dynamics in vegetative pasture regrowths. The aim was to develop a simulation
model of the pasture nutritive value dynamics based on a morphogenetic approach that
takes into account the effects of leaf age and leaf length on forage digestibility, in
relation to defoliation management. The model was developed and evaluated with very
detailed data from independent experiments on tall fescue (F. arundinacea), including
descriptions of morphogenesis, neutral detergent fibre (NDF) and digestibility of NDF
(NDFD) and dry matter (DMD) of leaf blades. The model simulated with high precision
and accuracy the forage digestibility dynamics of pasture regrowths observed under
different residual pasture heights during different growing seasons of two sites
(Argentina and US). Main calculated statistics for NDF, NDFD and DMD were root
mean square deviation < 0.05, R? > 0.8 and concordance correlation coefficient = 0.8.
The evaluated model was used j) to investigate the responses of forage nutritive value
to several combinations of residual pasture heights (2-15 cm) and defoliation intervals
(1-5 leaves per tiller); and ij) to integrate with a calibrated plant growth model as a
decision support tool in the management of a rotational grazing system at US.
Furthermore, the evaluated model quantifies the relevance of the NDFD as an
explanatory variable to predict more than 85% of the DMD variations in pastures

growing under different defoliation regimens.

Keywords: leaf morphogenesis, residual pasture height, leaf stage, NDFD, leaf age,

leaf length, simulation model.



1. INTRODUCCION

Una eficiente produccion animal de base pastoril requiere maximizar la produccién
y utilizacién de las pasturas sin comprometer su calidad nutritiva. Los modelos de
simulacion biofisicos son una herramienta complementaria interesante para la
investigacion de campo (Bryant y Snow, 2008). No obstante, un aspecto critico para la
modelacion de los sistemas pastoriles es la representacion del crecimiento y calidad

de las pasturas (Woodward y Rollo, 2002).

Dentro de modelos biofisicos desarrollados para sistemas de produccion animal,
se utilizaron diferentes estrategias para representar la calidad nutritiva de las pasturas
de manera tal de poder incluir la interfaz planta-animal en las simulaciones. La
mayoria de los modelos de pasturas son clima-dependientes que generan
estimaciones de calidad nutritiva a través de parametros bromatolégicos de plantas,
tales como nitrégeno (N), fibra detergente neutro (FDN) o digestibilidad de la materia
seca (DMS), que acoplan directamente a la dinamica fenolégica-productiva (e.g.
Johnson et al., 2008; McCall y Bishop-Hurley, 2003).

Estudios recientes han demostrado que la digestibilidad de la FDN (DFDN) de los
tejidos foliares es la principal variable rectora de la calidad nutritiva durante el rebrote
vegetativo de pasturas (Agnusdei et al., 2012; Avila et al., 2012; Di Marco et al., 2013;
Insua et al.,, 2017). Estos minuciosos estudios a nivel de hoja coinciden en que la
DFDN decrece continuamente durante todo el rebrote, y que dicha caida no esta
simplemente relacionada con la biomasa acumulada (Nave et al., 2013), sino que
también guarda estrecha asociacion con la edad y el tamaho de las hojas que
componen esa biomasa (Agnusdei et al., 2012; Di Marco et al., 2013; Chapman et al.,,
2013; Groot y Neuteboom, 1997; Insua et al., 2017, Insua et al., en prensa). Trabajos
en nutricion animal, adicionalmente, han resaltado la importancia que tienen pequeios
incrementos en la DFDN sobre incrementos significativos en la DMS, consumo y
produccion animal (Oba y Allen, 1999, Mertens, 2009).

Debido a que el largo foliar y la edad son funcion de la interaccién entre el manejo
de la defoliacion y los parametros morfogenéticos tales como la tasa de aparicion, de
elongacion y la vida media de las hojas (Lemaire y Chapman, 1996), se plantea como
hipotesis que la inclusién de la dinamica de DFDN en funcion de la morfogénesis foliar
en modelos de simulacion permite mejorar las predicciones de digestibilidad durante

los rebrotes vegetativos de pasturas de diferente estructura foliar y manejos del



pastoreo. Asi, la integracion de la edad y longitud foliar con la calidad nutritiva,
particularmente la DFDN, en un modelo que explicitamente considere las variables de
morfogénesis seria una herramienta importante para integrar en los modelos que
simulan el crecimiento de pasturas. Este tipo de modelo de base mofogenética no solo
aportaria un respaldo mecanicista y ecofisioldgico a la estimacién de la calidad del
forraje, sino que también permitiria evaluar apropiadamente el efecto combinado del
manejo del remanente de forraje pos-pastoreo y la frecuencia de defoliacion
(Chapman et al., 2012; Insua et al., en prensa), e incluso su posterior impacto en la

respuesta animal a través del consumo y de la calidad de la dieta.

El objetivo de esta tesis fue desarrollar un modelo de calidad nutritiva de base
morfogenética que estime las variaciones de digestibilidad durante el rebrote de
pasturas vegetativas manejadas con diferente altura de remanente e intervalo de
defoliacion. Aunque este estudio se ha centrado en festuca alta por la disponibilidad de
un cuerpo importante de informacién apropiadas para la modelacién ecofisioldgica, el
trabajo proporciona claras evidencias de que los mismos principios mecanicistas
podrian aplicarse a otras especies de gramineas templadas y tropicales (Insua et al.,

en prensa).

Para alcanzar este objetivo principal fue preciso lograr una serie de objetivos
particulares abordados en los siguientes cinco articulos publicados/enviados

recientemente a revistas incluidas en el Q1 de Scientific Journal Ranking (SJR):

1. Leaf morphogenesis influences nutritive-value dynamics of tall fescue cultivars of
different leaf softness. Crop & Pasture Science, 2017, 68, 51-61

2. Assessing and Modeling Pasture Growth Under Different Nitrogen Fertilizer and
Defoliation Rates in Argentina and the United States. Agronomy Journal, 2018b.
(en revision)

3. Morphological, environmental and management factors affecting nutritive value of
tall fescue. Crop & Pasture Science. (en prensa).

4. Modelling the nutritive value of defoliated tall fescue pastures based on leaf
morphogenesis. Agronomy Journal. 2018. (en revision).

5. Estimation of Spatial and Temporal Variability of Pasture Growth in Grazing
Rotations Coupling UAV with Crop Simulation Models. PloS one. 2018. (en

revision).



2. REVISION BIBLIOGRAFICA

2.1. Calidad nutritiva de las pasturas y performance animal

La performance productiva de un animal en pastoreo estd directamente
relacionada a los kg MS de pastura consumida y a la DMS. Para el caso de las
pasturas, tanto el consumo como la DMS estan negativamente relacionados con el
contenido de FDN del forraje (Van Soest, 1994). Trabajos en pasturas de gramineas
templadas como raigras o festuca alta han reportado valores maximos de calidad
nutritiva de hasta ~85% de DMS y ~35% de FDN (Milne et al., 2001; Asay et al., 2002;
Cherney y Cherney, 2005; Chapman et al., 2007). Con esos valores, y asumiendo un
consumo maximo de FDN (sin regulacion fisiolégica) de 1,3% del peso vivo (Mertens,
1987), la maxima ganancia de peso vivo (GPV) tedrica para un novillo de 300 kg
asumiendo de que no existe saciedad energética seria de 2,2 kg PV/d (NRC, 2001). El
mismo calculo (NRC, 2001) para animales consumiendo una pastura con los maximos
valores de calidad nutritiva (75% de DMS y 45% de FDN) medidos en experimentos de
parcelas de festuca alta (Donaghy et al., 2008), arroja un consumo estimado de 6,3 kg
MS/d y una GPV maxima posible de 1,1 kg PV/d (Figura 1). Esos valores son
superiores a los reportados en trabajos a campo con animales en pastoreo controlado
de pasturas bajo buenas practicas de manejo (Agnusdei y Di Marco, 2015) en el
sudeste Bonaerense (Lattanzi et al., 2007; Planisich et al., 2012; Arnaude, 2012;
Recavarren, 2012; Pavan, 2012; Insua y Berone, 2016). En esos trabajos los animales
alcanzaron GPV en el orden de los 0,6-1,1 kg PV/d, con los mejores promedios
estacionales alrededor de los 0,9 kg PV/d. Las variaciones de GPV obtenidas a campo
bajo buenas practicas de manejo estan principalmente explicadas por diferencias en
categoria de animales y en las condiciones de manejo (principalmente carga animal),
meteoroldgicas (temperatura y lluvias) y edaficas de cada localidad. Mas alla de dicha
variacion, los valores promedios de GPV en pasturas bien manejadas difieren
marcadamente del rango de 0,2-0,5 kg PV/d comunmente obtenidos en el medio
productivo de la misma zona (Rearte, 2007). Como caso extremo de baja performance
animal se puede citar las pobres ganancias, o incluso las pérdidas, de peso debido a
la baja calidad (45% DMS y 70% FDN) y consumo de forraje (4,8 kg MS/d)
suministrado como forraje fresco o heno de pasturas cosechadas en estados
avanzados del rebrote (Garciarena, 1982; Gomez et al., 1982; Mayland et al., 1992;
Santucho, 1993; Ricci, 2007).
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Figura 1. Diferencias entre las ganancias diarias de peso vivo (GPV) estimadas (NRC,
2001) para un novillo de 300 kg PV consumiendo forraje con diferentes digestibilidad.
Los valores de digestibilidad se extrajeron de la bibliografia (leer texto para mas
detalle).

El estado actual de las brechas productivas resumido en esta seccion a través de
la ejemplificacién con estimaciones de GPV de animales en pastoreo y datos
reportados en la bibliografia, indican que a pesar de que festuca alta ha sido
catalogada como una especie de pobre calidad (Croweder, 1955; Lassiter et al., 1956;
Jacobson et al., 1957); puede alcanzar valores de 70-75% de DMS en estado
vegetativo, con valores menores de 50% de FDN y contenidos de proteina superiores
a 15% (Burns, 2009). Con esta calidad nutritiva se pueden obtener GPV del orden de
0,8-1,1 kg PV/dia (Lattanzi et al., 2007) y producciones de leche comparables a las
obtenidas con pasturas en base a raigras perenne (Chapman et al., 2007). Estos datos
indican que el desafio de reducir las brechas productivas de los sistemas de base
pastoril requiere de mejorar la calidad nutritiva de las pasturas mediante el control de
los principales factores que la afectan, sin afectar substancialmente el consumo
animal. Es de esperar que dichas brechas, y por ende el potencial de mejora en
produccion, sean mas importantes en especies como festuca alta donde la pérdida de
calidad por manejos laxos del pastoreo puede llegar a valores muy inferiores (45%
DMS y 70% FDN) a los obtenidos con pasturas como raigras perenne.

2.2. Factores que afectan la calidad nutritiva de las pasturas



Los cambios de calidad nutritiva se describen generalmente en base a la DMS,
variable que se usa como referencia para estimar la energia metabolizable (EM) del
forraje. Los cambios en la DMS del forraje y las variaciones asociadas a diferentes
genotipos, ambientes y manejos constituyen una problematica compleja debido a que
son el resultado de diversos procesos (Chapman et al., 2014) vinculados con el estado
de desarrollo de la pastura (vegetativo/reproductivo), la excesiva acumulacion de
biomasa y las variaciones de peso y tamano de sus diferentes fracciones (hoja/tallo),
como asi también la senescencia, envejecimiento y longitud foliar (Figura 2). Tal como
lo sefalan varios autores (Lemaire y Gastal, 1997; Groot et al, 2003), la incidencia de
estos factores sobre la calidad nutritiva son con frecuencia confundidos
experimentalmente con efectos indirectos asociados al paso del tiempo, la

acumulacion de biomasa y al desarrollo fenoldgico de la pastura.

Insua et al. (2018h)

Insua et al. (2017)

Edad foliar

: Insua et al. (2017)
/ Senescencia \)mghy et al. (2008)
; i Nave et al. (2014):
'S / Porcentaje hojas \Lemaire y Gastal, (1997)

- . . Scheneiter et al. (2015); Nave et al. {2013);

/ Acumulacién biomasa / Tiempo rebrote \allnwet al. (2003); Burns et al. (2002)

Raeside et al. (2012); Milne (2009)

Estado reprod uctivo Lattanzi et al. (2007); Fulkerson et al.

(2006); Callow et al. (2003)

Figura 2. Factores que afectan la calidad nutritiva de las pasturas. Representacion
esquematica del grado de importancia como factores de estudio que reciben en la
bibliografia las principales fuentes de pérdida de calidad nutritiva de las pasturas. A la
derecha se muestran citas de trabajos de festuca alta publicados mas recientemente y
a la izquierda se representan la escala de estudio (a nivel de hoja o canopeo) y las
variables explicativas de las variaciones de calidad nutritiva de las pasturas (FDN y/o
DFDN).

Las pérdidas de calidad nutritiva de las pasturas estan dadas principalmente por
condiciones ambientales que generan estrés en las plantas y por inadecuados
manejos del pastoreo (Chapman, 2014). La Figura 3 muestra el impacto productivo de

los principales factores potencialmente controlables con el manejo del pastoreo que



afectan negativamente la calidad nutritiva de las pasturas (Figura 2) y que generan las
brechas productivas inicialmente comentadas y esquematizadas en la Figura 1. El
potencial de una pastura representado en la Figura 3 simboliza la maxima GPV posible
o medida en pastoreo (NRC, 2001) correspondiente a la segunda barra de la Figura 1
que representa la maxima GPV calculada en base a datos de digestibilidad obtenidos

en ensayos controlados de parcelas.

Figura 3. Representacién conceptual en base a calculos de requerimientos para
animales de 300 kg PV (NRC, 2001) consumiendo pasturas con diferentes valores de
digestibilidad (DMS) correspondientes a la Figura 1 para explicar el impacto individual
y acumulativo de las principales fuentes de pérdida de calidad nutritiva de las pasturas.
Para cuantificar la magnitud de cada fuente de pérdida de calidad se utilizaron valores
de bibliografia. La barra azul corresponde a la segunda barra de la Figura 1.

La causa de mayor impacto sobre la pérdida de calidad nutritiva de las pasturas es
la manifestacion del estado reproductivo, la cual reune todos los aspectos de la planta
qgue hacen a los bajos valores potenciales de DMS que pueden alcanzar las pasturas
bajo manejos de defoliacion laxos (Figura 3). Para festuca alta, por ejemplo, la baja
DMS y performance animal provienen de datos de pasturas encafadas por falta de
control temprano de la manifestacion de la floracién en primavera (Burns et al., 2002;
Callow et al., 2003; Fulkerson et al., 2007; Burns, 2009; Milne, 2009; Raeside et al.,
2012; Scheneiter et al., 2016). Es conocido que durante el pasaje al estado
reproductivo las plantas aumentan la produccion de 6rganos de baja calidad nutritiva
como vainas, tallos e inflorescencias, acumulando asi biomasa con baja proporcion de
laminas. Las estructuras de sostén poseen tejidos de baja DMS, con bajos contenidos
de PB e hidratos de carbono solubles, y alto contenido de FDN (Groot y Lantinga,
2004). En comparacién con las hojas, los tallos de gramineas presentan mayor
contenido de FDN y disminuyen su DMS con la edad muy rapidamente (Akin 1989,
Buxton; Redfearn, 1997; Groot et al., 2003). A su vez, las inflorescencias presentan

menor calidad que las hojas (Chaves et al., 2006); y las vainas de las hojas muestran



menor digestibilidad que las laminas (Buxton y Redfearn, 1997; Groot et al., 2003).
Debido a esto, la caida abrupta de la calidad nutritiva de la pastura durante el
desarrollo del estado reproductivo esta explicada en gran medida por la caida de la
relacion hoja/tallo (Chapman et al., 2014) que produce un gran impacto negativo sobre

el consumo y la performance animal (Figura 3).

La relacion negativa entre la acumulacion de biomasa y la calidad nutritiva de las
pasturas ha sido sefialada recurrentemente en los trabajos de evaluacion de pasturas
(Figura 2). Esta disminucion de la calidad con la acumulacion de biomasa aérea se da
inevitablemente en las pasturas a medida que las plantas aumentan de tamafio y la
cantidad de tejidos de sostén (Wilson, 1976b; Givish, 1982; Kuppers, 1985, ultimos
dos citados por Werger et al., 2002) manteniendo la funcionalidad estructural (Lemaire;
Gastal, 1997) e hidrodinamica (West et al., 1997). La mayor proporcién de estructuras
de sostén con el avance del rebrote trae aparejado una caida concomitante de la
relacion hoja/tallo en la biomasa (Lemaraie y Gastal, 1996). De esta forma, el aumento
de tamano estructural que ocurre durante un ciclo de rebrote como respuesta plastica
de las plantas a la competencia por luz dentro del canopeo, implica que generalmente
el efecto negativo de la acumulacién de biomasa sobre la DMS de las pasturas esté
relacionado al aumento del contenido de FDN con la caida del porcentaje de hojas
(Nave et al., 2013, 2014) y muchas veces confundido con los efectos concomitantes
del paso de tiempo (Burns et al., 2002; Callow et al., 2003, Scheneiter et al., 2015), la
acumulacion de tallos reproductivos (Milne, 2001; Raeside et al., 2012; Scheneiter et
al., 2015) y/o material senescente (Donaghy et al., 2008; Nave et al., 2014). Este
hecho puede observarse claramente para el caso de festuca alta, donde gran parte de
la informacion de la literatura proviene de trabajos donde la manifestacién del estado
reproductivo no fue controlado y los rangos de valores promedio de FDN observados
disminuyen desde ~35 hasta 65% de FDN (e.g. Burns et al.,, 2002; Burns, 2009;
Raeside et al., 2012; Scheneiter et al., 2015). Esto explica el comin acuerdo que
existe en la bibliografia en resaltar el gran impacto negativo que tiene el aumento de
FDN sobre la baja DMS comunmente asociada a festuca alta en estados avanzados

del rebrote.

Para pasturas en estado vegetativo, los rangos mas usuales de FDN observados
para una amplia gama de especies de gramineas bien manejadas, varian en el orden
de los ~10 puntos porcentuales de FDN (e.g. rangos entre 30-40% en raigras anual,
Groot y Neuteboom, 1997; Chapman et al., 2013; 45-55% en grama Rhodes, Agnusdei
et al., 2012; 50-60% en pasto ovillo, Duru; Ducrocq, 2002; 55-65% en festuca alta,



Donaghy et al., 2008; Insua et al., 2017; 46-56 en raigras perenne, Insua et al., en
prensa). Estudios detallados a nivel de hoja han mostrado que durante el estado
vegetativo de pasturas bien manejadas, el contenido de FDN permanece relativamente
constante pero la DMS del rebrote disminuye considerablemente como consecuencia
de cambios principalmente en la DFDN de las laminas que se producen (Figura 2).
Originalmente estos estudios de base morfogenética se desarrollaron en Lolium
multiflorum (raigras anual, Groot y Neuteboom, 1997) y Dactylis glomerata (pasto
ovillo, Duru y Ducrocq, 2002); y posteriormente se extendidé el enfoque a otras
especies como Chloris gayana (Grama Rhodes, Agnusdei et al., 2012), Cenchrus
ciliaris (pasto salina, Avila et al., 2010), Thinopyrum ponticum (agropiro alargado, Di
Marco et al., 2013), festuca alta Schreb. (Insua et al., 2017, Insua et al., en prensa) y
raigras perenne (Insua; Utsumi et al., 2018a). Todos estos trabajos coinciden en que la
variacion de DFDN foliar guarda estrecha relacion con la edad térmica y la longitud de

las hojas (Figura 2).

Durante el estado vegetativo de una pastura, la produccion de forraje esta dada
principalmente por la produccién de hojas (Nelson, 2000). Las laminas de las hojas
han recibido mayor atencién, debido a su gran impacto en la produccién animal, como
consecuencia de ser la fraccion mas seleccionada y susceptible fisicamente a ser
defoliada por los animales. La calidad de las laminas durante el rebrote disminuye por
tres causas: aumento de la edad durante la vida foliar (Groot y Neuteboom, 1997;
Agnusdei et al., 2012; Insua et al., 2017), incremento del largo foliar entre las hojas
sucesivamente aparecidas del rebrote (Di Marco et al., 2013; Insua et al., en prensa), y
senescencia (Insua et al., 2017). De estas tres causas, la senescencia es la principal
fuente de pérdida de calidad foliar (Insua et al., 2017) debido a que determina un
aumento pasivo de FDN por translocacién de compuestos solubles, y una caida de la
DFDN (Figura 4).



