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RESUMEN 

El estudio de la calidad del forraje en relación a parámetros morfogénicos y 

estructurales es importante para diseñar criterios de defoliación orientados a optimizar 

el crecimiento y la calidad de la pastura, en especies forrajeras que difieren en 

recambio foliar, porte y hábito de crecimiento. Este enfoque se utilizó en esta tesis 

para investigar la calidad de dos cultivares de festuca alta (Festuca arundinacea 

Schreb.), uno tradicional y otro seleccionado por suavidad de las hojas 

(“softer-leaved”). A tal efecto se evaluaron las variaciones del contenido de fibra 

detergente neutro (FDN) y digestibilidad de la FDN (DFDN) durante el ciclo de vida de 

las láminas y durante la senescencia de ambos cultivares. Se hipotetizó que: (i) el 

cultivar de hojas flexibles tiene menor contenido de FDN y mayor DFDN; (ii) ambos 

parámetros disminuyen con la edad y largo de hoja en ambos cultivares. El ensayo se 

llevó a cabo en EEA INTA Balcarce, en el cual se sembraron dos cultivares de festuca 

alta, uno de “hojas flexibles” (Grasslands AdvanceGentos) y otro tradicional (El Palenque 

PlusINTA). Se utilizaron 250 macetas por cultivar al aire libre, sin limitantes hídricas ni 

nutricionales dispuestas en un diseño completamente aleatorizado (DCA) con tres 

repeticiones. Ambos cultivares se manejaron bajo corte para lograr micro pasturas 

densas y foliosas. Durante el rebrote estival se realizaron ocho cosechas de 300 

macollos por cultivar, de los cuales se separaron láminas de seis categorías de edad 

(desde la emergencia hasta la senescencia completa) de tres generaciones sucesivas 

de hojas (G1, G2 y G3) que conforman un ciclo de rebrote. En éstas se determinó el 

contenido de FDN, la digestibilidad de la FDN (DFDN) y la digestibilidad aparente de la 

MS (DAMS) a 24 horas de incubación (digestor DaisyII, ANKOM). Además, se midió el 

intervalo de aparición de hoja (IAH), la tasa de elongación (TEF) y vida media foliar 

(VMF) en 15 macollos marcados por cultivar. El tiempo se expresó en grados días de 

crecimiento (GDC) que se calculó como la sumatoria de las temperaturas medias 

diarias por encima de 4°C. Las variables en estudio se analizaron con funciones 

lineales y curvilineales, y se efectuó ANVA y comparación de medias (Tukey, p<0,05). 

El largo foliar fue similar  entre cultivares (p=0,14), pero aumentó (p<0,0001) entre 

generaciones de hojas sucesivas de 140±12, 240±34 y 360±39 mm para G1, G2 y G3, 

respectivamente. El contenido de FDN se mantuvo constante durante la vida foliar sin 

diferencias entre cultivares (p=0,14) con una media de 54,5±3 %FDN, pero aumentó a 

64,9±0,8 % durante la senescencia (fin VMF), período en el cual se exportan 

compuestos solubles. La DFDN fue similar entre cultivares a un mismo estado 

ontogénico (p=0,12); sin embargo disminuyó con el tiempo a mayor tasa en Advance, 
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que tuvo menor VMF que El Palenque Plus (490 vs. 632 ± 60°Cd.). La DFDN 

disminuyó también entre generaciones sucesivas de hojas (p<0,0001), con el largo 

(p<0,0001) y edad foliar (p<0,0001). La DAMS estuvo altamente asociada a la DFDN 

(R2=0,95). La TEF y IAH fueron similares entre cultivares (p>0,05). Se concluye que 

Advance, por tener menor VMF, debería defoliarse más frecuentemente que El 

Palenque Plus para mantener similar calidad nutritiva. 

 

Palabras clave: hojas flexibles, digestibilidad FDN, morfogénesis foliar, manejo de la 

defoliación. 
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ABSTRACT 

Research about of forage quality in relation to morphogenic and structural traits in 

grass species differing in size and growth habitat is important to design defoliation 

managements aimed to optimize pasture growth and quality. This frame work is also 

important to compare different cultivars within species such as tall fescue (Festuca 

arundinacea Schreb.) in which there are traditional and soft leaf types. The purpose of 

this study were to study neutral detergent fiber (NDF) and NDF digestibility (NDFD) 

variations during leaf lifespan and senescence of two tall fescue cultivars differing in 

leaf softness. We hypothesized that (i) the new type cultivar has less NDF and higher 

NDFD; (ii) the NDFD decline with leaf age and length in both cultivars. The study was 

conducted at the EEA INTA Balcarce, in which two cultivars of tall fescue were sown 

(El Palenque PlusINTA [traditional] and Grasslands AdvanceGentos [soft leaf type]) in 250 

pots arranged in completely randomized design (three replicates). Both cultivars were 

managed under natural climate conditions with no limitation of water, N and P. 