Fi
gura 4. Efecto de edad foliar sobre fibra detergente neutro (FDN, a), digestibilidad de
la FDN (DFDN, b) y digestibilidad de la materia seca (DMS, c) de tres hojas
consecutivas de dos cultivares de festuca alta (negro y gris). Las flechas indican el
comienzo de la senescencia. (Insua et al., 2017). En (a) cada simbolo representa
valores promedios de tres hojas (sin diferencias significativas). En (b) y (c) cada
simbolo representa la primera (circulo), segunda (cuadrado) y tercer hoja (triangulo)
producida durante el rebrote.

La senescencia foliar (Figura 4) es la via mas importante de pérdida de calidad
nutritiva del forraje en estado vegetativo (Insua et al., 2017). En la mayoria de las
gramineas forrajeras, el comienzo de este proceso requiere acumular una suma
térmica de entre 300 y 600 °Cd (considerando una temperatura base de 4°C), lo que
implica acumular durante un rebrote de 2 a 4 hojas por macollo. Transcurrido ese
lapso, las hojas formadas al comienzo del periodo de rebrote empiezan a exportar los
compuestos solubles hacia las hojas mas jovenes. Esta exportacion no solo conduce a
un aumento pasivo del contenido de FDN (Figura 4a) sino que también incide en la
pérdida de digestibilidad de los tejidos (Figura 4b y c). El aumento pasivo de FDN no
involucra una deposicion de fibra en la hoja, la cual solo ocurre durante la formacion
de la pared celular en la zona meristematica (Schnyder et al., 1987; Maurice et al.,
1997), sino que se debe a un aumento relativo de las paredes celulares de los tejidos
por exportacién del contenido celular (Robson; Deacon, 1978). Desde un punto de
vista practico, el uso del nimero de hojas acumuladas por macollo (leaf stage) como
pauta para definir el momento de pastoreo en sistemas rotativos, apunta a minimizar
esta principal via de pérdida de calidad nutritiva del forraje (Fulkerson; Donaghy,
2001). Para festuca alta el maximo intervalo de defoliacidon para evitar la caida abrupta
de la calidad nutritiva con el inicio de la senescencia ha sido estipulado entre las 2-4
hojas por macollo (Donaghy et al., 2008; Insua et al., 2017), similar al de 3 hojas

reportado para raigras perenne (Fulkerson; Donaghy, 2001).

A pesar de los cambios en la estructura de la planta durante la acumulacion de

biomasa, las pasturas en estado vegetativo pierden calidad debido a un continuo ciclo
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de envejecimiento de los tejidos foliares durante el recambio de hojas (Chapman et al.,
2004). Las causas de las pérdidas de DMS de las laminas que ocurren durante la vida
de una hoja son el resultado de dos procesos principales: el proceso de senescencia
previamente comentado y la pérdida de DFDN con la edad foliar (Figura 4b). La
disminucion de DFDN con la edad foliar se produce como consecuencia de los
cambios fisicos (Wilson; Mertens, 1995) y quimicos (Akin, 1989; Jung; Allen, 1995;
Buxton; Redfearn, 1997) que vuelven las paredes celulares de los tejidos menos
digestibles.

Con respecto a los cambios quimicos que sufren los tejidos durante la formacion de la
pared celular, la lignificacion y la acumulacion acidos fendlicos son generalmente
consideradas como los factores dominantes que limitan el grado de degradacién de los
polisacaridos de la pared celular (Satter et al, 1999). Ademas de la deposicion de
lignina durante el engrosamiento de la pared, se producen uniones covalentes entre
los polisacaridos y los monémeros fendlicos de la lignina a través de uniones ésteres
(Satter et al., 1999; Jung; Allen, 1995). Con respecto a los cambios fisicos de la pared
celular, Wilson y colaboradores (Wilson; Mertens 1995; Wilson; Kennedy, 1996)
adjudican a las caracteristicas anatémicas de las células un rol importante como
barreras fisicas a la degradabilidad de la pared celular. Wilson (1994) sostiene que tal
vez las paredes gruesas de la fibra sean principalmente una limitacién anatémica mas
que quimica. Las barreras fisicas de la pared celular impiden el acceso de las enzimas
de los microorganismos necesarios para la degradaciéon. A medida que la pared se
engrosa, disminuye la superficie especifica de la célula con la consecuente
disminucion de la superficie de contacto necesaria para la adherencia de la microflora
ruminal (Wilson; Mertens, 1995). Otra consecuencia de la organizacion fisica de las
células es que impide la digestion del contenido celular y la pared potencialmente
digestible (Wilson; Mertens, 1995).

Insua et al. (2017) estudiaron el efecto de la edad, o envejecimiento foliar, en tres
hojas sucesivas de dos cultivares de festuca alta de diferente tipo de flexibilidad de
hojas. Estos autores observaron una pérdida de la DFDN y DMS de las laminas con la
edad foliar con un similar comportamiento para las sucesivas hojas. Esta disminucion
de la calidad se observé desde la emergencia de las laminas por fuera del pseudotallo
(o tubo de vainas), continuando inclusive una vez finalizada la etapa de elongacion.
Estos resultados estuvieron en linea con los reportados en hojas de especies
templadas -C3- (Groot; Neuteboom, 1997; Duru; Ducroq, 2002; Di Marco et al., 2013;
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Chapman et al., 2013; Insua; Utsumi et al., 2018a) y especies tropicales -C4- (Avila et
al., 2010; Avila et al., 2012; Agnusdei et al., 2012).

La otra fuente de pérdida de calidad de las pasturas es el aumento del tamafo de
las hojas que ocurre de manera concomitante con el aumento de la biomasa
acumulada. Recientemente Insua et al., (en prensa) demostraron mediante un analisis
cuantitativo a nivel de hoja y canopeo, como las diferencias en el largo de hojas
producidas durante el rebrote pueden explicar las diferencias en calidad nutritiva entre
pasturas creciendo bajo diferentes estaciones del afio y manejos del pastoreo. En
linea con ese estudio, trabajos a nivel de hoja de gramineas templadas y tropicales
coinciden en que el efecto negativo del largo foliar sobre la DMS son debidos a la
pérdida de DFDN con el incremento del largo de lamina (Figura 5), sin cambios
importantes en el contenido de FDN (Agnusdei et al. 2011; Di Marco et al. 2013; Insua
et al., 2017, Insua et al., en prensa). Los autores de esos trabajos proponen que parte
del leve incremento del contenido de FDN y la marcada disminucién de DFDN de las
laminas con el incremento del largo foliar es resultado de una mayor proporciéon de
tejido estructural menos digestible (Wilson, 1976; Lemaire y Gastal, 1997) para poder

soportar laminas mas largas.
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Figura 5. Efecto del largo de lamina sobre la digestibilidad de la fibra detergente
neutro (DFDN) para hojas recientemente expandidas (aparicion de la ligula) de
especies de gramineas templadas-C3 (Festuca alta, agropiro) y tropicales-C4
(Cenchrus, Gramas Rhodes, Pasto Pangola) bajo diferentes manejos de la altura de
remanente post-defoliacion (n = 93). Los datos fueron recopilados de Agnusdei et al.
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(2009), +; Avila et al. (2010), x; Avila et al. (2012), eo; Di Marco et al. (2013), mo; Insua
etal. (2017, en prensa), AA.

Como resumen de lo mencionado hasta ahora, los cambios en la calidad nutritiva
del forraje constituyen una problematica compleja debido a que son el resultado de
variaciones en la anatomia tisular y composicion fisico-quimica de las paredes
celulares de las diferentes fracciones de la biomasa. Desde este punto de vista, la
calidad de una pastura en estado vegetativo puede ser interpretada como el resultado
de cambios en el peso y tamafo de las hojas de las plantas, las que inciden en la
composicion fisico-quimica de la fibra (FDN y DFDN). Bajo esta perspectiva, los
cambios de calidad son interpretados como una respuesta plastica (o de adaptacion
morfoldgica), de tipo fotomorfogenética (inducida por el ambiente luminico dentro del
canopeo), que se halla intimamente ligada la dinamica de crecimiento y acumulacion

de biomasa con las variaciones de temperatura.

2.3. Enfoque de evaluacion de la calidad nutritiva de pasturas

Cualquiera sea el factor en estudio (e.g. genotipo, ambiente, manejo de la
defoliacion), su efecto directo sélo puede estudiarse mediante trabajos detallados que
permitan analizar los cambios en la contribucion y calidad nutritiva de las diferentes
fracciones morfologicas de la biomasa en funcion de la dinamica de crecimiento y
envejecimiento de las mismas (Groot et al., 2003). Este enfoque funcional, basado en
el crecimiento como proceso rector de las variaciones en la calidad nutritiva del forraje,
ofrece un marco analitico necesario para comprender los mecanismos morfogenéticos
subyacentes en tales cambios (Insua et al., 2017, Insua et al., en prensa) y obtener
informacion util para explotar el potencial de la calidad nutritiva de las pasturas bien
manejadas (Donaghy et al., 2008; Nave et al., 2013; Insua et al., 2017).

La DMS es un parametro que depende basicamente de dos atributos: el contenido
de compuestos solubles (carbohidratos solubles y proteina), altamente fluctuantes con
las condiciones ambientales como radiacion solar, temperatura, disponibilidad de agua
y nutrientes (Van Soest, 1994; Buxton; Redfearn, 1997; Fatichi et al., 2013), y la
DFDN. Este ultimo, es un atributo inherente a la conformacién fisica (Wilson y
Mertens, 1995; Wilson, 1997) y quimica (Jung, 1989; Akin 1989; Jung; Allen, 1995) de
los tejidos vegetales que no es afectado por las fluctuaciones ambientales de corto
plazo antes mencionadas, ni por la proporcion de compuestos solubles como ocurre

con la DMS (Oba y Allen, 1999). Adicionalmente, pequefios incrementos en la DFDN
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se han asociado cuantitativamente con un incremento significativo de la DMS,

consumo Yy produccion animal (Oba y Allen, 1999).

Por lo expuesto, la DFDN es un parametro clave para comprender las variaciones
en la calidad del forraje (Nave et al., 2013) y predecir la DMS de pasturas vegetativas
donde solo se producen hojas. Como se menciond en la seccién previa, la DFDN de
las hojas no es constante en las pasturas vegetativas, sino que decrece durante todo
el periodo en que las hojas permanecen vivas. Insua et al. (en prensa) demostraron en
un estudio detallado a nivel de hoja y canopeo que las diferencias entre rebrotes de
festuca alta de diferente época y manejo de defoliacion comparados al mismo estado
de hoja se debian a diferencias en el largo y edad de los tejidos foliares, lo que a su

vez estaba influenciado por la morfogénesis foliar y el largo del tubo de vaina.

Estudios a campo en pasturas de base de raigras perenne (Chapman et al., 2013)
y en parcelas experimentales de festuca alta (Insua et al., en prensa) han revelado la
incidencia que tiene la morfogénesis sobre la calidad foliar de las pasturas en relacion
a las condiciones ambientales y de manejo de la defoliacion. Los tres componentes de
la morfogénesis de gramineas, que son la tasa de elongacion foliar, el intervalo de
aparicion de hojas y la vida media foliar, estan genéticamente determinados y son
afectados por las variaciones en las condiciones ambientales. A pesar de que
variaciones en la luz, la temperatura, el agua y los nutrientes pueden afectar la
morfogénesis foliar, la temperatura es, exceptuando condiciones ambientales
extremas, la principal variable que explica los cambios en el largo y numero de hojas
(Lemaire y Agnusdei, 2000). Varios autores han demostrado que el manejo de la altura
de pastoreo incide directamente sobre el largo de vainas de las plantas y
consecuentemente sobre el largo foliar de las sucesivas hojas que se acumulan
durante el rebrote (Skinner y Nelson, 1994; Duru y Ducrocq, 2002; Insua et al., en
prensa). En base a esta relacién morfogenética entre el largo de vaina y lamina, es
gue se ha propuesto a la altura de vaina como un indicador a campo para controlar la
calidad nutritiva de los rebrotes de pasturas (Duru y Ducrocq, 2002; Agnusdei et al.,
2012; Insua et al., 2017). Trabajos recientes (Avila et al., 2012; Di Marco et al., 2013;
Insua et al., en prensa) han comprobado que manejos de pastoreo que reducen la
altura del remanente (post-pastoreo) aumentan entre 5 y 10 puntos la digestibilidad de
las pasturas debido a la generacion de hojas mas cortas y jovenes durante el

subsiguiente rebrote.
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Segun la informacién previamente analizada se puede concluir que las diferencias
en calidad de las pasturas en estado vegetativo estan asociadas a variables
morfogenéticas que controlan el crecimiento y tamafio de las hojas. Estos cambios no
necesariamente implican mayor contenido de FDN sino una disminucién de la
digestibilidad de la FDN. A su vez, tanto la FDN como la DFDN estan determinados en
parte, por caracteristicas intrinsecas de la especie o cultivar en la composicion fisico-
quimica de sus tejidos, las cuales pueden optimizarse mediante el manejo de pastoreo
que considere las variables morfogenéticas que mas influyen sobre la calidad. Dicho
en otras palabras, la calidad de una pastura en estado vegetativo puede ser
interpretada como el resultado de cambios en el tamano y la edad de las hojas de las
plantas, las que inciden en la FDN y DFDN de los tejidos. Este enfoque, el cual integra
el crecimiento y la morfologia foliar con la calidad de las pasturas, constituye la base
para la modelacion mecanicista de la calidad nutritiva del forraje y para su articulacion
con los modelos de crecimiento de pasturas existentes que no contemplan los cambios

de DFDN con la edad y largo foliar.

2.4. Modelos de simulacién de pasturas

Los modelos biofisicos de simulacion de pasturas se sustentan en parametros y
funciones de diferente complejidad que asocian la produccion de biomasa con factores
edafo-climaticos (principalmente radiacion, temperatura y contenido hidrico del suelo)
y cuyo componente estocastico es generalmente introducido a través de informacion
climatica. Entre los modelos de simulacion mas utilizados para predecir el crecimiento
de pasturas (Tabla 1), existe una gama que abarca desde aquellos cuya estructura
esta basada fundamentalmente en ecuaciones y factores derivados de datos
empiricos (e.g. McCall y Bishop-Hurley, 2003; Nave et al., 2013), hecho que limita su
extrapolacién (Hakanson, 1995), hasta los modelos de base mecanicista de tipo
genéricos para cultivos (e.g. APSIM, McCown et al., 1996; DSSAT, Jones et al., 2003)
o desarrollados especificamente para pasturas (e.g. GrazeGro, Barrett et al., 2005;
DairyMod, Johnson et al., 2008).



Tabla 1. Breve descripcion

simulacion de pasturas.

de modelos biofisicos de crecimiento
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de plantas (MBC) utilizados en la bibliografia internacional para la

Modelo Sub-modelos Fuente
Planta Suelo Animal Manejo Calidad
DairyMod® Pasturas Mineralizacion Carne Fertilizaciéon DMS Johnson (2013)
Poolde C, N, P Leche Riego FDN
Balance de agua Excretas Remanente PB
MccCall Pasturas Balance agua NO* Remanente DMS McCall y Bishop-Hurley (2003)
Fertilizacion* Senescencia
Riego*
APSIM Genérico® Mineralizacion NO# Fertilizacién NO* McCown et al. (1996)
Poolde C, N, P Riego # Bell et al. (2011)
Balance de agua Cosecha 8 Lietal (2011)
DSSAT Genérico Mineralizacion NO Fertilizacién NO Jones et al. (2003)
Poolde C, N, P Riego
Balance de agua Remanente
SALUS Genérico Mineralizacion NO Fertilizacién NO Dzotsi et al. (2013)
Poolde C, N, P Riego
Balance de agua Remanente
IFSM* Pasturas Poolde N Carne Fertilizacion FDN Rotz et al. (2012)
Leche Riego DFDN
Excretas Pastoreo PB
GrazeGro# Pasturas Balance de agua Carne Fertilizacion DMS Barrett et al. (2005)
Leche FDN
Reproduccién PB
DFDN- Festuca NO NO NO DFDN Nave et al. (2013)
biomasa alta

*McCall puede integrarse con el Whole farm model desarrollado por DairyNZ; ¥ APSIM: énfasis en cultivos de grano. 8GRASP, AgPasture; * IFSM: Integra el sub-modelo GRASIM para gramineas.

* APSIM Puede estar integrado con GRAZPLAN que incluye herramientas de toma de decisiones como GrassFeed y GrazGro.
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Para el caso particular de Argentina, el numero de trabajos publicados de
calibracion y evaluacién de modelos para el estudio de pasturas ha sido relativamente
limitado durante el siglo pasado. Una de las principales razones de la escasa cantidad
de trabajos se debe a la necesidad de contar con adecuados cuerpos de datos locales
tanto para calibrar los modelos como para posteriormente evaluarlos. Esta informacion
debe ser confiable en el nivel de escala y rango de condiciones (suelo, clima, planta,
manejo) a las cuales se verificara los modelos de simulacion (Woodward y Rollo,
2002). A pesar de esta dificultad, a partir de los ultimos cinco afnos se ha observado un
sostenido incremento en la calibracion y evaluacion de modelos de simulacion para las
principales forrajeras de Argentina como festuca alta (Berger et al., 2014; Insua;
Berone, 2017; Insua; Utsumi et al., 2018b) (Tabla 2), raigras anual (Ojeda et al., 2016;
Mattera et al., 2017), grama Rhodes (Nasca et al., 2017) y alfalfa (Ojeda et al., 2016;
Berone et al., 2017).

Tabla 2. Modelos de crecimiento de plantas calibrados para pasturas de festuca alta
creciendo bajo las condiciones edafo-climaticas de la estacién experimental de
Balcarce con distintas disponibilidad de agua y nitrégeno en suelo. Cuadrado medio de
error (CME), error de prediccion medio (EPM) y coeficiente de correlacion de Pearson

(r).

Parametros
calibrados Evaluacién
Media Media Desvio
Modelos Planta Suelo Obs. Simu. Medio CME R? EPM N Fuente
DairyMod 16 6 1984 1960 24 516 0,79 026 172 Bezg‘gqjga’-
McCall 3 2 1795 1900 -105 572 0,77 032 18g |nsua Berone
(2017)

SALUS 15 8 2083 2047 36 648 073 032 209 Insua Utsumi

*Para raigras anual; 8 Para grama Rhodes; # alfalfa.
Valores estimados y observados iguales, corresponden a CME = 0; R®=1; MPE = 0.

Dentro de la generalidad de modelos de simulacion utilizados para pasturas (Tabla
1), algunos no tienen una légica interna para predecir las variaciones de calidad
nutritiva del forraje (e.g. APSIM). Sin embargo, la dinamica fenoldgico-productiva
simulada por el modelo puede ser usada como plataforma para acoplar parametros
bromatoldgicos de la literatura u obtenidos ad hoc (v.g. Bell et al., 2011). Algunos de

ellos relacionan directamente parametros de calidad nutritiva como digestibilidad o

et al. (2018b)
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proteina con la proporcién de material vivo y muerto (e.g. McCall y Bishop-Hurley,
2003), estado nutricional de hojas y tallos (e.g. DSSAT model, Giraldo, 2001),
categoria de hojas (e.g. APSIM, Bell et al., 2011) o temperatura media y tiempo del
rebrote (e.g. GrazeGro, Barret et al., 2005). Un ejemplo claro de estimacion de calidad
nutritiva en base a relaciones empiricas es el simple modelo lineal entre biomasa y
DFDN desarrollado por Nave et al (2013) para festuca alta. En ese trabajo se concluye
que el modelo lineal DFDN-biomasa permitiria estimar la calidad nutritiva de las
pasturas de manera simple y relativamente confiable (x5 puntos porcentuales de
DFDN) a lo largo del ano, permitiendo una adecuada toma de decisiones en el manejo
del pastoreo intensivo de sistemas lecheros. Sin embargo, los autores de ese trabajo
reconocen que dicha relacién negativa entre biomasa y calidad nutritiva (R?*=80%) se
explicod por la correlacién entre la maduracion y envejecimiento de los tejidos con el

avance del tiempo de rebrote.

Por su parte, los modelos de simulacién que generan estimaciones de calidad
nutritiva, tanto de base empirica como mecanicista, presentan una situacion
intrinsecamente similar a la anterior dado que el usuario debe definir los parametros
de calidad para inicializar la simulacion (valores de entrada). Como ejemplos de
valores de entrada requeridos podemos citar la DMS (McCall y Bishop-Hurley, 2003),
rangos de %N en planta (DSSAT, Giraldo et al., 2001), %N 6ptimo y DFDN (DairyMod,
Johnson, 2013). El IFSM (Rotz et al., 2012), incluye en su funcionamiento la curva de
referencia de dilucion de N propuesta por Gastal y Lemaire (2002) y calcula el
contenido de FDN vy la dinamica de DFDN en funcién de la temperatura y el tiempo
térmico del rebrote desarrolladas empiricamente a partir de datos previamente

tomados.

Para el caso particular del DairyMod, el cual fue satisfactoriamente calibrado y
evaluado para las condiciones de Argentina (Tabla 2), el rasgo distintivo para predecir
la calidad de las pasturas en crecimiento se basa en que el contenido de carbohidratos
solubles (CHS) es un resultado de la simulacion. Esto no s6lo aporta respaldo
mecanicista (ecofisioldgico) a la estimacién de un componente principal de la DMS,
sino que a la vez reduce el nimero de variables de entrada y factores de correccién de
caracter empirico. No obstante, esto no resuelve la inconsistencia de asumir como
constantes al %N en planta y la DFDN. Respecto al primer aspecto, es bien sabido
que el %N cae alométricamente con el aumento de biomasa (Gastal y Lemaire, 2002).
Esta discrepancia, la cual fue recientemente sefialada por Berger et al. (2014) como

una limitacion del modelo DairyMod, no sélo afectara la estimacion del contenido de
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proteina bruta, sino que a su vez traera aparejado un sesgo concomitante en la
estimacion del contenido de FDN (complemento del contenido de compuestos
solubles, Van Soest, 1994). En cuanto a la DFDN, tal como se explicd en la seccion
previa, este atributo no es constante sino que varia con la edad de los tejidos y con el
largo foliar (Groot y Neuteboom, 1997; Agnusdei et al., 2012; Di Marco et al., 2013;
Insua et al., 2017, Insua et al., en prensa). En consecuencia, la estimacién de la DMS
en las simulaciones del DairyMod tendra dos fuentes de defecto: una a nivel de la
estimacion de los compuestos solubles debido al sesgo en la estimacion del %N, y la
otra a nivel de la cantidad de FDN digestible debido al sesgo en las estimaciones tanto
del contenido de FDN como de su digestibilidad (DFDN).

2.5. Hipoétesis

1. Los modelos de simulacién de pasturas seleccionados para su evaluaciéon no
captan las variaciones en la dinamica temporal de la DMS de rebrotes
asociadas a diferentes remanentes post-defoliacion.

2. La modelacion de la DMS a partir de la simulacion con un modelo
morfogenético de digestibilidad de pasturas mejora la prediccion de la DMS de
la biomasa de los modelos seleccionados.

3. La representacion explicita de los efectos combinados de la edad y longitud
foliar sobre la DFDN aumentan la capacidad predictiva de la DMS de las

pasturas para distintos manejos de defoliacion.
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3. OBJETIVOS

3.1. Objetivo general

Integrar conocimientos sobre calidad nutritiva y morfo-fisiologia de pasturas en
modelos biofisicos de crecimiento de plantas para contribuir a mejorar las predicciones
de la respuesta animal y las estimaciones de la situacion ambiental de la ganaderia de

base pastoril.

3.2. Objetivos especificos

1. Cuantificar el efecto de los principales factores que afectan la dinamica de la
calidad nutritiva de rebrotes de pasturas vegetativas bajo pastoreo.

2. Desarrollar un modelo morfogenético de digestibilidad de pasturas (MDP), que
contemple la posibilidad de integracion con los modelos biofisicos de
crecimiento (MBC) seleccionados, para mejorar la bondad de sus predicciones
originales en un rango amplio de condiciones ambientales y de manejo.

3. Estudiar y evaluar mediante simulacion integrada (MBC & MDP) diferentes
escenarios de crecimiento y de manejos de defoliacién que ayuden al disefio
de estrategias de manejo y a la identificacion de necesidades de investigacion.

El cumplimiento de estos objetivos se ha abordado en los siguientes articulos:

i) “Leaf morphogenesis influences nutritive-value dynamics of tall fescue cultivars

of different leaf softness”. Crop & Pasture Science, 2017, 68, 51-61;

i) “Morphological, environmental and management factors affecting nutritive value

of tall fescue”. Crop & Pasture Science. (en prensa);

i) “Modelling the nutritive value of defoliated tall fescue pastures based on leaf

morphogenesis”. Agronomy Journal. 2018. (en revision);

iv) “Estimation of spatial and temporal variability of pasture growth in grazing

rotation coupling UAV with crop simulation models”. PLOS ONE. 2018. (en

revision);

v) “Assessing and modeling pasture growth under different nitrogen fertilizer and

defoliation rates in Argentina and the United States. Agronomy Journal. 2018b. (en

revision).
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4. MATERIALES Y METODOS

4.1. Descripcion del modelo

Se desarrollé un modelo de digestibilidad de base morfogenética foliar (Modelo de
Morfogénesis y Digestibilidad de Pasturas en adelante “MDP”) para estimar las
variaciones de DMS de las hojas de macollos vegetativos durante el rebrote de
pasturas de festuca alta defoliadas a diferente altura de remanente. El MDP describe a
la pastura en estados variables (rectangulos en Figura 6), como por ejemplo la longitud
de la hoja o la DMS de las laminas foliares, los que estima en funcién de los procesos
de morfogénesis que simula durante el rebrote (6valos en Figura 6). Los datos de
entrada del modelo son la temperatura media diaria (T, °C), la vida media foliar de la
especie (VMF, °C) y la altura del remanente de pastoreo (AR, cm). Los datos de salida
del modelo MDP son el estado de hoja (numero de hojas vivas por macollo, NHV),
longitud final de la hoja (LF, cm) y valor nutritivo de la pastura (FDN.pasturas DFDN.pastura

y DMS. pastura)- Las variables utilizadas en el modelo se muestran en la Tabla 3.

El modelo funciona a nivel foliar porque es el mecanismo a partir del cual la
biomasa aérea se acumula en pasturas vegetativas bien manejada donde solo se
producen hojas (Nelson, 2000). En términos generales, el tejido foliar ingresa en el
modelo MDP y, como lo describen Johnson y Thornley (1983), se subdivide en
compartimentos de hojas sucesivas (i.e. H1, H2, H3, Hn) en relacién a la
morfogénesis: tasa de elongacion foliar (TEF), intervalo de aparicion de hoja (IAH) y
vida media foliar (VMF) (Lemaire y Chapman, 1996). Cada compartimiento de hoja es
caracterizado por su largo, edad y valor nutritivo (FDN, DFDN y DMS). ElI modelo fue

implementado informaticamente en una planilla electrénica Excel ®.
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Figura 6. Diagrama de flujos del modelo de Morfogénesis y Digestibilidad de Pasturas

(MDP).



Tabla 3. Variables usadas por el modelo.
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Simbolo Variables Unidad
T Temperatura media °C
GDC Grados dias de crecimiento °Cd
AR Altura de remanente cm

LV Largo de vaina cm
LV, Largo de vaina al inicio del rebrote cm

LL Largo de lamina cm
TEF Tasa de elongacion foliar cm/°Cd
DEF Duracién de elongacion foliar °Cd
IAH Intervalo de aparicion de hoja °Cd
NHV Numero de hojas vivas hojas/macollo
LS Largo de hoja senescente cm

TS Tasa de senescencia cm/d
LT Largo de hoja total por macollo cm/macollo
ST Largo de hoja senescente total por macollo cm/macollo
LTV Largo de hoja total verde (viva) por macollo cm/macollo
FDN.hoja FDN de hoja individual %
DFDN.hoja  DFDN de hoja individual %
FDN. pastura NDF del pool de hojas acumuladas %
DFDN.pastura - NDFD del pool de hojas acumuladas %
DMS. a5t~ DMD del pool de hojas acumuladas %

La simulacion comienza calculando el tiempo térmico del rebrote en grados-dia de

crecimiento (GDC, °Cd), con la acumulacion de la temperatura media diaria (Tm) para
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cada dia del rebrote (i = 1-n), menos la temperatura base (Tb) (McMaster y Wilhelm,
1997):

GDD = % (Tm; — Th) (Ec.1)

Tb (°C) representa la temperatura minima a la cual los principales procesos de la
planta como la expansion foliar se detienen (McMaster y Wilhelm, 1997). El modelo es
temperatura-dependiente y no tiene en cuenta el efecto de la radiacion sobre la
fotosintesis (Gastal et al., 1992). A pesar de que este enfoque simplifica los complejos
procesos bioquimicos que estan implicados en la fijacion de C por fotosintesis, esto no
afecta las respuestas morfolégicas de las hojas que son de interés (Lemaire y
Agnusdei, 2000).

El estado inicial del rebrote de la pastura es un dato de entrada definido por el
usuario (input) a través de la altura del remanente de defoliacion (AR, cm) o post-
pastoreo contabilizada desde el ras del suelo hasta la parte superior de la canopia. El
modelo asume que todas las plantas presentes al inicio del rebrote (dia después de la
defoliacion) tienen la misma morfologia y estado de hoja. De esta forma, el largo del
tubo de vainas (LV, cm) al inicio del rebrote (LV,) es determinado directamente por la
altura del remanente de defoliacion (Duru y Ducrocq, 2002; Avila et al., 2012; Di Marco
et al., 2013) como:

LVo=a AR (Ec. 2)

donde a (cm/cm) es asumido como fraccién constante de la altura del canopeo de la
pastura (Duru, 2003). A medida que avanza el rebrote, el LV se incrementa con el
tiempo térmico (GDC del rebrote) a una tasa de elongacion de vaina (TEV, cm/°Cd)
constante por unidad térmica durante primavera-verano (Agosto-Abril), permaneciendo
estable (TEV = 0 cm/°Cd) durante otofio-invierno (Lattanzi, 1998; Fournier et al., 2005).

La tasa de elongacion foliar (TEF, cm/°Cd) es determinada por el LV como
consecuencia de la relacion positiva entre el largo del tubo de vainas y el meristema
de crecimiento de la hoja (Durand et al., 1999; Arredondo y Schnyder, 2003). De esta
forma, y en linea con la justificacion teérica y experimental de Kavanova et al. (2006)
para asumir que la tasa de crecimiento muestra una relacion lineal, la TEF se describe

de la siguiente forma:

TEF =u LV (Ec. 3)



24

donde & (cm °Cd’cm) es el incremento de la TEF por el efecto morfogenético del largo

del tubo de la vainas.

Las hojas consecutivas que se acumulan durante un rebrote aparecen a una
velocidad que depende de la tasa de crecimiento de la hoja dentro del tubo de vainas y
la distancia del tubo de vaina que esa hoja debe atravesar para emerger por fuera de
él (Skinner y Nelson, 1995). En el modelo, ese tiempo entre la aparicion de dos hojas

consecutivas esta convenientemente determinado por el LV, de acuerdo con:
IAH=aLV?+bLV (Ec. 4)

donde IAH (°Cd) es el intervalo de aparicion de hoja y a y b son los términos de la
ecuacién adoptada a partir de los datos reportados por Insua et al. (2017) para festuca
alta. Esta funcion cuadratica asume que hay un retraso progresivo en la aparicion de
las hojas sucesivas con el incremento del tubo de vainas hasta alcanzar un maximo
valor de |AH, después del cual disminuye levemente debido a un crecimiento mas
rapido de la hoja que del tubo de la vaina (TEF> TEV). Esta funcién proporciona una
aceptable descripcién morfogenética de la velocidad de aparicion de hojas sucesivas

observada a lo largo del rebrote de pasturas de festuca alta (Skinner y Nelson, 1994).

Después de que el apice de la hoja en crecimiento ha emergido por fuera del tubo
de vainas (aparicion de hoja), la elongacion (visible) de la hoja por fuera de la vaina
ocurre hasta que aparece una nueva hoja (Skinner y Nelson, 1994). De esta forma, el
modelo asume que las plantas siempre presentan una Unica hoja visible en
crecimiento por vez (Robson, 1967), como también ocurre en festuca alta y agropiro

alargado.

El largo de lamina (LL, cm) final de cada hoja es determinado por la ecuacion lineal

propuesta por Lemaire y Agnusdei (2000):
LL = TEF x DEF (Ec. 5)

donde el DEF (°Cd) es la duracién de la elongacion foliar de una hoja en crecimiento y

se asume igual al IAH de la hoja previa (Lemaire y Agnusdei, 2000).

Una vez que la hoja termina su fase de elongacion y alcanza su largo final, ésta
permanece verde durante un periodo de tiempo térmico llamado vida media foliar
(VMF, °Cd). La VMF es un parametro relativamente estable e inherente al genotipo.
que define el numero maximo de hojas verdes por macollo (NHV) que puede soportar

una especie (Lemaire y Chapman, 1996). Por ejemplo especies como festuca alta
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muestra una VMF de 630 °Cd, mientras que raigras perenne 330 °Cd. Por lo tanto, el
NHV depende de la velocidad con que aparecen y senescen las hojas, lo cual puede

calcularse mediante la relacién propuesta por Lemaire y Agnusdei (2000):
NHV = VMF /1AH (Ec. 6)

donde VMF (°Cd) es la vida media foliar de la especie y es un valor de entrada del
modelo que requiere ser ingresado por el usuario, IAH (°Cd) es el intervalo de

aparicion de hoja.

El proceso de senescencia de la lamina de la hoja comienza cuando la suma del
tiempo térmico (°Cd) desde el momento que la lamina aparece por fuera del tubo de

vainas (en adelante, "edad foliar") excede el periodo térmico de VMF.:

Verde si Edad foliar = WVMF

Largo de hoja= { Senescente si Edad foliar = VIMF

Cuando la hoja comienza a senescer (edad foliar > VMF), el proceso de
senescencia foliar (LS, cm) avanza desde el apice hacia la base de la lamina (Lemaire
y Agnusdei, 2000), La proporcion de lamina (dL, cm) que aparece el GDC; comienza a
senescer a los GDC j; yur, determinando asi la tasa de senescencia diaria (TS, cm/d).
La representacion del avance de la senescencia foliar por simple efecto de la
temperatura (a través del GDC), sin considerar otros factores como la radiacion y la
duracién del dia (Johnson y Thornley, 1983) es una simplificacién de este proceso. No
obstante esta simplificacion, el supuesto del modelo es aceptable (Lemaire vy
Agnusdei, 2000) y satisfactoriamente implementado en modelos de pasturas
evaluados bajo condiciones naturales de campo (Romera et al, 2009). Como
resultado del avance de la senescencia foliar, la hoja se considera completamente

muerta cuando LS esigual a LL.

El largo de lamina total por macollo (LT, cm/macollo) y el largo de senescencia

total por macollo (ST, cm/macollo) son determinados como:

=1 (Eq. 8)
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donde LL y LS son el largo de lamina y largo senescente de cada hoja consecutiva (i =
1-n), respectivamente. De esta forma, el largo total de lamina verde (neta) por macollo

(LTV, cm/macollo) se determina por una simple diferencia:

LTV=LT-5T
(Ec.9)

Varios estudios en diferentes especies de gramineas tropicales (Agnusdei et al., 2009;
Avila et al., 2010; Agnusdei et al., 2012) y templadas (Di Marco et al., 2013; Insua et
al., 2017) han demostrado que la calidad nutritiva de las laminas foliares disminuye
con el incremento del largo de la lamina debido a una mayor proporcion de tejidos
estructurales menos digestibles (Wilson, 1976b, Lemaire y Gastal, 1997). Este efecto
negativo de la longitud de la hoja sobre la calidad nutritiva se determina mediante
relaciones lineales entre LL de cada hoja consecutiva (i = 1-n) con FDN (%) y DFDN
(%):

FDN. = FDNO + I—FDN LL. (EC 10)
DFDN. = DFDNO - I—DFDN LL. (EC 11)

donde FDNy y DFDNj representan los valores (teéricos) minimos de FDN y maximos
de DFDN para hojas con cero cm de largo foliar. Los parametros Lrpn Y Loron (%/cm)
se asumen constantes (Agnusdei et al., 2012; Di Marco et al., 2013; Insua et al., 2017)
y representan los cambios que suceden en la fibra y la digestibilidad de los tejidos

foliares a medida que las hojas se hacen mas largas (Wilson, 1976a).

Ademas del efecto del largo foliar, la lamina disminuye su digestibilidad por
envejecimiento del tejido (Groot y Neuteboom, 1997; Duru y Ducrocq, 2002; Agnusdei
et al, 2012; Insua et al., 2017). Las paredes celulares de los tejidos foliares
experimentan cambios quimicos (Akin, 1989; Jung y Allen, 1995; Buxton y Redfearn,
1997) y fisicos (Wilson y Mertens, 1995) que limitan la degradacion microbiana de la
fibra en el rumen. Como consecuencia, la FDN de los tejidos de las hojas se vuelve
menos digestible a una tasa constante con su edad (&prpn.v, %/°Cd), la cual aumenta
en senescencia (dprpn-s, %/°Cd) cuando finaliza la VMF (Insua et al., 2017):

Spron—v  SI Edad foliar = VMF

Envejecimiento ”F””:{aﬂm.-_g si Edad foliar > VMF
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donde ®pepnv ¥ Opron-s SON las tasas pérdida de NDFD con la edad foliar (%/°Cd)
durante la VMF y la senescencia de las hojas, respectivamente. Asi la DFDN de cada
hoja consecutiva (i = 1-n) a un determinado tiempo térmico del rebrote (j, GDC) es

determinado como:

DFDN. hﬂjﬂ-i}' = DFDNE - S.DF.D;"'." * (Edﬂ-d fﬂiiﬂ?"} (Eq 12)

donde DFDN; es la DFDN correspondiente a la Eq. 11 y . dprpn €S la tasa de pérdida

de DFDN con la edad térmica.

Una vez que la ldmina alcanza su largo final, el meristema de crecimiento de esa
hoja cesa y no sintetiza mas fibra (Groot y Neuteboom, 1997). Por lo tanto, y en linea
con lo observado en hojas verdes (vivas) de varias especies (Agnusdei et al., 2012; Di
Marco et al., 2013; Insua et al., 2017), se asume constante el contenido de FDN
durante la VMF de cada hoja. Sin embargo, una vez que la hoja cumple la VMF, la
FDN se incrementa (Insua et al., 2017) debido a un aumento relativo en la cantidad de
pared celular del tejido que resulta como consecuencia de la exportacién de contenido
celular durante el proceso de senescencia (Robson y Deacon, 1978). El efecto de la
edad de la hoja sobre el contenido de FDN se calcula como resultado del aumento
progresivo en la proporcion de tejido senescente con respecto a la hoja verde (LS / LF,

cm/cm):

LLi—LE;

FDN.hoja;;= FDN:.( )+FDN3 ”_l-')

LL;j

L

(Ec. 13)

donde FDN.hoja; es la FDN de cada hoja consecutiva (i = 1-n) a un determinado
tiempo térmico del rebrote (j, GDC), FDN; es la FDN correspondiente a la Eq. 10 y

FDNs es el contenido de FDN (%) del material senescente.

La calidad nutritiva de todo el pool de hojas de la pastura (C-pastura), se calcula a
través de la contribucion de FDN y DFDN que hace cada hoja individual al conjunto de
laminas de diferente edad y largo que componen el macollo (Chapman et al., 2013).
Bajo este enfoque de calculo de ponderacion propuesto inicialmente por Insua et al.
(2007) y verificado experimentalmente mas tarde en Insua et al. (2008b), la calidad
nutritiva del total de hojas acumuladas por macollo (FDN.pastura y DFDN.pastura) se

calcula de la siguiente manera:
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FON pasire; = ) [FDN e 5 (LLy/LT,)] Eo. 14)

i=1

DFDN gassre; = ) [DFDN s 5 (LLy/LT,5)] (Ec. 15)

i=1

donde FDN.lamina y FDN.lamina son los valores nutritivos de las hojas individuales y
LL/LT (cm/cm) es la contribucién con que cada una de las hojas consecutivas (i = 1-n)
aporta al total de hojas acumuladas en un determinado tiempo térmico del rebrote (],
GDC).

Por ultimo, el modelo calcula la DMS (%) a partir de los valores de FDN y DFDN,

de acuerdo con la ecuacion propuesta por Van Soest (1994):

DMS.pastura; = 100 + %(DFDN —100) — 11,9 (Ec. 16)

4.2. Datos de experimentos a campo

Los datos para la construccion, calibracion y evaluacion del modelo fueron
obtenidos a partir de la informacioén recolectada a diferentes niveles de estudio (hoja,
macollo, parcela, potrero) sobre rebrotes de pasturas de cuatro experimentos de

campo independientes de dos sitios experimentales distintos.

4.2.1. Sitios experimentales

De los cuatro experimentos a campo, dos (Exp.1 y Exp.2) se llevaron a cabo en la
Estacion Experimental Agropecuaria de INTA (37° 46’ S; 58° 18’ W), Balcarce, Buenos
Aires, Sudeste de Argentina (en adelante ARG), y dos (Exp.3 y Exp.4) en la estacion
experimental Kellogg Biological Station de la Universidad Estatal de Michigan (42° 23'
N, 85° 22" W), Hickory Corners, Michigan, Noreste de los Estados Unidos (en adelante
USA) (Figura7).
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Michigan (USA)
42°23'N, 85°22'W

Buenos Aires (ARG)
37°46'S, 58°18W

Figura 7. Mapa de América que indica los dos sitios donde se llevaron a cabo los
experimentos. ARG: Estacién Experimental INTA Balcarce, Buenos Aires, Argentina
(Hemisferio Sur); y USA: Kellogg Biological Station, Michigan, Estados Unidos.
(Hemisferio Norte).

Los dos sitios experimentales son contrastantes en términos de condiciones
climaticas y edéficas. Los datos historicos (2000-2015) de la temperatura media y la
precipitacion mensual se presentan en la Figura 8. El clima de ARG es templado-
himedo con una temperatura media anual de 14,6 °C, variando de 21,6 °C en enero a
8,0 °C en julio, con una precipitacion anual de 947 mm. En USA, La temperatura
media anual es de 9,4 °C, variando de 21,9 en julio a -4,5 °C en enero, con una
precipitacion anual de 962 mm, 50% de los cuales corresponde al periodo
comprendido entre fin de otofo e invierno (Figura 8). Durante la primavera-verano de
ambos sitios, las medias historicas son de 363 y 406 mm de precipitaciones
acumuladas, 18 y 20 °C de temperatura media diaria para ARG y USA,

respectivamente.
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Figura 8. Datos histéricos (2000-2015) de precipitacion mensual (barras) y
temperatura media diaria (lineas) para la Estacién Experimental Balcarce (ARG) y para
Kellogg Biological Station (USA).

El sitio ARG se encuentra en una zona ganadera tipica con restricciones de suelo
y clima para el crecimiento de cultivos de granos. Esta regién comprende el mosaico
tipico de suelos hidromorficos alcalinos asociados con Argiudoles acuicos (horizonte A
de 0,17 m, 55 g/kg de materia organica, pH 5,5) y Natracuoles tipicos (horizonte A de
0,11 m, 53 g/kg de materia organica, pH 9,5, alto contenido de sodio). En algunas
areas, la presencia de una capa petrocalcica (tosca) a 0,6-0,8 m limita la penetracion
de raices. El agua util promedio del suelo hasta 1 m de profundidad es de 56 mm
(Errecart et al., 2012). El sitio USA se encuentra en una zona tipica de produccion
lechera con aptitud agricola. Alli, los suelos Hapludalfes tipicos desarrollados por
lavado glacial poseen una capa franco-arenosa en los primeros 30 cm (contenido de
materia organica de 32 g/kg, pH 6,9, contenido de P de 22 mg/kg), con un perfil bien
drenado y moderada capacidad de retenciéon de agua. El agua util promedio del suelo
medido en diferentes sistemas de cultivos vari6é entre 143 a 223 mm (Hamilton et al.,
2015).

4.2.1.1. Argentina (ARG)

Dos de los cuatro experimentos de este trabajo (Exp.1 y Exp.2) se llevaron a cabo
en ARG vy sus resultados fueron recientemente publicados en Insua et al. (2017) e
Insua et al. (en prensa). Ambos experimentos se llevaron a cabo a nivel de hoja y
macollo. Para estos experimentos, se utilizaron micro pasturas de festuca alta (500
macetas de plastico de 20 x 40 cm) sembradas en la primavera del 2009 (4/08/09). En
ambos experimentos se evaluaron dos tratamientos sobre el rebrote de las micro
pasturas ya establecidas. En el verano 2009/10 (Exp.1) se evaluaron dos cultivares de
festuca alta continental, mientras que en la primavera-verano 2011 (Exp.2) se
evaluaron dos alturas de remanente. Los ensayos se llevaron a cabo al aire libre sin
limitantes hidricas ni nutricionales para simular un ambiente no restrictivo para el
crecimiento. Se aplico riego por aspersion diariamente hasta capacidad de campo, y
se realizdé una fertilizacion al inicio del experimento con Nitrato de Amonio Calcareo
(150 kg N/ha) y Fosfato Diamodnico (50 kg P/ha), mas fertilizaciones semanales de
Nitrato de Amonio Calcareo (35 kg N/ha) durante todo el periodo experimental. Previo
al inicio de cada experimento, las plantas se cortaron 3 veces (cada ~20 dias) a la
altura correspondiente a cada experimento (5, 4 o 10 cm), de modo de generar

estructuras de pasturas densas y foliosas con suficiente biomasa foliar remanente



31

(>30% laminas) para garantizar un rapido crecimiento inicial del rebrote. En ambos
experimentos se utilizaron tres micro pasturas por tratamiento (n=3) dispuestas en un
disefio experimental completamente aleatorizado. La temperatura se registré a lo largo
del dia mediante 4 Data Loggers (Spectrum Technologies Inc., East-Plainfield, IL,
USA) ubicados en la base de plantas seleccionadas al azar. La informacién se uso6
para determinar la temperatura media diaria y calcular los grados dias de crecimiento
(GDC, temperatura base de 4 °C).

4.2.1.1.1. Experimento 1 (Evaluacion de dos cultivares)

El Exp.1 se usé para construir y calibrar el modelo para predecir la morfogénesis
foliar y la digestibilidad de rebrotes de pasturas de festuca alta. Se evalu6 la calidad
nutritiva de dos cultivares de festuca alta (Insua et al., 2017), un cultivar tradicional (El
Palenque Plus INTA) y otro de hojas flexibles (Grasslands Advance Gentos). Previo al
muestreo se realizé un corte de homogenizacion y sincronizacion del crecimiento a 5
cm de altura (8/12/09) medido minuciosamente con regla en cada maceta desde el ras
del suelo hasta la parte superior de la canopia cortada usando la técnica de “primer
contacto” (Bircham., 1981). El periodo de muestreo, mediante cosechas destructivas
de la biomasa aérea acumulada y mediciones morfolégicas de macollos marcados, se
extendié durante un periodo de 14 semanas (desde el 8/12/2009 al 5/03/2010). La

temperatura media diaria fue de 21+2,8 °C.

4.2.1.1.2. Experimento 2 (Evaluacion de dos alturas de remanente)

El Exp.2 se usé para evaluar la capacidad del modelo para predecir la
morfogénesis foliar (n = 51) y la digestibilidad de rebrotes de pasturas de festuca alta
(n = 18) creciendo bajo diferentes regimenes de defoliacion (frecuencia e intensidad).
Se evalud la calidad nutritiva de las laminas de rebrotes de festuca alta (cv. El
Palenque Plus INTA) provenientes de dos tratamientos de corte a distinta altura de
remanentes (4 cm y 10 cm) durante la primavera-verano del 2011-2012 (Insua et al.,
en prensa). Entre el 05/09/2011 y el 27/10/2011 (primavera temprana) se realizd un
periodo pre-experimental de modo de generar dos tratamientos de largo de vainas.
Para ello las plantas fueron cortadas con tijera aproximadamente cada 20 dias (3
cortes) dejando dos alturas remanentes (R): 4 cm (R4) y 10 cm (R10). Para asegurar
la altura de los tratamientos de remanente se midid con regla la distancia entre el
suelo y la porcion superior de hoja cortada en cada maceta, mediante la técnica de

“primer contacto” (Bircham, 1981; Bircham; Hodgson, 1983). Ambos tratamientos
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presentaron suficiente biomasa foliar (35+5% de laminas) como para garantizar un
rapido crecimiento inicial del rebrote (Parsons et al., 1988; Milne, 2009; Chapman et
al., 2013). Las alturas de remanente aplicadas en cada tratamiento fueron elegidas
para representar alturas del ganado vacuno en pastoreo. El periodo de muestreo de la
calidad nutritiva y las mediciones morfoldégicas sobre los macollos marcados se
extendié durante 15 semanas (desde el 27/10/2011 al 10/02/2012). La temperatura
media diaria fue de 19,7+3° C.

4.2.1.2. Estados Unidos (USA)

El Exp.3 y el Exp.4 se llevaron a cabo en USA y sus resultados fueron
recientemente publicados (Insua; Utsumi et al., 2018a). Ambos experimentos se
realizaron sobre dos tipos de pasturas (base de festuca alta y base de raigras
perenne) de un tambo comercial/experimental. EI Exp.3 se llevé a cabo a nivel de
parcela (8 m?) y el Exp.4 a nivel de potrero (1 ha). En el Exp.3 se evaluaron tres
alturas de remanente sobre la calidad nutritiva de rebrote de ambas pasturas durante
dos estaciones del ano (primavera y verano del 2016), mientras que en el Exp.4 se
estimé la biomasa acumulada mediante relaciones indirectas con valores de indice
verde medidos con sensores remotos montados en un drone para 16 potreros de
ambas pasturas bajo sistema de pastoreo rotativo con vacas en ordefio voluntario

(tambo robatico) durante el inicio del verano del 2016.

4.2.1.2.1. Experimento 3 (Evaluacidon de altura de remanente en

dos especies)

El Exp.3 se uso para evaluar la capacidad del modelo para predecir la morfologia
foliar y la digestibilidad de dos tipos de pasturas bajo las condiciones meteoroldgicas y
de manejo de USA durante dos momentos del afo. Se evalud la calidad nutritiva de la
biomasa de laminas acumuladas durante rebrotes de primavera y verano de pasturas
de base festuca alta y de base de raigras perenne provenientes de tres tratamientos
de corte de distinta altura de remanentes (3, 6 y 12 cm) (Insua; Utsumi et al., 2018a).
Durante ambas estaciones se aplicé una fertilizacion inicial con urea (150 kg N/ha) y
Fosfato Diamdnico (50 kg P/ha). Previo al inicio de los rebrotes de cada estacion, las
plantas se cortaron con cortadora de césped 3 veces (cada ~7 dias) a la altura
correspondiente a cada tratamiento (3, 6, 12 cm) de modo de mantener estructuras de
pasturas densas y foliosas. La altura de los remanentes se aseguré mediante el ajuste

de la altura de la cortadora. Los periodos de muestreos de morfologia y calidad
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nutritiva de la biomasa acumulada de los rebrotes de ambas pasturas se extendieron
durante 5 semanas en primavera (desde el 6/05/2016 al 9/06/2016) y 8 semanas en
verano (desde el 21/06/2016 al 15/08/2016). Para los dos momentos evaluados se
utilizaron 18 parcelas (2 pasturas x 3 tratamientos x 3 repeticiones) dispuestas en un
disefio experimental en bloques completamente aleatorizado con 3 repeticiones. La
temperatura media diaria fue de 224 y 22,6 °C para primavera y verano,
respectivamente. Los datos se registraron en estaciones meteoroldégicas ubicadas a

<1 km de cada sitio experimental.

4.2.1.2.2. Experimento 4 (Monitoreo del crecimiento de pasturas

de distintos potreros de un tambo)

El Exp.4 se llevd a cabo en USA para integrar el modelo MDP con un modelo de
crecimiento de plantas y poder predecir a nivel de potrero la morfologia foliar y la
digestibilidad de dos tipos de pasturas creciendo bajo un sistema intensivo de pastoreo
rotativo de un tambo robético (sistema de ordefio voluntario). Se estimé la biomasa
acumulada por potrero en las pasturas de base festuca alta y de raigras perenne
durante cuatro fechas incluidas en la rutina semanal del tambo. La pastura de base de
festuca alta (referida de ahora en mas como festuca alta) consistié en festuca alta,
pasto ovillo (Dactylis glomerata), trébol rojo (Trifolium pretense) y alfalfa (Medicago
Sativa) y, la pastura de base raigras perenne (referida de ahora en mas como raigras
perenne) consistié en raigras perenne y trébol blanco (Trifolium repens). La proporcion
de leguminosas fue de un 15% y 20% en festuca alta y raigras perenne,

respectivamente.

Las dos pasturas fueron manejadas bajo un sistema de pastoreo rotativo con una
carga de 4,1 vacas/ha. El rodeo de animales fue de 66 vacas Holstein Friesian. Para
este experimento se us6 un total de 16 potreros (1 ha cada uno), de los cuales 8
potreros fueron de base festuca alta y 8 de base de raigras perenne. Los criterios para
definir las asignaciones de pasturas en cada potrero consistieron en reglas
preestablecidas para mantener una biomasa acumulada de 2700 kg de MS/ha de pre-
pastoreo y una de biomasa de 1300 kg de MS/ha de post-pastoreo. Con estas reglas
objetivo, la asignacion de pasto se ajusté diariamente (mafiana y tarde) en relacion al
consumo del rodeo y la tasa de crecimiento de las pasturas. Asi, el ajuste de la

asignacion consisti6 en el ofrecimiento de una superficie de pastura cuya
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disponibilidad por encima de 1300 kg de MS/ha de remanente post-pastoreo definido
cubriera el consumo total estimado para el rodeo (kg MS/animal * carga animal). Estas
reglas de decisiones resultaron en 1-2 dias de pastoreo por potrero. Dichas
disponibilidades se estimaron semanalmente mediante el monitoreo de la altura de la

pastura con un pasturometro C-Dax (www.pasturemeter.co.nz). Este dispositivo

consiste en un sensor proximal arrastrado por un cuatriciclo, que registra
electronicamente la altura del canopeo a través de luz infrarroja. Esta informacion se
descarga en un software que, mediante una ecuacion pre-calibrada con la biomasa,
permite visualizar automaticamente la disponibilidad y la tasa de crecimiento de la
pastura para cada potrero del establecimiento. Las estimaciones semanales de la
biomasa acumulada en los potreros del tambo se extendieron durante 4 semanas de
principio de verano (desde el 24/06/2016 al 18/07/2016). La temperatura media diaria
del periodo fue de 21,4° C.

4.2.2. Mediciones de campo

La informacion experimental que se utilizé para la construccién, calibracion y
evaluacion del modelo MDP varié en la escala de detalle (hoja, macollo, parcela y

potrero) segun la variable respuesta y el nivel de estudio de cada experimento.

4.2.2.1. Morfogénesis foliar

En los Exp.1 y Exp.2 se marcaron 15 macollos por tratamiento para monitorear la
morfogénesis foliar tres veces por semana. En cada macollo marcado se registré cada
2-4 dias la tasa de elongacién foliar (TEF), el intervalo de aparicion de hoja (IAH), el
numero de hojas vivas por macollo (NHV) y la vida media foliar (VMF). La VMF se
midié como el tiempo térmico expresado en °Cd acumulados transcurridos entre la
apariciéon de la lamina visible y el comienzo de la senescencia. Las variables de
morfogénesis se analizaron como mediciones repetidas en el tiempo tomando en
cuenta a los macollos marcados como sujetos de estudio, y al cultivar (Exp.1) o a la

altura de remanente (Exp.2), como factor de tratamiento.

4.2.2.2. Calidad nutritiva

En los Exp.1, Exp.2 y Exp.3 se cosechd la biomasa acumulada durante diferentes
momentos para analizar la dinamica de calidad nutritiva de rebrotes de pasturas en
estado vegetativo. En todos estos experimentos las cosechas siguieron los mismos

protocolos. La calidad nutritiva del rebrote de pasturas fue medida a través de 3-8
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cosechas cada 14-25 dias, segun el experimento. En el Exp.1 y Exp.2 la frecuencia de
cosecha se ajusté al estado de desarrollo de las hojas para obtener la evolucion de las
3-4 primeras generaciones de hojas que aparecieron secuencialmente durante el
rebrote (H1, H2, H3, H4). En el Exp.3 la frecuencia de cosecha fue de 7-10 dias pero
para el analisis de calidad nutritiva se seleccionaron arbitrariamente 8 fechas de
cosechas (cosecha I, lll, IV, V para primavera y Il, IV, VI para verano) de dos bloques
(84 muestras = 3 tratamientos x 2 pasturas x 7 cosechas x 2 bloques).Para cada
cosecha, la biomasa incluida dentro de un marco (0,5 m por 0,5 m) asignado
aleatoriamente dentro de cada unidad experimental se corté al ras del suelo y se
congel6 inmediatamente en N liquido. Luego, el material cosechado (~1000 macollos)
se almacend en freezer (-20 °C) hasta su posterior separaciéon y procesado en
laboratorio. A continuacion, el material se descongeld y se mantuvo en bandejas sobre
hielo durante la separacion minuciosa de las fracciones de lamina y vaina de ~300
macollos vegetativos (de festuca alta o raigras perenne segun la pastura)/unidad
experimental (material suficiente para analisis de calidad nutritiva en laboratorio). En
Exp.1y Exp. 2, estas fracciones se separaron por generacién de hoja (H1, H2, H3, H4)
y por categorias de edad (hoja en crecimiento, expandida, adulta, pre-senescente,
50% de senescencia y 100% de senescencia). En Exp.2 y Exp.3, adicionalmente se

separo una sub-muestra del conjunto de laminas (pool de laminas).

Todas las evaluaciones de calidad nutritiva del material cosechado en los Exp.1,
Exp.2 (ARG) y Exp.3 (USA) se realizaron en el laboratorio de analisis de alimentos de
la estaciéon experimental INTA Balcarce. Las laminas y vainas del material cosechado
se midieron y pesaron por separado. Las laminas se liofilizaron y molieron con un
molino tipo Ciclotec con malla de 1 mm. Luego se determind el contenido (en %) de
FDN (Van Soest et al.,, 1991), la digestibilidad de la FDN (DFDN) y la digestibilidad
verdadera de la materia seca (DVMS) por incubacion in vitro de 250 mg de muestra a
24 h de incubacién en el equipo Daisy". La DVMS se convirti6 a digestibilidad aparente
de la materia seca (DMS) restando el factor metabdlico 11,9 propuesto por Van Soest
(1994).

Los datos se analizaron con un modelo estadistico lineal con 3 repeticiones. Se
efectud un analisis de la varianza para un DCA (Exp.1y Exp.2) o DBCA (Exp.3) de las
variables de interés y se compararon las medias utilizando la prueba de Tukey
(p<0,05). Para los datos de ARG se evaluaron los cultivares (Exp.1) o altura de
remanente (Exp.2) y las generaciones de las laminas realizando ajustes de funciones

lineales con la edad foliar (°Cd) o el largo de lamina (cm) y comparaciones mediante
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analisis de variables dummy. Para el Exp.3 la calidad del conjunto de laminas se
evaludé independientemente para las dos pasturas (festuca alta y raigras perenne)
mediante ANVA para un diseio DBCA de dos factores (altura de remanente y
cosecha) con tres repeticiones (n=3). Los datos se analizaron con los PROG REG y
PROC GLM de la versién 8 del paquete estadistico SAS (SAS, 2001).

42.23. Biomasa aéreaacumulada

En el Exp.4, se estimdé semanalmente durante un mes la biomasa acumulada en
16 potreros de 1 ha de pasturas de base de festuca alta y base de raigras perenne
bajo el pastoreo rotativo del tambo robético. Las estimaciones de kg de MS/ha de
pasto disponible por potrero se realizaron a través del indice verde de diferencia
normalizada (NDVI) recolectado mediante un novedoso sistema de vuelos con drones
desarrollado en el mismo trabajo (para mas detalle ver Insua; Utsumi et al., 2018a). La
calibracion del método de estimacion de biomasa con drones fue por doble muestreo
con cortes directos de cuadrantes asignados aleatoriamente dentro de parcelas geo-
referenciadas (8m?). El modelo de calibracién ajustado entre los valores de NDVI
recolectados por el drone y los cortes directos fue Unico para ambas pasturas (kg
pastura = 69,63 * e ” (4,61 * NDVI); R?=80%, n = 72).

4.3. Parametrizacion del modelo

Para el ajuste de los parametros del modelo MDP se siguié una estrategia cuyo
punto de partida fue la informacién disponible para festuca alta. Los parametros del
modelo para dicha especie se estimaron en base a la informacién de la literatura y a
un cuerpo robusto de datos de morfogénesis y calidad foliar de dos cultivares de
festuca alta generados en el Exp.1 y reportados en Insua et al. (2017). Para extender
el uso del modelo a raigras perenne, la estrategia de parametrizacion que se utilizé
consistid en reajustar los parametros estimados inicialmente para festuca alta en base

a la informacion disponible en la bibliografia.

4.4. Evaluacion del modelo

La performance del modelo MDP para estimar la morfogénesis y calidad nutritiva
de rebrotes de pasturas de distintas especies y bajo distintas condiciones de
crecimiento y manejo de la defoliacion, fue evaluada en distintos sitios (Exp.2 y Exp.3)

mediante las comparaciones entre las predicciones del modelo con los datos
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observados a campo y con las estimaciones de otros dos modelos de simulacion

contrastantes.

4.4.1. Comparaciones con datos observados a campo

El modelo se evalué mediante comparaciones entre los valores estimados por el
modelo y los valores observados en ARG (Exp.2) y USA (Exp.3). Cada ensayo a
campo fue simulado con el modelo usando los datos climaticos registrados en cada
sitio. Para ARG, el modelo se evalué con los valores de morfogénesis (TEF, IAH),
morfologia (NHV, LF, LT) y los valores de calidad nutritiva (FDN, DFDN y DMS)
observados en rebrotes festuca alta bajo dos alturas de remanente (4 y 10 cm, Exp.2)
y recientemente publicados (Insua et al., en prensa). Para USA, las estimaciones del
modelo se compararon con los valores de morfologia (NHV y LT) y calidad nutritiva
(FDN, DFDN y DMS) observados en rebrotes de primavera y verano de festuca alta y
raigras perenne con tres alturas de remanente (3, 6 y 12 cm, Exp.3), y recientemente

publicados (Insua; Utsumi et al., 2018a).

Las comparaciones entre los valores observados y estimados se realizaron
mediante analisis visuales y estadisticos (desvios entre observados y estimados).
Como primer paso se realizé una evaluacion visual de la dinamica de las variables de
interés estimadas a través del tiempo, conjuntamente con los datos observados en los
experimentos (identificando los momentos en los que los valores estimados se
encontraban fuera de los rangos de valores observados). Este analisis se
complementd con la grafica de datos observados (y) vs. estimados (x) junto con la
linea de ajuste y = x. Posteriormente, se calculd una serie de estadisticos para la
utilizacion combinada en la evaluacién de los modelos en base a las alternativas
propuestas por Tedeschi (2006). Algunos de estos analisis incluyeron: i) la evaluacion
del grado de exactitud de los modelos a través del calculo del desvio (observados —
estimados, Mitchell, 1997) y la regresion lineal entre datos observados y estimados
(incluyendo el test F para los parametros de intercepto cero y pendiente uno); ii)
indicadores de la precisién de los modelos como el coeficiente de determinacién (R?),
de correlacion lineal de Pearson (r) y el cuadrado medio de error (CME) y el cuadrado
medio de error relativo a la media (%E); iii) medidas simultaneas de la exactitud y
precision de los modelos como el coeficiente de correlacion-concordancia (CCC); iv)
otros estadisticos utilizados para comparar modelos a través de indicadores de la
bondad de ajuste de las predicciones, como la eficiencia de modelacion (EM) que

indica la proporcion de la variacion explicada por los valores modelados, el Coeficiente
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de correlacién del desvio (Cd) que indica el sesgo de la linea y = x con un valor de 1
que indica que no hay sesgo; y la Tasa de varianza (v) que indica la cantidad de
varianza en los datos observados y estimados con un valor de 1 que indica la misma

cantidad de varianza .

4.4.2. Comparaciones con datos estimados por otros modelos

Adicionalmente a las comparaciones con datos observados a campo, el modelo
también fue evaluado mediante comparaciones con los valores de calidad nutritiva
estimados por otros modelos para las condiciones de ARG (Exp.2) y USA (Exp.3).
Cada ensayo fue simulado con los modelos usando los datos climaticos registrados en
cada sitio. Los modelos seleccionados para comparar las estimaciones para ARG y
USA fueron el DairyMod (Johnson et al., 2008) y el modelo lineal simple propuesto por
Nave et al. (2013), respectivamente. Ambos modelos representan un fuerte contraste
en términos de mecanicismo/empirismo. El DairyMod fue seleccionado debido a ser el
unico modelo biofisico de crecimiento de pasturas clima-dependiente que reune las
condiciones de brindar la posibilidad de simular la DMS de las pasturas y la posibilidad
para ser usado en el Exp.2 con los parametros previamente calibrados y reportados
por Berger et al. (2014) para las condiciones de ARG. Por otro lado, el modelo lineal
de Nave et al. (2013), que relaciona directamente la DFDN con la biomasa acumulada,
fue seleccionado para las simulaciones en USA (Exp.3) debido a que no requiere
previa calibracién. Para las simulaciones se utilizaron los mismos datos
meteoroldgicos, altura de remanente y biomasa acumulada registrados en los sitios
experimentales (n = 7 = 4 cosechas en primavera + 3 en verano x 3 tratamientos altura
de remanente). Para el DairyMod, los valores promedios de temperatura (°C),
radiacion (Mj/m?) y evapotranspiracién (mm) de cada dia fueron usados como un valor
de entrada diario, y la altura de remanente fue especificamente ajustada para cada

uno de los tratamientos (4 y 10 cm para Exp.2; 3, 6 y 12 cm para Exp.3).

4.5. Experimentos de simulacién

4.5.1. Argentina (Evaluacion de interaccion entre frecuencia e intensidad

de defoliacién)

En estudios de calidad nutritiva de pasturas durante rebrotes vegetativos, se han
reportado interacciones entre la altura del post-pastoreo (remanente) y el intervalo de
defoliacion sobre el contenido de FDN, DFDN y DMS (Chapman et al., 2013; Insua et
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al., en prensa). El modelo MDP validado se utilizé para investigar dicha interaccion
mediante combinaciones entre una amplia gama de alturas de remanente (2-15 cm) e
intervalos de defoliacién (1-5 hojas por macollo). Las simulaciones se realizaron para
rebrotes de primavera temprana a partir del 21 de septiembre. Se utilizé la temperatura

media diaria histérica registrada en ARG.

4.5.2. Estados Unidos (Integracion de modelos para simulacion de

pasturas en rotacion)

Una vez evaluado el modelo MDP, éste se integré con un modelo existente de
simulacion del crecimiento de plantas para desarrollar un sistema de predicciones de
calidad nutritiva de pasturas en relacién a las condiciones de crecimiento, la humedad
y nutricion del suelo y el pastoreo de los animales en sucesivos potreros bajo sistema

de pastoreo rotativo.

El modelo de crecimiento de plantas elegido para la integracién con el modelo
MDP fue SALUS (System Approach to Land Use Sustainability). El modelo SALUS
(Dzotsi et al., 2013) se eligié debido principalmente a dos motivos. El primero, radica
en la posibilidad de contar con acceso a los codigos para modificar el software del
modelo SALUS a través del convenio con los autores para “abrirlos por cooperacion”.
El segundo motivo de eleccién, y no por eso menos importante, se debe al hecho de
que SALUS ha sido recientemente calibrado, y satisfactoriamente evaluado (Tabla 2) y
utilizado en el mismo sitio experimental (Insua et al., en prensa, Tabla 2). El modelo
SALUS, fue descripto en detalle por Dzotsi et al. (2013). SALUS deriva de la familia de
modelos CERES y ofrece la posibilidad de integrarse con el modelo DSSAT (Decision
Support System for Agrotechnology Transfer) para el estudio a nivel de
establecimiento (e.g., Basso et al., 2010). Resumidamente, SALUS estima el
crecimiento aéreo (kg MS/ha/d) como producto de la eficiencia de uso de la radiacion
(EUR) y la radiacién fotosintéticamente activa (PAR) interceptada, que relaciona a su
vez, con el indice de area foliar (IAF) que la pastura tiene en un momento
determinado. Las propiedades del suelo (densidad aparente y textura) y los datos
climaticos diarios (radiacion, temperatura y precipitacién) son entradas del modelo. Los
factores de estrés hidrico y N se calculan diariamente para simular la tasa de

crecimiento y la biomasa acumulada (Dzotsi et al., 2013).

La integracion entre los modelos SALUS y MDP consistié en la transferencia de

informacion de acumulacion diaria de biomasa como datos de salida (output) de



40

SALUS, que fueron incorporados como datos de entrada (input) para ejecutar la
simulacion del MDP. Con esa informacion, mas la de temperatura diaria y la fecha y
altura post-pastoreo en cada potrero, el MDP simulé la morfologia de las plantas (i.e.
numero y largo de hojas) y predijo la digestibilidad de la pastura para cada potrero en
rotacién. Esta integracion conceptual mediante una “conexién en serie” ya ha sido
utilizado previamente en trabajos de modelacién (e.g. Chapman et al., 2008). La
transferencia de informacion de una herramienta analitica a la otra fue diaria para cada
uno de los 16 potreros del tambo (8 de festuca alta y 8 de raigras perenne). Las
simulaciones se realizaron durante las 4 semanas de principio de verano que duro6 el
Exp.4 (desde el 24/06/2016 al 18/07/2016). Los datos de precipitacion, radiacion y
temperatura registrados en la estacion meteorolégicas ubicadas a <1 km del sitio

experimental se utilizaron como entrada diaria para los modelos.

Adicionalmente se compar6é las predicciones de DFDN de la integracion
SALUS&MDP con las predicciones del modelo lineal DFDN-biomasa reportado por
Nave et al. (2013), con el fin de evaluar la robustez de la asociacidon negativa que
existe entre la calidad nutritiva de las pasturas y la biomasa acumulada para festuca

alta en diferentes potreros en rotacién.
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5. RESULTADOS

5.1. Parametrizacién del modelo

Los valores de los parametros ajustados para el modelo MDP se presentan en la
Tabla 4. En una primera etapa, los parametros del modelo se estimaron a partir de
datos que representan las condiciones de rebrote de festuca alta; luego, esos

parametros se reajustaron para representar las condiciones de raigras perenne.

Para festuca alta, se usé la informacidon proveniente de una descripcibn muy
detallada (a escala de mecanismo) de la dinamica de morfogénesis y calidad nutritiva
de laminas de dos cultivares de dicha especie con diferente tipo de hoja (Insua et al.,
2017). Los valores de la VMF y los siete parametros de calidad nutritiva (Tabla 4)
derivaron del Exp.1 y fueron reportados en Insua et al. (2017). Para la variable de IAH,
los términos a y b de la Ec.4 se ajustaron a -1,8886 y 47,6, respectivamente,
proporcionando un rango de valores de IAH (entre ~80 a 300 °Cd) similar a lo

observado experimentalmente en rebrotes de festuca alta (Skinner y Nelson, 1995).

Para raigras perenne, el mas rapido recambio foliar que presenta esta especie en
comparacion a festuca alta (Lemaire et al., 2009) se representé adecuadamente al
reducir la VMF de 630 a 330 °C (Chapman y Lemaire, 1993). En linea con esa mayor
velocidad de aparicion y muerte de hoja de raigras perenne, los parametros
relacionados al IAH y la TEF se incrementaron dos veces en relacion a los ajustados
para festuca alta (Tabla 4). Para representar las diferencias en calidad nutritiva
reportadas en trabajos comparativos entre raigras y festuca alta (Lowe et al., 2000;
Callow et al., 2003; Cullen et al., 2017), los parametros de raigras se reajustaron
disminuyendo 5 puntos porcentuales el contenido minimo de FDN y aumentando 20

puntos porcentuales el valor maximo de DFDN establecido para festuca alta (Tabla 4).
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Tabla 4. Parametros del modelo MDP ajustado a valores promedios de dos
cultivares de festuca alta observados en el Exp. 1 (Insua et al., 2017). Los valores para

raigras perenne se reajustaron con respecto a festuca alta.

#

Simbolo Parametro Unidad Festuca Raigras
Tb Temperatura base °C 4 =
VMF Vida Media Foliar °Cd 630 330
a Fraccion vaina y altura de pastura cm/cm 0,71 =
TEV Tasa de elongacién de vaina cm/°Cd 0,0081 =
U Efecto de vaina sobre crecimiento cm/cm/°Cd 0.009° x2
IAH aybenEc. 4 - En texto’ x2
Lepn Efecto del largo foliar sobre FDN %/cm 0,106 =
Lprpn Efecto del largo foliar sobre DFDN %/cm -0,529 =
OpEDN-v Envejecimiento de DFDN en VMF %I°Cd -0,0398 =
OpFDN-S Envejecimiento de DFDN en senescencia %I°Cd -0,1206 =
FDN, Minimo contenido de FDN en laminas (tedrico) % 51,5 46,5
DFDN, Maxima DFDN en laminas % 70,1 90,1
FDNg Contenido de FDN en tejido foliar senescente % 64,9 =

* Calculado para el cultivar El Palenque Plus.

# Valores reajustados con respecto a festuca alta.

5.2. Evaluacién del modelo

5.2.1. Argentina (ARG)

Para ARG, los datos estimados con el modelo MDP se evaluaron mediante
comparaciones con los datos de morfogénesis y calidad nutritiva observados en
rebrotes de pasturas bajo dos tratamientos de altura de remanente (Exp.2); y con las
estimaciones de DMS simuladas por el modelo DairyMod para dichas condiciones.
Adicionalmente se realizé un analisis de sensibilidad para cuantificar la relativa
importancia de las relaciones y parametros que utiliza el modelo para predecir la

morfogénesis y calidad de las pasturas.

5.2.1.1. Comparaciones con datos observados
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Los resultados de la evaluacion del modelo MDP para estimar la morfogénesis y
calidad nutritiva de pasturas de festuca alta del Exp.2 fueron publicados recientemente
en Insua; Agnusdei et al. (2018). En términos generales, las estimaciones de las
variables morfogenéticas fueron similares a los datos experimentales registrados
durante la VMF — primeros 630 GDC del rebrote — (Tabla 5). Los desvios entre valores
estimados y observados de TEF, IAH y NHV para las alturas de remanente Bajas (4
cm) y Altas (10 cm) fueron menores al error estandar de las medias registradas en el
campo. A su vez, la apreciacion visual de la Figura 9 indica que en general la dinamica
temporal de las variables morfolégicas simuladas coincidié con los valores de datos
observados, especialmente hasta los ~750 GDC. El mayor NHV (p<0,05) de menor LL
(p<0,05) que mostrd la pastura Baja (Figura 9a y b) estuvo dado por el menor IAH
(p<0,05) y TEF (p<0,05) respecto de la pastura Alta (Tabla 5). EI mayor NHV no
compensd el menor LL, determinando que el LT de la pastura Baja sea inferior
(p<0,05) que el de Alta (Figura 9c). Vale aclarar que la producciéon de forraje no varié
entre tratamientos (p>0,05) debido a que el menor LT por macollo de la pastura Baja
fue compensado por un mayor numero de macollos (p<0,05) con respecto a la pastura
Alta (Insua et al., en prensa). En la pastura Baja, LT fue sobreestimada 2119 cm
después de la VMF debido a una sub-estimacién de 710 cm en la acumulacion de

senescencia foliar.

Tabla 5. Variables morfogenéticas foliares observadas y estimadas por el modelo
MDP durante la VMF de rebrotes de festuca alta manejados a diferente altura de
remanente: Baja (4 cm) y Alta (10 cm).

Variables Altura de Promedio Desvio

morfogenéticas  remanente _
(Observado-Estimado)

Observado  Estimado (%)
TEF Baja 1,4 (0,3) 1,7 -0,3 21
(cm/dia/macollo)
Alta 2,3(0,1) 2,4 -0,1 4
IAH Baja 230 (59) 242 33 12
(°Cd)
Alta 340 (84) 304 50 14
NHV Baja 2,5(0,5) 2,4 0,1 4

(hojas/macollo)
Alta 2,0(0,2) 21 -0,1 5
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Figura 9. Datos observados (simbolos) y estimados por el modelo MDP (lineas)
durante el tiempo térmico (GDC) del rebrote en pasturas de festuca alta manejadas
con dos alturas de remanente: Baja (e, linea continua) y Alta (o, linea punteada). Las
flechas indican fin de la vida media foliar (VMF). Barras indican desvio estandar de la
media.

La reduccion del LF (p<0,05) que mostro la pastura Baja con respecto a la Alta se
asocié a un incremento (p<0,05) en la DFDN y DMS de las hojas, sin diferencias
(p>0,05) en el contenido de FDN (Figura 10). La Figura 10 muestra que el modelo
MDP predijo adecuadamente la mayor DMS foliar de la pastura Baja respecto de la
Alta, estimada a través de la dinamica de sus dos componentes: FDN y DFDN. Los
ajustes entre observados y estimados mostraron alta precisién predictiva para las tres
variables (FDN=1,16x-5, R2=98, p<0,05; DFDN=0,67x+14, R?=92, p<0,05;
DMS=0,79x+9, R?=94, p<0,05;) con valores cercanos a los parametros de intercepto
cero (todos p>0,05) y pendiente uno (todos p>0,05). Las estimaciones de las variables
de digestibilidad (DMS y DFDN) resultaron muy similares a los datos observados (v y
Cd cerca de linea 1:1, Tabla 7). La alta precision del modelo MDP para predecir las
tres variables de calidad nutritiva, medida por el R? y los valores de r cercanos a 1
(Tabla 7), se corresponden con la capacidad que tuvo el modelo para detectar la
dinamica de FDN, DFDN y DMS a lo largo del tiempo de rebrote (Figura 10). Para el
caso particular de FDN, a pesar de que el modelo mostré una alta precision para
estimar los cambios de FDN en el tiempo (Figura 10), esta variable fue
sistematicamente subestimada ~5 puntos porcentuales en ambos tratamientos. Con
respecto al contenido de FDN, el modelo MDP mostré una alta precision de predicciéon
(mayores valores de R? y r, Tabla 7) pero con una ligera subestimacién sistematica,

indicado por una EM negativa (Tabla 7), que se aprecia visualmente en la Figura 10a.
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Figura 10. Valores observados (simbolos) y estimados por el modelo MDP (lineas)
para el contenido de fibra detergente neutro (FDN, %) y la digestibilidad de la FDN
(DFDN, %) y de la materia seca (DMS, %) durante el tiempo térmico de rebrote (GDC)
de pasturas de festuca alta manejadas con dos alturas del remanente: Baja (4 cm,
negro, lineas continuas) y Alta (10 cm, blanco, lineas punteadas). Simbolos indican los
estados de hojas: H2 (mo), H3 (A A) y H4 (#0). Barras indican el desvio estandar de la

media.
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5.2.1.2. Comparaciones con datos estimados por DairyMod

El analisis estadistico y visual de la performance del modelo MDP y del modelo
DairyMod para estimar la calidad nutritiva de rebrotes de festuca alta bajo dos alturas
de remanente se muestran en la Tabla 7 y la Figura 11, respectivamente. Para la
totalidad de datos obtenidos en el Exp. 2,, los desvios promedio entre el conjunto de
datos de calidad nutritiva estimados por el modelo MDP con los datos observados
fueron inferiores a * 5 puntos porcentuales, con un rango de CME entre 4 y 13%
(siempre < del 5% de la media observada). El desvio entre valores de DMS
observados y esperados fue < 2 puntos porcentuales de DMS para el modelo MDP y >
11 puntos porcentuales para el DairyMod. Segun los valores de R?y r, la precisién del
DairyMod para estimar la DMS fue notablemente inferior a la del modelo MDP (Tabla
7). En la Figura 11 se observa que el 83% de las estimaciones del modelo MDP para
todo el conjunto de datos de calidad nutritiva se ubicaron dentro del rango de precisién
aceptable de * 4,3 puntos porcentuales. Mientras que las estimaciones de DMS del
modelo MDP cayeron todas dentro del rango de precision aceptable, ninguna
estimacion del DairyMod cay6 dentro de ese rango debido a la sobreestimacion de 5-
15 puntos porcentuales de DMS (Figura 11). El valor del CCC para el modelo MDP fue
de ~0,91, lo que indica una alta precisién y una moderada-alta exactitud (debido a un
similar valor de r = 0.97) para predecir DMS entre los diferentes estados de hoja de las
pasturas con distinto tratamientos de altura de remanente. Esto no ocurrié para el caso

del DairyMod donde estos indicadores fueron marcadamente mas bajos (Tabla 7).

5.2.1.3. Andlisis de sensibilidad

El analisis de sensibilidad muestra que cambios en +30% el valor de los
parametros ajustados durante la parametrizacién del modelo produjeron cambios en el
rango de 1-20% la DMS, 0-48% el NHV y 0-18 % el largo de vaina comparado con una
defoliacion a 630 GDC y 5 cm de remanente. Las variaciones en el NHV y largo del
vaina fueron mas sensibles a los cambios de los parametros morfogenéticos como
VMF, a, TEV; mientras que la DMS resulté mas sensible a los cambios de los

parametros de calidad nutritiva como FDN,y DFDN, (Tabla 6).



48

Tabla 6. Sensibilidad ante cambios de + 30 % el valor de los pardmetros del modelo para la digestibilidad de la materia seca (DMS), el numero
de hojas vivas (NHV) y el largo del vaina (LV a los 630 °Cd de rebrotes de pasturas de festuca alta provenientes de una altura de remanente
de 5 cm. Los cambios se expresan en relacion a los datos simulados con la parametrizacion original del modelo (cambio/original) cuyos valores
fueron de 58,9% DMS; 2,5 hojas/macollo de NHV y 8,5 cm de LV.

Simbolo Parametro DMS NHV LV

+30% -30% +30% -30% +30% -30%

VMF Vida Media Foliar 1 -7 24 -24 18 -17
a Fraccién vaina y altura de pastura -2 1 -8 12 12 -12
TEV Tasa de elongacion de vaina -1 1 -5 13 17 -17
U Efecto de vaina sobre crecimiento -2 2 0 0 0 0
IAH Intervalo de aparicion de hoja -7 3 -24 48 0 0
Lepn Efecto del largo foliar sobre FDN -1 1 0 0 0 0
Lpepn Efecto del largo foliar sobre DFDN -4 4 0 0 0 0
OpEpN-v Envejecimiento de DFDN -2 2 0 0 0 0
FDN, Minimo contenido de FDN en laminas (tedrico) -10 10 0 0 0 0

DFDN, Maxima DFDN en laminas (tedrico) 20 -20 0 0 0 0
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Tabla 7. Resumen estadistico de la performance del modelo MDP en comparacion al
DairyMod para estimar la digestibilidad de la materia seca (DMS, %) de rebrotes de
festuca alta bajo dos alturas de remanente: bajo (4 cm) y alto (10 cm). Adicionalmente
se incluyen los estadisticos de la performance del modelo MDP para estimar el
contenido de fibra detergente neutro (FDN, %) y la digestibilidad de la FDN (DFDN,
%).

MDP DairyMod
Estadisticos
FDN DFDN DMS DMS

Promedio Observado 62,3 371 48,8 48,8
Promedio estimado 58,1 33,9 495 594
Desvio medio 42 3,2 -0,7 -10,6
Cuadrado Medio de Error (CME) 42 4.8 2,1 11,3
%E 6,8 13 4,2 23

R? 0,98 0,92 0,94 0,73
Coeficiente de correlacion de Pearson (r) 0,99 0,96 0,97 0,85
Eficiencia del Modelo (EM) -2,10 0,46 0,86 -3,24
Tasa de varianza (v) 1,17 0,70 0,82 2.97
Coeficiente de correlacion del desvio (Cy) 0,99 0,93 0,89 0,6

Coeficiente de correlacion-concordancia (CCC) 0,98 0,90 0,86 0,52

Numero de observaciones 18 18 18 18

Valores estimados y observados iguales, corresponden a CME = 0; R” = 1; MPE = 0; EM = 1 (EM > 1: mas variacién en
observados que estimados); v = 1 (v > 1: mas variacién en observados que estimados); Cq = 1 (bajos valores indican
desvios de la linea 1:1); CCC = 1 (bajos valores indican desvios de la linea 1:1).
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Figura 11. Valores de calidad nutritiva de hojas observados y estimados a) y desvios
(estimado-observado) b) para el estado de 2, 3 y 4 hojas acumuladas por macollo (H2,
H3, H4, respectivamente). Los simbolos denotan los valores de contenido de fibra
detergente neutro (FDN, e o) y la digestibilidad de la FDN (DFDN, A A) y de la
materia seca (DMS, m o) para los rebrotes de festuca alta estimados por el modelo
MDP bajo dos alturas de remanentes: Bajo (4 cm, negro) y Alto (10 cm, blanco).
Adicionalmente se agregaron los datos de DMS estimados por el modelo DairyMod
(rojo). Barras indican desvio estandar de la media. Funcién ajustada para el modelo
MDP en a): y=0,92x+6, R?=93, p<0,05. El rango de precisién aceptable (lineas
punteadas) es el * desvio estandar de la media observada (+ 4,3 puntos
porcentuales). En a) linea punteada indica ajuste 1:1.

5.2.2. Estados Unidos (USA)

Para USA, los datos estimados con el modelo MDP se evaluaron mediante
comparaciones con datos de morfologia y calidad nutritiva de macollos observados en
el Exp.3 para dos tipos de pasturas creciendo a partir de tres alturas de remanente, y
con las estimaciones de DFDN del modelo lineal simple de DFDN-biomasa acumulada
propuesto por Nave et al. (2013).

5.2.2.1. Comparaciones con datos observados

La reduccion de la altura del remanente en el Exp.3 acortd el largo final de las
hojas producidas durante los rebrotes de primavera y verano, mejorando (p<0,05) la
DFDN y la DMS de ambas pasturas. En general, el modelo MDP estimé
adecuadamente la longitud de las hojas (CME = 6,2 cm), el estado de hoja (CME = 0,7
hojas/macollo), la FDN (CME = 3,4%), DFDN (CME = 7,8%) y DMS (CME = 4,8%) de
ambas pasturas (Tabla 8).
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La longitud de hoja fue estimada con mayor precision (%E = 23%, R? = 92%) que
el estado de hoja (%E = 39%, R? = 70%) en ambas especies (Figura 12a y b). Aunque
el estado de hoja fue estimado adecuadamente para festuca alta (CME = 0,5 hojas,
%E =29%, R? = 60%), fue menos preciso para raigras perenne (CME = 0,9 hojas, %E
= 46%, R? = 33%). Hubo una buena coincidencia entre la dinamica de DMS observada
y estimada (Figura 12c) a través de sus dos componentes: FDN y DFDN (Tabla 8). De
esas tres variables de calidad nutritiva, los ajustes entre observados y estimados
mostraron mayor precision predictiva para DFDN y DMS que para FDN
(DFDN=0,89x+12, R?>=85, p<0,05; DMS=0,94x+7 R?=86, p<0,05; FDN=1,14x-9 R*=59,
p<0,05) y valores mas cercanos a los parametros de intercepto cero (todos p>0,05) y
pendiente uno (todos p>0,05). La apreciacién visual de la Figura 12c indica que en
general la dinamica de DMS del conjunto de hojas acumuladas que fueron simuladas
por el modelo MDP coincidieron con los datos observados para festuca alta y raigras
perenne en los rebrotes de primavera y verano, con diferencias menores a 5 puntos

porcentuales.



Tabla 8. Resumen estadistico de la performance del modelo MDP para estimar la

52

longitud foliar (cm), el estado de hoja (hojas/macollo), el contenido de fibra detergente
neutro (FDN, %) y la digestibilidad de la FDN (DFDN, %) y de la materia seca (DMS,
%) de pasturas de festuca alta y raigras perenne bajo diferentes tratamientos de altura

de remanente (3, 6 y 12 cm) durante rebrotes de primavera y verano del Exp. 3.

Cuadrado medio de error en términos absolutos (CME), relativo a la media observada

(%E) y coeficiente de correlacién de Pearson (r).

Promedio
Observado Estimado Desvio CME %E R? r n
Largo foliar (cm)

Todo 27,3 27,4 -0,1 6,2 023 085 0,92 22
Festuca 30,4 31,2 -0,8 76 025 082 091 13
Raigras 22,9 22,0 0,9 31 013 086 093 9

Estado hoja (hojas/macollo)

Todo 1,8 21 -0,2 0,7 039 049 0,70 36
Festuca 1,7 1,7 0,0 05 029 060 0,78 21
Raigras 2,0 2,5 -0,5 09 046 0,33 058 15

FDN (%)

Todo 51,5 53,0 -1,4 34 0,07 059 0,77 36
Festuca 53,5 54,9 -1,4 38 0,12 066 0,81 21
Raigras 48,8 50,2 -1,4 28 0,06 0,31 055 15

DFDN (%)

Todo 64,8 59,3 55 78 012 0,85 0,92 36
Festuca 56,8 50,3 6,5 88 0,6 0,77 0,88 21
Raigras 75,9 71,8 4.1 6,0 0,08 058 0,76 15

DMS (%)

Todo 69,4 66,1 3,3 48 0,07 086 093 36
Festuca 64,5 60,6 3,9 54 0,09 082 091 21
Raigras 76,2 73,8 24 36 005 05 0,75 15
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Figura 12. Valores de estado de hoja (a), longitud de la lamina foliar (b) y digestibilidad de la materia seca (DMS, c) observados y
estimados por el modelo MDP para pasturas de festuca alta (negro) y raigras perenne (blanco) durante los rebrotes de primavera y verano del
Exp.3. Los simbolos denotan los tres tratamientos de altura de remanente (bajo, e o; medio, m 0; alto, A A). Barras indican desvio estandar de
la media. En a) linea punteada indica ajuste 1:1.
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5.2.2.2. Comparaciones con datos estimados por el modelo DFDN-

biomasa

En comparacion con el modelo lineal simple de DFDN-biomasa propuesto por
Nave et al. (2013), el modelo MDP estim6 de manera muy precisa las diferencias en
DFDN de las pasturas debidas a los tratamientos de altura de remanente observados
en ambas estaciones del Exp.3. Esto se vio claramente reflejado en los valores de los
estadisticos vy C,del modelo MDP cercanos a uno (Tabla 9), y en la Figura 13a, con
los ajustes entre observados y estimados para DFDN (DFDN=0,99x+7, R*=77, p<0,05)
con valores para los parametros de intercepto de 6,8 (p>0,05) y pendiente cercano a
uno (0,99, p>0,05). Esto no ocurrié de la misma forma para el caso del modelo DFDN-
biomasa (DFDN=1,41x-26, R?=40, p<0,05) donde los indicadores de precisiéon
predictiva (Tabla 9) fueron marcadamente mas pobres que los del modelo MDP (2,2
vs. 1,1y 0,72 vs. 0,99 para los promedios de vy Cy, respectivamente).

Es importante resaltar aqui que la gran diferencia que mostraron ambos modelos
en los valores del R? del ajuste entre observados y estimados (77% vs 40%) indica que
el modelo MDP mostré una gran habilidad para captar las variaciones debidas a los
efectos de los tratamientos de altura de remanente que no eran explicadas por la
biomasa acumulada. Este hecho también se aprecia visualmente en la Figura 143,
donde adicionalmente se puede observar que el modelo MDP tendié a subestimar la
DFDN con respecto a los datos observados. Esa subestimacién fue sistematica
alrededor de 6 puntos porcentuales de DFDN (Figura 13a) produciendo que solo el
29% de las estimaciones de DFDN de festuca alta se ubicaran dentro del rango de
precision aceptable (Figura13b). Para el modelo lineal DFDN-biomasa, por su parte, el
38% de las estimaciones cayd dentro de ese rango, sin mostrar un claro patron de
comportamiento de los desvios en funcion de la biomasa (Figura 13b). No obstante la
Figura 14b muestra que el modelo DFDN-biomasa tendié a perder precision de
estimacion (sobreestimar) con el avance del rebrote (tres simbolos por debajo de la
linea 1:1). El valor del CCC para el modelo MDP fue ~ 2 veces superior al del modelo
lineal DFDN-biomasa (87 vs 45), lo que indica una marcada mayor precision y
exactitud (debido a un similar valor con el r. 0,88 y 0,63, respectivamente) para
predecir la DFDN entre los diferentes estados de hoja de las pasturas de festuca alta

con distinto tratamientos de altura de remanente.
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Tabla 9. Resumen estadistico de la performance del modelo MDP en comparacion al
modelo lineal con la biomasa Nave et al. (2013) para estimar la digestibilidad de la
FDN (DFDN, %) de rebrotes de festuca alta bajo tres alturas de remanente (bajo, 3

cm; medio, 6 cm; alto, 12 cm) durante rebrotes de primavera (n = 4) y verano (n = 3)

del Exp. 3.
Estadistico Modelo MDP ModelgignmeaaélaDFDN-
Bajo Medio Alto Bajo Medio Alto
Promedio Observado 60,7 55,7 54 4 60,7 55,5 54 .4
Promedio estimado 54,9 51,2 448 62,8 59,1 55,0
Desvio medio 5,7 43 9,5 -2,1 -3,6 -0,6
Cuadrado Medio de Error (CME) 7,0 8,7 10,4 8,5 12,0 9,4
%E 12 16 19 14 22 17
R? 0,89 0,75 0,86 0,64 0,58 0,13
Coeficiente de correlacion de Pearson (r) 0,94 0,87 0,93 0,80 0,76 0,36
Eficiencia del Modelo (EM) 0,62 0,64 -0,08 0,44 0,31 0,12
Tasa de varianza (v) 1,2 1,4 0,9 2,5 3,2 2,1
Coeficiente de correlacion del desvio (Cy) 0,98 0,92 1,0 0,62 0,53 0,59

Coeficiente de correlacion-concordancia (CCC) 0,92 0,80 0,92 0,49 0,41 0,22

Numero de observaciones 7 7 7 7 7 7

Valores estimados y observados iguales, corresponden a CME = 0; R* = 1; MPE = 0; EM = 1 (EM > 1: mas variacion en
observados que estimados); v = 1 (v > 1: mas variacién en observados que estimados); C4 = 1 (bajos valores indican
desvios de linea 1:1); CCC = 1 (bajos valores indican desvios de linea 1:1).
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Figura 13. Valores de digestibilidad de la fibra detergente neutra (DFDN) de hojas
observados y estimados (a) y desvios (estimado-observado) (b) de rebrotes de festuca
alta bajo tres alturas de remanentes: bajo (3 cm, circulo), medio (6 cm, cuadrado) y
alto (12 cm, triangulo). Los simbolos negros corresponden a los valores estimados por
el modelo MDP vy los rojos a los estimados en base al modelo lineal simple DFDN-
biomasa acumulada propuesto por Nave et al. (2013). Barras indican desvio estandar
de la media observada. El rango de precision aceptable (lineas punteadas) es + 5
puntos porcentuales (10% de la media observada).
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Figura 14. Valores de digestibilidad de la fibra de detergente neutro (DFDN) de hojas
observados (negro) y estimados por el modelo MDP (blanco) en relacion a la biomasa
acumulada (kg MS/ha) (a); y desvios (estimado-observado) en relaciéon al tiempo
térmico del rebrote expresado en GDC para el modelo MDP y el modelo lineal
biomasa-NDFD (rojo) (b). Circulos y cuadrados simbolizan datos de primavera y
verano, respectivamente. En a) linea punteada muestra el modelo lineal simple (DFDN
= -0,0052x + 74,599) propuesto por Nave et al. (2013) y en linea continua el ajuste de
los valores estimados por el modelo MDP y la biomasa (DFDN = -0,0060 + 68,36; R? =
34; p<0,05; n = 21).

5.3. Uso del modelo

Una vez evaluado satisfactoriamente, el modelo MDP fue usado i) individualmente
para evaluar distintas combinaciones de frecuencia e intensidad de defoliacion y ii) en

integracion con un modelo de crecimiento de plantas (SALUS&MDP) previamente
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calibrado en Insua; Utsumi et al. (2018b), para la ayuda de toma de decisiones en el

manejo del pastoreo rotativo.

5.3.1. Interaccidn entre frecuencia e intensidad de pastoreo

Tanto la DFDN (Figura 15) como la DMS de las laminas disminuyeron de similar
forma a medida que aumentaba el intervalo y la altura de la defoliacién. A su vez, las
diferencias en calidad nutritiva comparadas al mismo momento del rebrote (e.g. en
VMF, linea gris en la Figura 15) coincidieron con las diferencias en la estructura
morfoldgica de las plantas en respuesta a la altura del remanente (Figura 16). Un dato
adicional que se desprende de las salidas de simulacion representadas en la Figura 16
es que la altura de remanente influyé en la proporciéon en que cada hoja aporta al total
de la biomasa acumulada. El aporte con que contribuyé la hoja 1, 2 y 3 para dicha
cosecha en la VMF, fue de 19, 33, 48% para la altura de 3 cm de remanente, 26, 43,

31% para la altura de 5 cm de remanente y 39, 52, 9% para la altura a 10 cm de

remanente.
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Figura 15. Variaciones en la digestibilidad de la fibra de detergente neutro (DFDN)
estimadas para rebrotes de pasturas de festuca alta bajo diferentes alturas del
remanente e intervalos de defoliacion (estado de dos, tres y cuatro hojas acumuladas
por macollo y en vida media foliar, VMF = 630 GDC). Letras a, b y ¢ denotan la DFDN
de pasturas en VMF para alturas de remanente a 3 (49,3% DFDN), 5 (48,1% DFDN) y
10 cm (40,4% DFDN), respectivamente.
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Figura 16. Salidas graficas de simulacion de la estructura morfolégica de macollos de
pasturas justo antes del inicio de la senescencia (VMF, 630 GDC). Ejemplos de tres
simulaciones de pasturas creciendo bajo tres alturas de remanente de pasturas
diferentes (3, 5y 10 cm). Letras (a), (b) y (c) se corresponden con la Figura 15.

Los valores nutritivos mas altos de las pasturas se observaron con las alturas de
remanentes mas bajas (<4 cm) y defoliaciones entre dos y tres hojas (Figura 17). Por
el contrario, las simulaciones de manejos con remanentes de mayor altura (> 9 cm)
requirieron defoliaciones alrededor de las dos hojas para evitar la acumulaciéon de
tejido foliar senescente y la concomitante disminucién de calidad nutritiva. Para las
alturas de remanente comunmente usadas en pasturas bien manejadas (4-9 cm), el
modelo MDP predijo que el maximo intervalo de defoliacion establecido por el inicio de
la senescencia (VMF, linea gris en la Figura 15) oscild6 entre dos y tres hojas

acumuladas por macollo, permitiendo alcanzar valores nutritivos medios-altos.

Alta calidad
== «= Media calidad

® e o ¢ ¢ B3ja calidad
VMF

e L SRS

Estado de hoja (hojas macollo)

10 11 12 13 14 15
Altura de remanente (cm)

Figura 17. Combinaciones de alturas de remanente (cm) e intervalos de defoliacion
(hojas por macollo) requeridas para alcanzar valores de digestibilidad de la fibra de
detergente neutro (DFDN) de pasturas alto (50% DFDN, linea continua), media (45%
DFDN, linea cortada) y baja (35% DFDN, linea punteada). La linea gris indica el inicio
de la senescencia (VMF). Letras (a), (b) y (c) se corresponden con las Figuras 15y 16.
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5.3.2. Prediccién en pastoreo rotativo

La integracion del modelo MDP con un modelo de crecimiento, SALUS, fue
utilizada como herramienta de toma de decisiones para el manejo del pastoreo en
base a las condiciones de crecimiento y la cobertura de pasto monitoreado
semanalmente en 16 potreros de dos pasturas bajo el sistema rotativo del tambo de
USA. Para ello se utilizaron los datos del Exp.4, cuyos resultados fueron publicados
recientemente en Insua; Utsumi et al. (2018a).

Como ejemplo de las principales salidas del sistema de integracion de modelos
SALUS&MDP, se presentan las Figuras 18 y 19 correspondientes a una fecha elegida
al azar. Para esta fecha ejemplo, la integracion SALUS&MDP generdé como salidas la
Figura 18a que muestra en forma de grafico de barras la biomasa monitoreada a la
fecha para cada uno de los potreros ordenados descendentemente (i.e. feed wedges),
junto con el valor estimado de la DMS (linea continua). En esta salida gréafica se
observa que el manejo del pastoreo rotativo del tambo durante la fecha seleccionada
se ajustd eficazmente a las reglas de decisiones orientadas a mantener una entrada
de biomasa pre-pastoreo de 2700 y una salida de post.-pastoreo de 1300 kg MS/ha.
Este ajustado manejo del pastoreo permitié obtener una calidad nutritiva de pasturas
estimadas mayores al 65% de DMS; las cuales fueron levemente superiores para
raigras perenne que para festuca alta (Figura 18a). Ademas de la informacién para el
estado actual a la fecha, la integracion SALUS&MDP pronosticé los kg MS/ha y la
DMS del pasto que estarian disponible cuando los animales ingresaran en el préximo
pastoreo de cada potrero, segun la longitud de rotacion (i.e., dias de rebrote)
predefinida por el usuario (input), las condiciones de crecimiento (suelo y clima) y la
biomasa remanente post-pastoreo. Este prondstico se puede observar graficamente
en la Figura 18b junto con la estimacion de biomasa remanente (barras sombreadas)
dejada por los animales a la salida de cada potrero (post-pastoreo). La salidas de la
Figura 18b indican que, en coincidencia con lo mostrado en la Figura 18a, las
condiciones pronosticadas para los siguientes pre y post-pastoreo de cada potrero
(2625 y 1321 kg MS/ha, respectivamente) cumplirian en gran medida los objetivos
predefinidos (2700 y 1300 kg MS/ha, respectivamente). Adicionalmente al prondstico
de biomasa acumulada, la Figura 18b predijo que ese manejo permitiria obtener esas
biomasas de pre-pastoreo con alta DMS, con valores mayores a 60% DMS en festuca
alta y mayores a 75% DMS en raigras perenne. Vale mencionar que las salidas de la
Figura 18b muestran ademas que en los ultimos cuatro potreros se esperaria una

menor biomasa en el proximo pre-pastoreo (~2300 kg MS/ha).
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Alternativamente a los prondsticos para el manejo del pastoreo manteniendo un
largo de rotacion fijo (barras de la Figura 18b), en la Figura 18c la integracion
SALUS&MDP muestra los dias requeridos (linea continua) para alcanzar, segun la
biomasa dejada por los animales en el ultimo pastoreo, el objetivo de 2700 kg MS/ha
de pre-pastoreo predefinido por el usuario (input). En linea con las menores biomasas
pronosticadas en la Figura 18b para los ultimos cuatro potreros, la Figura 18c indica
que dichos potreros requeririan que se aumente el largo de rotacién (~3 dias mas de
descanso) para poder alcanzar los 2700 kg MS/ha predefinidos. Como informacion
complementaria al manejo del pastoreo por fecha o biomasa, las Figuras 18c y 19
muestran el estado de las pasturas en términos de numero de hojas (i.e. leaf stage)
estimado (grafico de barras) y recomendado (esquemas) para el préximo pastoreo de
cada potrero en rotacion, respectivamente. Ambas figuras muestran una mayor
velocidad para acumular hojas de las pasturas de raigras perenne en comparacién con
las de festuca alta (1,3 vs. 4,0).
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Figura 18. Principales salidas del sistema de modelos integrados para una fecha
ejemplo. (a) La biomasa actual (kg MS/ha) y la digestibilidad de la MS (DMS, %) de
cada potrero del tambo. (b) La biomasa post-pastoreo estimada (barras sombreadas) y
la biomasa pre-pastoreo pronosticada para la proxima fecha de pastoreo y su
digestibilidad (DMS, %) en el dia de pastoreo correspondiente de cada potrero en
rotacion. (c) El estado de hoja (hojas por macollo) y el numero de dias de la pasturas
pronosticado para alcanzar el objetivo pre-pastoreo (2700 kg MS/ha). La linea
punteada indica dias de descanso ideales en relacion con la longitud de rotacion.
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Figura 19. Representacion esquematica de la morfologia y estado de hoja de los
macollos estimados para festuca alta y raigras perenne. Las figuras corresponden al
estado de hoja promedio de 1,3 y 4,0 hojas/macollo recomendados por el sistema de
modelos integrados para alcanzar la biomasa de pre-pastoreo (2700 kg de MS/ha)
correspondientes a la Figura 18b. La rotacién de longitud recomendada fue de 7,9 dias
y la DMS de 70,6% (correspondiente a 18b).

La DFDN estimada por SALUS&MDP mostré una asociacion moderada (R*=55%)
con la biomasa acumulada de los rebrotes de ambas pasturas (cuadrados en Figura
20). Es importante resaltar que los valores estimados de DFDN para ambas pasturas
del Exp.4 mostraron una asociacién negativa (p<0,05) con la biomasa acumulada (R?
= 39 % para raigras perenne y R? = 69 % para festuca alta). Para el caso particular de
festuca alta (cuadrados negros en la Figura 20), esa asociacion resulté similar a la del
modelo lineal DFDN-biomasa propuesto por Nave et al. (2013). La Figura 20 muestra
que los ajustes de esa relacién lineal simple tuvieron valores de intercepto mayores
para raigras perenne que para festuca alta. Sin embargo, es importante marcar aqui
que el ajuste de datos para festuca alta del Exp.4 mostré un valor estimado de
pendiente (-5,4 %DFDN/tn MS) similar al modelo lineal DFDN-biomasa (-5,2
%DFDN/tn MS) propuesto por Nave et al. (2013) y a los de los ajustes para los datos
observados (-7,4 %DFDN/th MS) y estimados (-6,0 %DFDN/tn MS) del Exp.3

previamente presentados en la Figura 14.
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Figura 20. Valores de digestibilidad de la fibra de detergente neutro (DFDN) de hojas
estimados por el sistema de modelos integrados (SALUS&MDP) en relacion a la
biomasa acumulada (kg MS/ha) de pasturas de raigras perenne (o) y festuca alta (m)
para cuatro fechas de 16 potreros bajo sistema de pastoreo rotativo. En linea
punteada se muestra el modelo lineal simple (DFDN = -0,0052x + 74,599) propuesto
por Nave et al. (2013) y con lineas continua el ajuste de los valores estimados y la
biomasa acumulada de raigras perenne (NDFD = -0,0036 + 87,78; R? = 39; p<0,05; n
= 30) y festuca alta (DFDN = -0,0054 + 73,41; R? = 69; p<0,05; n = 29). Adicionalmente
se agregaron datos de festuca alta observados (e) y estimados (o) para el Exp.3
presentados en la Figura 14 con su correspondiente ajuste en linea discontinua larga
(observados: DFDN = -0,0074 + 78,92; R? = 40; p<0,05; n = 21); y en linea discontinua
corta (estimados: DFDN = -0,0060 + 68,36; R? = 34; p<0,05; n =21).



65

6. DISCUSION

La modelacion de un mecanismo o proceso es una simplificacién de la realidad
expresada en términos matematicos. Por eso, un modelo de simulaciéon puede ser
considerado como una hipoétesis operativa de lo que sabemos de un proceso, cuyo
grado de simplificacion dependera de los objetivos de su construccion (Ahuja et al.,
2002; Haefner, 1997). El objetivo principal del trabajo fue modelar de manera
mecanicista la dinamica de la calidad nutritiva de las pasturas durante el rebrote
vegetativo, incluyendo de forma detallada el efecto del manejo de la defoliacién sobre
la morfogénesis y la digestibilidad de las hojas (Agnusdei et al., 2012; Chapman et al.,
2014; Insua et al., 2017; Insua et al., en prensa). Por lo tanto, la principal hipétesis de
este trabajo es que es posible simular la calidad nutritiva de rebrotes de pasturas bajo
defoliacion en base a la morfogénesis foliar de las plantas (Figura 6). Este documento
presenta los principales componentes y la légica de funcionamiento del modelo MDP
(Morfologia y Digestibilidad de Pasturas), mostrando las evaluaciones satisfactorias a
distintos niveles de estudio (hoja, macollo, maceta, parcela, potrero) y la viabilidad de
su integracion con otros modelos de crecimiento de plantas como herramienta de
ayuda para la toma de decisiones. Asi mismo se plantean futuros trabajos orientados a
la mejora del modelo para poder extender su uso a diferentes condiciones de

crecimiento no evaluadas aqui.

6.1. Enfoque del modelo

6.1.1. Dinamica de la calidad nutritiva

La mayoria de los MBC que representan la dinamica de la calidad nutritiva de
pasturas estiman la digestibilidad de la biomasa aérea directamente ponderando la
contribucién que hacen los compartimientos de hojas verdes (Nave et al., 2013), hojas
senescentes (McCall y Bishop-Hurley, 2003) y tallos (Herrmann y Schachtel, 2001).
Otros MBC describen la digestibilidad de las hojas individuales de acuerdo al momento
en que aparecen (Groot; Neuteboom, 1997; Duru; Ducrocq, 2002). Nuestro modelo
incorpora la interaccién que existe entre el recambio foliar (i.e. TEF, I1AH, VMF) y los
efectos de la edad y el largo de cada hoja que aparece durante el rebrote, sobre la
dinamica del contenido de fibra (FDN) y su digestibilidad (DFDN) en los tejidos (Figura
6). Por los objetivos del trabajo y la naturaleza del modelo, las simulaciones del MDP
estan orientadas a predecir las variables respuestas de pasturas vegetativas donde

solo hojas se producen. Para poder extender las predicciones de la calidad nutritiva de
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toda la biomasa aérea producida durante el desarrollo de la pasturas, incluyendo el
estado reproductivo, se requeriran futuras adaptaciones del modelo tendientes a
incorporar la dindamica de la calidad nutritiva de otros componentes como vainas, tallos

e inflorescencias.

Los resultados de evaluacion, demuestran que el modelo fue capaz de estimar las
variaciones de DMS de las pasturas, a partir de la modelacién mecanicista de sus dos
componentes: la FDN y la DFDN (Tabla 7 y 8, Figura 10, 11 y 12). El modelo describio
adecuadamente los mecanismos bioldgicos en funcion del recambio foliar y el tamario
de las hojas que se acumularon en cada rebrote (Tabla 5, Figura 9, 12a y 12b). Asi,
los comportamientos de la dinamica simulada para los dos componentes de la
digestibilidad coincidieron con el actual conocimiento sobre i) la relativa estabilidad del
contenido de FDN de las consecutivas hojas vivas, y consecuentemente ii) el rol
principal que cumple la DFDN en la dindmica de la calidad de pasturas durante un
rebrote vegetativo (MacAdam et al., 1996; Agnusdei et al., 2012; Di Marco et al., 2013;
Insua et al., 2017). En particular, durante las simulaciones se predijo mas del 85 % de
las variaciones de DFDN de las hojas (Tabla 7 y 8 y Figura 10b), variable identificada
como principal responsable de los cambios de calidad durante la VMF de pasturas con
diferente estructura vegetativa (Insua et al., en prensa).

La capacidad del modelo para predecir la DFDN de las pasturas en relacién con
los cambios en el envejecimiento y la longitud de las hojas que ocurren en respuesta al
manejo de la defoliacion (Figura 10b) es sin duda la caracteristica mas importante y
original del modelo MDP. Mientras que muchos modelos de crecimiento biofisico
ignoran la DFDN (e.g. APSIM, McCown et al., 1996, McCall y Bishop-Hurley, 2003),
otros incluyen este indicador de calidad nutritiva como un parametro constante (e.g.
DairyMod, Johnson et al., 2008). Vale remarcar ademas, que la DFDN es un poderoso
predictor del consumo y la produccién animal (Oba y Allen, 1999, Mertens, 2009). Por
ejemplo, con un adecuado manejo de la altura de remanente (Figura 10b y Figura
15a), se puede lograr un incremento de 10 puntos porcentuales de DFDN (Insua et al.,
2018), magnitud que puede representar para una vaca lechera un aumento de 2,5
kg/dia de leche (Oba y Allen, 1999). Este importante aumento seria equivalente a
ahorrar ~1 kg de MS/dia de grano de maiz por vaca (SCA, 1990) o un rendimiento
extra de leche de 750 kg/vaca/afio (suponiendo una lactancia de 300 dias). Cabe
destacar que este argumento asume que la calidad total de la biomasa de lamina
acumulada de la pastura es la consumida por el animal, cuando en realidad puede

haber una diferencia entre lo ofrecido y lo consumido segun la intensidad de pastoreo.
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Con respecto a la estimacion del contenido de FDN, aunque el modelo MDP
temperatura-dependiente mostré una alta precision para predecir su dinamica en el
tiempo (Figura 10a y Tabla 7), esta variable de calidad nutritiva esta fuertemente
ligada a las variaciones en el contenido celular de los tejidos que ocurren en respuesta
a las condiciones para el crecimiento de las plantas, como la radiacion solar incidente
y la disponibilidad de agua y nutrientes (Van Soest, 1994). Por este motivo, seria
importante tener en cuenta futuras evaluaciones del modelo MDP bajo condiciones de
crecimiento diferentes a la de los experimentos llevados a cabo en este trabajo. Bajo
condiciones mas criticas para el crecimiento de plantas, es posible que se requiera un
ajuste en el parametro FDN, para poder obtener una estimacion mas exacta del
contenido de FDN, y por ende de la DMS. A pesar de estas posibles limitaciones, las
leves subestimaciones de 5 puntos porcentuales de FDN observadas para ARG
(Figura 10a) produjeron leves sobreestimaciones en la DMS, sin afectar la capacidad
predictiva de su dinamica durante el rebrote (Figura 10c). Aunque este enfoque del
modelo se desarrolld bajo condiciones no limitantes de agua, N y fésforo, se disefid
para permitir en futuros trabajos su integracién con algunos de los modelos de
crecimiento de pasturas disponibles que toman en cuenta las interacciones mas
complejas suelo-planta-clima y que permitirian extender su uso a condiciones

naturales de agua y suelo.

La estimacion de la calidad nutritiva de las pasturas es afectada por las relaciones
y parametros usados para simular la morfologia de cada hoja. El analisis de
sensibilidad de los parametros ajustados para el MDP (Tabla 6) indica que en general
la estimacion de DMS de las pasturas mostré una baja sensibilidad ante cambios del
30% en los valores de los parametros. Estos resultados de sensibilidad sugieren una
alta robustez del modelo ante la incertidumbre (o el error de estimacion) de los valores
reales de algunos parametros durante la etapa de parametrizacion. A pesar de ello los
cambios en el orden del 10-20% de DMS debido a cambios en FDN, y DFDNg indican
que se debe prestar una especial atencion en el ajuste de estos dos parametros en
futuros trabajos orientados a evaluar el modelo en otras especies o condiciones

limitantes para el crecimiento.

6.1.2. Efecto del genotipo
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Al igual que ocurre para la mayoria de modelos, la capacidad para extender el uso
de un modelo a especies distintas a la evaluada inicialmente va a depender de la
disponibilidad que exista en la literatura de los valores de los parametros que se
requieren para iniciar las simulaciones, o del acceso a los datos para estimar dichos
parametros. Un aspecto positivo del modelo MDP es el nuimero reducido de
parametros de calidad nutritiva que requiere para iniciar la simulaciones (siete en
Tabla 4). En base a trabajos previos (Insua et al., 2018; Chapman, 2016), es de
esperar que dichos valores de entrada no sean muy diferentes entre especies. Este
supuesto, que subyace del enfoque morfogenético del modelo MDP, considera que las
diferencias de calidad nutritiva entre distintas especies, condiciones de crecimiento y
manejo de defoliacién se deben principalmente a la dinamica de la morfogénesis foliar
(Duru y Ducrocq, 2002; Chapman et al.,, 2014; Insua et al., en prensa). Esta
particularidad del modelo MDP posibilita la parametrizacion para diferentes especies
en base al conocimiento del rango confiable reportados en la literatura que adoptan los
valores morfogenéticos para cada genotipo (e.g. Lemaire y Agnusdei, 2000). En este
sentido, se puede especular una alta portabilidad del modelo MDP para otras
especies, hecho que se evidencia en la buena performance que mostré el modelo para
representar las pasturas de raigras perenne de USA (Tabla 8 y Figura 12) a partir de
un simple reajuste de 5 parametros en funcion de la informacion disponible en
literatura (Tabla 4).

Los parametros ajustados para describir raigras (Tabla 4) permitieron al modelo
MDP simular efectivamente la mayor velocidad de recambio foliar y digestibilidad de
las hojas (Tabla 8 y Figura 12) que se conoce ampliamente para dicha especie en
comparacion a festuca alta (Lemaire y Chapman 1996). Los 5-10 puntos porcentuales
de diferencia en digestibilidad simulados a favor de raigras coinciden con los
promedios reportados en experimentos comparativos con cultivares de festuca alta
(Milne, 1997). Mas alla de la habilidad del modelo para representar festuca y raigras
perenne observada en este trabajo, es probable que las mismas implicancias
morfogenéticas sobre el valor nutritivo del forraje puedan aplicarse a otras especies de
gramineas templadas y tropicales, pero la prueba de esta hipotesis requiere futuras

investigaciones minuciosamente controladas.

6.1.3. Efecto del manejo de la defoliacion

En linea con varios experimentos de pastoreo (e.g. Michell y Fulkerson, 1987;
Reyes et al., 2000; Lee et al., 2007; Chapman et al., 2012), tanto los resultados
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observados como los modelados en este trabajo evidenciaron que la utilizacion de
rebrotes de pasturas provenientes de un manejo mas ajustado del remanente
promueve una estructura de canopeo con mayor cantidad de hojas (Figura 9a) que
son mas jovenes, mas cortas (Figura 9b) y, en consecuencia, mas digestibles (Figura
10c) que en el caso de las pasturas manejadas de manera mas laxas. Considerando
que son muy pocos los estudios que explican a nivel de hoja estas diferencias en
calidad nutritiva (Wilson, 1976a, Duru y Ducrocq, 2002), es importante resaltar que la
capacidad del modelo MDP para representar los cambios en el contenido de fibra y
digestibilidad de las pasturas por efecto de la altura del remanente (Tabla 7 y 8, Figura
10, 11 y 12) es unica entre los modelo existentes. Futuros trabajos deberian estar
orientados a contemplar estos argumentos basados en la morfologia y estructura de
las plantas en conjunto con la evaluacion de su impacto en el consumo y respuesta

animal.

Para entender como el manejo de la defoliacion afectd la calidad de las pasturas,
primero se debe explicar los cambios morfolégicos que sucedieron durante los
rebrotes. Al igual que lo observado por Avila et al. (2012) en grama Rhodes (Chloris
gayana) y Di Marco et al. (2013) en agropiro (Thinopyrum ponticum), la reduccion de la
altura de remanente generd una estructura de pastura con vainas de menor tamafo
qgue ocasiond una mayor velocidad de aparicién de hojas (< IAH, Tabla 5). EI modelo
predijo exitosamente este cambio morfogenético con la altura de remanente, que no
solo condujo a que se acumulara un mayor numero de hojas mas cortas (Figura 9a,
9b), sino que también significé un cambio en la edad y la contribucion de tejido con
que cada hoja (H1, H2, H3) aportd al total de biomasa acumulada. Esto se puede
apreciar en las Figuras 16 y 17 donde las salidas del modelo muestran que para un
mismo tiempo del rebrote la cantidad de hojas acumuladas y la contribucién de cada
una de ellas a la biomasa total seria diferente segun la altura de remanente utilizada.
Salvo algunas evidencias reportadas por Chapman et al. (2013) en raigras perenne, no
se registran antecedentes en la literatura en cuanto a este ultimo aspecto
morfogenético. En este trabajo, tanto el modelo como lo observado experimentalmente
a campo permiten estimar cuantitativamente el efecto secundario que genera el
remanente sobre la contribucion (Chapman et al., 2013) y edad del pool de hojas
acumuladas durante el rebrote. Este hecho no solo afecta la calidad de las hojas sino
también el momento del rebrote (dias o grados dias) en el cual se alcanzan los

sucesivos estados de hojas, aspecto sumamente importante en el manejo del pastoreo
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basado en el monitoreo de la acumulacion de hojas por macollo (leaf stage, Fulkerson
y Donaghy, 2001).

6.2. Diferencias con otros modelos

No es objetivo aqui identificar cuando y dénde fallan los modelos existentes para
predecir la calidad nutritiva de las pasturas. Mas bien, el interés de esta seccion se
centra en vislumbrar cuanto de las variaciones en calidad nutritiva de las pasturas que
generalmente se asocian al tiempo de rebrote o a la acumulacion de biomasa, son
explicadas en realidad por el efecto de la edad y largo de las hojas que lo componen.
Esto tiene un valor muy importante no sélo como aporte a la modelacién sino también
desde el punto de vista del manejo de la defoliacién ya que los resultados de los Exp.2
y Exp.3 (Figura 12b) indican que hay una porcion de la caida de calidad por efecto del
largo y la edad foliar que puede ser disminuida en cierta medida con el manejo de la

altura del remanente y/o el intervalo de la defoliacién.

La DMS simulada por el DairyMod no pudo estimar las diferencias observadas
entre los dos tratamientos de remanente (Figura 11). Asi, los pobres valores de
exactitud y precision del DairyMod (Tabla 7) se debieron a que éste describid una
dinamica de la DMS similar y relativamente constante durante los rebrotes de ambos
tratamientos de remanente (entre 57 y 65 % de DMS); mientras que los datos de DMS
observados a campo, y los estimados por el modelo MDP, evidenciaron una clara
caida de la digestibilidad con el avance del rebrote y con el aumento de la altura de
remanente (Figura 10). Como se desprende implicitamente de las hipétesis del trabajo,
no fue sorpresiva la pobre capacidad que mostré el DairyMod para simular las
variaciones en calidad nutritiva por efecto de la altura de remanente observadas en el
Exp.2 (Figura 11). Esto se explica debido a que los mecanismos que subyacen en la
mejora de la digestibilidad de la fibra por cambios morfolégicos con la altura de
remanente (Duru 2002; Di Marco et al., 2013; Avila et al., 2012; Insua et al., en prensa)
no estan contemplados por la légica del modelo DairyMod que considera una DFDN
constante e independiente de la morfogénesis foliar (Johnson, 2013). Por el contrario,
el modelo MDP contempla el efecto de estos mecanismos morfogenéticos sobre la
DFDN, lo cual permitié una alta precisién para estimar la calidad nutritiva de pasturas
bajo diferente altura de remanente en dos sitios geograficos distintos (Tabla 7 y 8).
Estos analisis comparativos de modelos sugieren que, debido a la inclusion de la
l6gica morfogenética en relacion al manejo de la defoliacion, el modelo MDP abarcaria

un rango de situaciones de manejo mas amplio, extendiendo la capacidad predictiva
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para manejos que vayan desde los mas intensivos hasta los mas laxos (i.e. rotaciones

largas y remanentes altos).

Similar a lo que se esperd con DairyMod, el modelo lineal simple de Nave et al.
(2013) que asocia directamente la biomasa acumulada con la DFDN, tampoco mostro
capacidad para captar las diferencias de calidad generadas experimentalmente por
efecto del remanente (Tabla 9). Aunque algunos indicadores calculados para el
modelo biomasa-DFDN sefialan una aceptable exactitud de prediccién promedio (bajo
desvio promedio y CME), la precision que mostré para discriminar las diferencias de
DFDN debidas a los tratamientos de altura de remanente del Exp.3 fue pobre
(R*=40%, Figura 13 y Tabla 9). Los resultados observados experimentalmente y los
estimados por el modelo MDP indican claramente que la calidad de las pasturas de
festuca, como fuera sugerido previamente por Scheneiter et al. (2015), no siempre se
relaciona a la biomasa (Figura 14a). En este trabajo se muestra que estas diferencias

se deben en gran parte al efecto de la edad y largo de las hojas que la componen.

A diferencia del modelo MDP, el modelo lineal biomasa-DFDN perdié precision en
situaciones de mas de 2500 kg MS/ha (Figura 13 y 14). Esto se explicd por dos
cuestiones principales. La primera consiste en que la relacion directa entre la DFDN y
la biomasa Nave et al. ( 2013), esta principalmente asociada al envejecimiento y
senescencia de los tejidos que ocurre con el avance del rebrote y la concomitante
acumulacion de biomasa. Esto implica que la capacidad predictiva de un modelo
empirico biomasa-calidad para diferentes sitios y condiciones de crecimiento va a
depender en gran medida de la estabilidad que presente la relacién tiempo de rebrote
(i.e. edad de tejidos) y biomasa acumulada. Como la tasa de crecimiento de las
pasturas relaciona ambas variables (biomasa/tiempo), es légico pensar que el rango
confiable para utilizar una unica relaciéon biomasa-DFDN solo se limitaria a situaciones
con condiciones de crecimiento similares (e.g. humedad, nutricion del suelo). Dicho en
otras palabras, y en linea con lo que claramente mencionan Nave et al. (2013) en sus
conclusiones, es posible que un modelo lineal simple biomasa-DFDN requiera
calibraciones para diferentes condiciones de crecimiento. Para ejemplificar y apoyar
este argumento se puede comparar lo sucedido en la primavera y el verano del Exp.3.
Como en el verano la tasa de crecimiento fue menor que en primavera (i.e. mayor
tiempo térmico de rebrote para igual biomasa), esto significd que la edad del tejido
foliar a una misma biomasa acumulada fuera mayor en el verano. Estas diferencias en
el crecimiento produjeron las variaciones en DFDN por efecto de edad foliar que

escapan a la relacion directa del modelo biomasa-DFDN (diferencias entre linea y



72

datos observados en Figura 14a). El modelo MDP, incluye explicitamente el efecto de
la edad foliar dentro de su algoritmo (Figura 6), hecho que permitié6 mayor precisién en
las estimaciones, claramente reflejado en la consistencia de los desvios entre
observados y estimados a lo largo del todo el rango de biomasas evaluado en el Exp.3
(Figura 13 y 14a). Vale recordar lo discutido en la seccion anterior, que las diferencias
entre observados y estimados por el modelo MDP resultaron principalmente por un
problema de exactitud debido a una sistematica subestimacion, mas que una falta de

precision para captar las diferencias entre tratamientos.

La otra cuestiéon que no contempla un modelo simple de biomasa-calidad, es el
efecto sobre la DFDN que generan las diferencias en el largo de las hojas en funcién
del manejo de la altura de remanente (Duru 2002; Di Marco et al., 2013; Agnusdei et
al., 2012; Insua et al., en prensa). Légicamente, el modelo biomasa-DFDN solo puede
captar diferencias de calidad por efecto del remanente en aquellas situaciones en las
que la acumulacion de biomasa se asocie a la altura del remanente. Sin embargo,
debido a que la altura del remanente no afecta la acumulacion de biomasa cuando los
rebrotes de pasturas bien manejadas se inician con suficiente area foliar (Chapman
2013, Insua 2018), es de esperar que un modelo calidad-biomasa pierda capacidad de
prediccion para diferenciar pasturas densas, cortas y foliosas que presenten similar
biomasa que aquellas provenientes de pastoreos inconsistentes (alta variacion entre
post-pastoreos) con diferente estructura de plantas (vaina, nimero y largo de hoja).
Como evidencia de esto ultimo, en el Exp.3 el modelo biomasa-DFDN predijo mejor,
empiricamente, las diferencias entre tratamientos de remanente en primavera que en
verano ya que en el primer caso hubo una asociacion entre biomasa acumulada y
altura del remanente debido a un efecto del tratamiento, mientras que en el segundo
no (Insua; Utsumi et al., 2018b). De esta forma, los resultados obtenidos sugieren que
es de esperar que un modelo biomasa-calidad pierda capacidad predictiva en estados
avanzados del rebrote (o pastoreos laxos) donde las diferencias en biomasa
acumuladas entre tratamientos de remanente tienden a desaparecer (Parsons 1988;
Chapman 2016). Esto no ocurri6 con nuestro modelo, que al incluir los efectos
principales de edad y largo foliar sobre la DFDN, permite predicciones en un amplio
rango de situaciones de manejo que pueden resultar en rebrotes de pasturas con

similar biomasa acumulada pero distintas digestibilidades; o viceversa (Figura 20).

En el mismo sentido, el modelo lineal DFDN-biomasa propuesto por Nave et al.,
(2013) reporta un error de prediccion aceptable de +5 puntos porcentuales de DFDN.

El presente trabajo indica que esa variacién de 10 puntos porcentuales de DFDN, que
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puede ocurrir entre pasturas con igual biomasa acumulada, con seguridad va a estar
explicada por una diferencia en el largo y edad de las hojas que se acumularon
durante el rebrote (Insua et al., en prensa). Otro resultado importante que surge de
este trabajo, es que gran parte de esas diferencias en calidad nutritiva pueden ser
controladas con el manejo de la defoliacion a favor de una mejora en la digestibilidad.
Vale remarcar que segun la ecuacion del modelo DFDN-biomasa, los 10 puntos de
DFDN equivaldrian a una diferencia de ~2000 kg MS/ha acumulada, valor que puede
ser superior a los rangos (diferencias entre post y pre- pastoreos) comunmente
utilizados en los sistemas de pastoreos rotativos intensivos con alta eficiencia de

utilizacién de las pasturas (e.g. tambo de USA en el Exp.4).

6.3. Uso del modelo

El efecto de la altura de remanente sobre el rebrote de la pastura y su calidad
nutritiva ha sido muy controvertido en la literatura (Lee et al., 2007; Chapman, 2016).
Las razones de algunas inconsistencias en los resultados reportados por diferentes
estudios de evaluaciéon de tratamientos con alturas de remanentes se han atribuido
principalmente a los efectos confundidos asociados al contenido del tallo y material
muerto en la biomasa remanente (e.g. Mayne et al., 1987; Michell y Fulkerson, 1987;
Ganche et al., 2015), el area foliar inicial (Parsons et al., 1988) o la interaccion con el
intervalo de defoliacion (Chapman, 2016). La metodologia utilizada con el modelo de
este trabajo permiti6 evitar efectos confundidos para aislar y analizar mas
precisamente la interaccion que existe entre la altura del remanente y el intervalo de

defoliacion a lo largo de un amplio rango de combinaciones (Figuras 15-17).

El novedoso enfoque utilizado por el modelo puede ayudar a los productores y
asesores a identificar el intervalo de defoliacion mas adecuado para cubrir los
requerimientos nutricionales de una categoria particular del rodeo en funciéon de una
altura de remanente predefinida (Figuras 15). Asi, esta informacién podria ayudar a
cuantificar el compromiso que existe entre los efectos beneficiosos de realizar un
pastoreo mas frecuente sobre la calidad nutritiva del forraje, frente a la reduccion
inevitable en la acumulacion de la biomasa que se produce por cosechar antes. Por
ejemplo, el modelo MDP estima que con un manejo del remanente a 5 cm de altura en
primavera temprana, la anticipacion de la defoliacién de tres a dos hojas por macollo
(es decir, 308 GDD antes) permitiria aumentos en 11 puntos porcentuales de DFDN
(Figura 15) y 8 puntos porcentuales de DMS (de 54% a 62%); pero esto a un costo de

acumular un 44% menos de biomasa por cosechar una hoja antes (basado en el
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aporte que deja de hacer la hoja 3 al total de biomasa, Chapman et al., 2013). Estas
salidas del modelo pueden ser usadas como una herramienta de toma de decisiones
para decidir si la mejora de 2-3 kg de aumento en leche/vaca/dia esperada (Oba y
Allen, 1999) a partir de ofrecer hojas mas jévenes y digestibles (+11 puntos) por
reduccién del intervalo, recompensa la necesidad de aumentar un 44% del area de
pastoreo para mantener la asignacion de pasto para los animales con dos hojas (en
vez de tres). Esta decision podria tener sentido a mediados de primavera, cuando la
tasas de crecimiento de las pasturas superan el consumo del rodeo y se requiere
acelerar (i.e. acortar) la rotacién de pastoreo, pero puede que no sea asi en otofio con
una situacion inversa. Es importante destacar aqui, no obstante, que aunque la
discusiéon anterior asumid que la productividad de las pasturas se ve afectada
pobremente por la altura residual del pastoreo con suficiente area foliar para el
crecimiento (Chapman, 2016). Este supuesto no contemplaria aquellas situaciones
extremas en donde la altura de remanente disminuye el area foliar necesario para un
crecimiento rapido al inicio del rebrote. Sin embargo, esta limitacion del modelo puede
resolverse vinculando el modelo MDP con un modelo para el crecimiento de pasturas.
En esta linea, nuestro modelo fue disefado para poder formar un sub-modelo de un
modelo integrado de crecimiento de pasturas. Para eso, se requiere el dato de
biomasa diaria de forraje como dato de entrada de un sub-modelo de producciéon de

forraje.

Ofra caracteristica interesante del modelo MDP como herramienta para la toma de
decisiones es la posibilidad de integrarse con otros MBC existentes para predecir a
nivel de potrero, la cantidad y calidad nutritiva de la biomasa acumulada en un
determinado momento, y la que habra en el proximo pastoreo (pre-pastoreo) en
relacion a las condiciones de agua, nutrientes y biomasa remanente (Figura 18). Un
enfoque proactivo para el manejo del pastoreo no solo debe considerar la biomasa
actual de forraje para decisiones "a tiempo", sino también debe considerar la tendencia
del crecimiento de ese forraje a corto y mediano plazo para evitar pastoreos excesivos
o insuficientes en los siguientes potreros de la rotacion (e.g. pastoreos demasiado
pronto o demasiado tarde). La dinamica de crecimiento del pasto debe ser
considerada en relacién con las condiciones meteoroldgicas y del suelo. En este
sentido, el modelo MDP se integré exitosamente con un modelo de planta-clima-suelo
(SALUS) para estimar la tasa de crecimiento del pasto de cada potrero individual, lo
que permiti6 una prediccion mas precisa de las biomasas pre-pastoreo y sus

digestibilidades. Un enfoque similar a este, que combiné mediciones de campo con
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informacién obtenida por un modelo de simulacion, ha sido utilizado satisfactoriamente
por Romera et al. (2010) para reducir hasta 1 vez por mes (i.e. aumentar a 28 dias el
intervalo entre recorridas o monitoreos de la biomasa del campo) la necesidad de
monitoreo de la biomasa acumulada de los potreros en pastoreo rotativo. La
integracion SALUS&MDP permitié estimar la biomasa acumulada hasta ~ 10 dias de
rebrote (intervalo entre dos monitoreos consecutivos del campo). Estas simulaciones a
corto plazo permiten tener una estimacién mas precisa de la biomasa acumulada y su
digestibilidad esperada en cada potrero bajo una rotacién fija (Figura 18b) o
alternativamente, predecir el nimero de dias necesarios para alcanzar la biomasa
acumulada obijetivo de pre-pastoreo (linea en la Figura 18c). Complementariamente, la
informacion de salida de la integracion SALUS&MDP que muestran el estado de hoja
de cada potrero en la Figura 18c y 19 brindan informacién adicional en términos de
numero de hojas, para controlar la frecuencia de defoliacion para cada potrero

individual (Fulkerson y Donaghy, 2001).

Ademas de la cantidad de pasto asignada (kg MS/animal/dia), la calidad nutritiva
del mismo es la variable de las plantas que mas afecta la produccién animal
(Chapman et al., 2014). Para los productores, la estimacién de la calidad nutritiva de
las pasturas se basa en su digestibilidad que define la densidad energética del forraje.
La evaluacion satisfactoria del modelo para predecir la digestibilidad para las pasturas
de festuca alta y raigras perenne bajo diferentes tratamientos remanente (Tabla 4 y
Figura 6) respalda la capacidad de esta novedosa herramienta de toma de decisiones
para proporcionar informacién util sobre la calidad nutritiva del forraje en relacion con
el manejo del pastoreo en cada potrero (Figura 18b). Esta es una de las caracteristicas
mas destacables de esta herramienta ya que la calidad nutritiva afecta el consumo
voluntario (Chapman et al., 2014) y por lo tanto es, por lejos, la causa principal de la
caida en produccion animal cuando las vacas regresan a pastorear demasiado tarde
en relacion con el inicio de la senescencia de las hojas (Insua et al., 2017) y/o en
potreros con alta acumulacion (> 3500 kg de MS/ha) de biomasa (Chapman, 2016;
Garcia et al., 2014).

Con respecto a la utilidad de esta herramienta, los datos de salida del ejemplo
mostrados en las Figuras 18 y 19 se usaran aqui para resaltar el potencial que tiene
este tipo de informacion para la ayuda en la toma de decisiones en el manejo del
pastoreo (e.g. ajuste de la asignacion de pasto, velocidad de rotacion del pastoreo,
suplemento de alimento). En la Figura 18a, por ejemplo, las salidas evidencian el

eficiente manejo del pastoreo del tambo que se llevé a cabo durante un determinado
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momento. Las lineas en la Figura 18a indican que el manejo del pastoreo en el tambo
de USA en ese momento proporcionaria a las vacas una disponibilidad de biomasa
acumulada consistente (2700 kg MS/ha) y de alta DMS para los siguiente pastoreos de
cada potrero de la rotacién representado en la Figura 18b. En este estudio, los valores
de DMS estimados para los potreros de festuca alta y raigras perenne durante todo el
Exp.4 estuvieron dentro del rango de 65-82%, debido probablemente a la rapida
rotacién implementada en el tambo (< 14 dias). La alta velocidad de rotacién resultd
en un intervalo entre pastoreos mas corto (< 325 °Cd) que la vida media foliar de
festuca alta y raigras perenne (Lemaire et al., 2009) evitando asi el aumento de la FDN
y la disminucién abrupta de la DFDN de los tejidos con la senescencia foliar (Insua et
al., 2017). Mas evidencia de esta rapida rotacion también se puede observar en
términos de numero de hojas vivas por macollos (i.e. leaf stage, Fulkerson y Donaghy,

2001; Donaghy et al., 2008) mostrado para cada potrero (Figuras 10 y 18c).

Un aspecto importante de la integraciéon SALUS&MDP es que debido al eficiente
manejo del pastoreo del tambo de USA, las diferencias de DMS entre las dos especies
de pasturas (~65 vs 75 %DMS) resultaron mas importantes que las diferencias
debidas a las leves variaciones de biomasa de pre-pastoreo. No obstante, es de
esperar que bajo un manejo no tan ajustado y preciso como el observado en este
tambo (rotaciones mas largas y remanentes post-pastoreos inconsistentes) exista una
mayor variacion en la cantidad y la calidad nutritiva de pasturas en rotacién. Por
ejemplo, en la Figura 18b se muestra que los ultimos tres potreros de la rotacion
estarian en el siguiente pre-pastoreo ("situacion futura") levemente por debajo del
objetivo predefinido de 2700 kg de MS/ha. Como consecuencia, la Figura 18c sugiere
que la rotacién de pastoreo debe alargarse ~3 dias, de lo contrario la disminucién
esperada de ~400 kg de MS/ha de pasto pre-pastoreo con ~75% de DMS (Figura 9b)
se deberia suplementar para mantener el consumo de las vacas. El valor de
digestibilidad de la pastura pronosticado por la integracion SALUS&MDP puede ser
utilizado para definir de forma mas precisa la tasa de sustituciéon/adicion del
suplemento necesaria para calcular la cantidad de suplemento necesario para cubrir

los déficits de pasto.

6.4. Implicancias en el manejo del pastoreo
Mientras que el area foliar remanente después de una defoliacion es una de las

variables mas importante para los procesos fisioldgicos involucrados en el rebrote de

las pasturas (Parsons et al., 1988; Chapman, 2016), este estudio evidencia que la
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altura de las plantas de esa biomasa remanente afecta principalmente la morfogénesis
foliar y la calidad nutritiva del rebrote por cambios en la longitud del tubo de vainas
(Figura 6). En este sentido, el enfoque del modelo presentado en este trabajo apoya el
trabajo de Agnusdei et al. (2012) que propone a la longitud del tubo de vainas como un
indicador de planta eficiente para manejar la calidad nutritiva de las pasturas en el
campo. Sin embargo, es importante sefialar que este indicador morfoldgico va a ser
eficiente en la medida de que se utilice para el manejo de pasturas que rebrotan a
partir de un remanente folioso. Mas precisamente, este trabajo propone que el manejo
consistente del pastoreo que genera una estructura residual corta (4-5 cm) pero con
alta proporcion de hoja (> 30%), permite un rapido rebrote de pasturas con laminas
foliares mas cortas y mas digestibles sin afectar significativamente la acumulacién de
biomasa. Esto romperia el supuesto compromiso que existe entre la produccién y la
calidad nutritiva de las pasturas, lo que resultaria en una mayor produccién animal y
rentabilidad de los sistemas de base pastoril. La Figura 17 indica que para las pasturas
de festuca alta bajo este objetivo recomendado de 4-5 cm de remanente se puede
lograr un valor nutritivo medio-alto a través del pastoreo en el estado de 2,5 hojas. Asi
mismo, las salidas del modelo claramente indican que cualquier cambio (intencional o
no) en el estado post-pastoreo puede ser corregido a través del ajuste fino del

intervalo de defoliacion para mantener la calidad nutritiva de las pasturas.

Los criterios para determinar cuando defoliar una pastura a menudo se basan en el
numero de dias, la altura del canopeo, la biomasa acumulada o el nimero de hojas
(estado de hoja). Todos estos métodos para determinar el momento 6ptimo para
pastorear un rebrote consideran (de forma bastante imprecisa) la intuitiva disminucion
de calidad nutritiva a lo largo del tiempo o la biomasa acumulada, ya discutida en las
secciones previas. El presente estudio enfatiza el valor de complementar la
informacion de las recorridas de campo con la edad y la longitud de las hojas para
estimar mejor la evolucion de la calidad nutritiva durante el rebrote vegetativo de las
pasturas. Estos dos criterios (la edad y largo foliar) se pueden relacionar faciimente
con la longitud del tubo de vainas, lo que la convierte en un potencial indicador a
campo para ajustar con precision el intervalo de defoliacién en funcién de cualquier
criterio de manejo (tiempo, biomasa o numero de hojas). Mas precisamente, la
propuesta que emerge del enfoque morfogenético del modelo es que siempre que el
tubo de vainas sea (de forma planificada o no) mayor, los objetivos de defoliacion
predefinidos deben reducirse para compensar las pérdidas de digestibilidad de fibra

por cambios en la morfogénesis de las hojas. Dada la importancia de la longitud de la
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hoja en la variacion del valor nutritivo del forraje demostrada mediante los datos
modelados y observados en este trabajo (Tabla 8), el desafio clave para los
productores ganaderos es generar estructuras de pasturas de pre-pastoreo foliosas,
densas y bajas con tubos de vaina de no mas de ~ 10 cm. Aunque este estudio se ha
centrado en festuca alta, se proporciona claras evidencias de que los mismos
principios morfogenéticos podrian aplicarse a otras especies de gramineas templadas

y tropicales.
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7. CONCLUSION

El modelo MDP de base morfogenética predijo mas del 85 % de las variaciones de
digestibilidad debidas al manejo de la defoliacion. Los valores de los estadisticos
utilizados en la evaluacion confirman que el modelo mostré una alta exactitud y
precision (%E < 15%; R? > 84%:; CCC > 0,89) para captar las variaciones observadas
a campo debidas a los efectos de los tratamientos de alturas de remanente generados
en experimentos planificados para tales fines. Esto sugiere que los factores y
mecanismos que explican los cambios de calidad con el manejo de la defoliacion entre
rebrotes de pasturas vegetativas estan considerados por el modelo MDP y pudieron
ser exitosamente representados. Asi, el presente trabajo abre nuevas oportunidades
para explorar, individualmente o en interacciéon con otros modelos de crecimiento de
plantas, sus comportamientos bajo diferentes situaciones de crecimiento y manejo.
Los resultados de este trabajo muestran el potencial de uso que ofrece la adecuada
modelacion de la calidad nutritiva y la morfogénesis para la ayuda en la toma de

decisiones en el manejo y control de la defoliacién de las pasturas.
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