Cultivars were defoliated to obtain dense mini swards of leafy structure. Eight 

harvested of 200 tillers/experimental unit were done to obtain six stages from leaf 

emergence to complete senescence, of three successive leaf generations (G1, G2, G3) 

of a summer regrowth. Leaf blades were separated from sheaths and used to 

determine NDF, NDFD and apparent DM digestibility (DMD) for 24 h of incubation in 

the DaisyII apparatus (Ankom technology). Moreover, the rates of leaf appearance 

(LAR) and leaf elongation (LER) and the leaf life span (LLS) were measured in 15 

marked tillers/cultivar. Time was expressed in growing degree days ([GDD=∑ (daily 

Temp.- 4°C)]. The variables were analyzed by curvilinear and lineal functions. ANOVA 

and mean comparisons (Tukey, p<0.05) were performed. The final lamina length was 

similar between cultivars (p=0,14) and increased between successive leaf generations 

(p<0.0001) from 140±12, 240±34 to 360±39 mm for G1, G2 y G3, respectively. The 

NDF content was stable throughout the LLS (54.5±3%) without differences between 

cultivars (p=0.14). However, the NDF increased during senescence to 64.9±0.8 due to 

the exportation of soluble compounds. The NDFD were similar between cultivars at 

similar ontogenic stage (p=0.12), but declined over time at higher rate in Advance, 

which had shorter LLS than El Palenque Plus (490 vs. 632 ± 60°Cd). The NDFD 

decreased between generations (p<0.0001), with leaf age (p<0.0001) and with leaf 

length (p<0.0001). The DMD was highly correlated with NDFD (R2=0.95). Species did 

not differ in LAR and LER (p>0.05). Data show that Advance because of its shorter 
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LLS should be defoliated more frequently than El Palenque Plus to maintain similar 

quality.  

Keywords: soft leaf, digestibility of FDN, leaf morphogenesis, defoliation management. 
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1. INTRODUCCIÓN 

 

Festuca alta (Festuca arundinacea Schreb.) es una de las gramíneas perennes 

templadas mas extensamente difundidas en el mundo (Hannaway et al., 2009) debido 

a que se adapta a un amplio rango de condiciones ambientales (Mazzanti et al., 1992). 

Recientemente han aparecido en el mercado nuevas variedades de festuca alta que 

se conocen como cultivares de hojas flexibles (soft leaf), seleccionados para mejorar el 

consumo, la palatabilidad y la producción animal (Hopkins et al., 2009). Algunos de 

estos cultivares como Grasslands Roa y Grasslands Advance han mostrado 

producciones de leche comparables con raigrás perenne (Milne et al., 1997; Tharmaraj 

et al., 2005; Chapman et al., 2007). No obstante, ciertos trabajos no encontraron 

grandes diferencias de calidad nutritiva entre los cultivares nuevos y los tradicionales 

(Tempone et al., 2000; Carrete, 2001; Asay et al. 2002; Burns, 2009). Esta situación 

abre nuevos interrogantes en cuanto a las diferencias en calidad de los materiales 

tradicionales y modernos, como también respecto del tipo de manejo necesario para 

que cada uno de ellos exprese su potencial.  

El mantenimiento de la calidad nutritiva de festuca alta depende, al igual que en 

raigrás perenne (Fulkerson; Slack, 1994), del acople entre la frecuencia de defoliación 

(por corte o pastoreo) y la frecuencia de recambio foliar de la pastura (Donaghy et al, 

2008 Lattanzi et al., 2007; Callow et al., 2003). El recambio foliar se refiere al  lapso de 

tiempo hasta que la pastura, si bien continua produciendo nuevas hojas, deja de 

acumularlas debido al inicio de la senescencia de las hojas formadas al comienzo del 

rebrote. En este tiempo, denominado vida media foliar, las plantas alcanzan un 

número máximo promedio de hojas vivas por macollo. Basado en este criterio, el 

tiempo requerido por cada especie o cultivar para alcanzar la vida media, o el número 

máximo de hojas vivas por macollo, establece el intervalo máximo entre pastoreos 

para evitar caídas marcadas de calidad nutritiva en pasturas en estado vegetativo 

(Fulkerson; Donaghy, 2001). De acuerdo con ello, el desarrollo de prácticas 

específicas de manejo para producir forraje de alta calidad, requiere de información 

comparativa sobre variaciones de calidad en relación con la dinámica de morfogénesis 

foliar para diferentes especies y cultivares en estado vegetativo. 

Otro factor que puede ser determinante de la calidad nutritiva es la acumulación de 

biomasa. Al respecto, Lemaire; Gastal (1997) plantean que el aumento de biomasa 
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trae aparejado indefectiblemente un incremento de la proporción de tejido estructural, 

en detrimento de la fracción metabólica, para permitir el sostén y la actividad 

fotosintética de la cubierta. Estos tejidos de sostén se caracterizan por tener bajo 

contenido celular y paredes gruesas lignificadas (Wilson, 1997) que limitan la 

digestibilidad del forraje debido a que la fibra es lenta e incompletamente digestible 

(Buxton; Redfearn, 1997). De hecho, se ha observado en distintas especies, como 

raigrás (Groot; Neuteboom, 1997), pasto ovillo (Duru; Ducroq, 2002), agropiro (Di 

Marco; Agnusdei, 2010) y especies C4 (Wilson, 1976a; Avila et al., 2010; Agnusdei et 

al., 2009), que la calidad disminuye entre hojas sucesivas de un ciclo de rebrote 

concomitantemente con el incremento de su longitud. Agnusdei et al. (2009) explican 

esta asociación por la mayor proporción de tejido estructural en las hojas de mayor 

tamaño, tal como lo observó Wilson (1976b). En algunos casos el mayor contenido de 

tejido estructural no necesariamente se manifiesta en mayor contenido de fibra 

detergente neutro (FDN) sino que también puede implicar menor digestibilidad de FDN 

(DFDN). 

La pared celular de los tejidos sufre con el paso del tiempo cambios físicos (Wilson, 

Mertens, 1995; Wilson, 1997) y/o químicos (Jung, 1989; Akin 1989; Van Soest, 1993; 

Jung; Allen, 1995; Buxton; Redfearn, 1997; Satter et al., 1999), y arreglos estructurales 

(Wilson, 1997), que impiden el ataque microbiano en el rumen, haciendo menos 

digestibles la FDN. Groot; Neuteboom (1997), Agnusdei et al. (2009) y Avila et al. 

(2010) observaron una disminución de la DFDN en hojas de gramíneas C3 y C4 con la 

edad. Oba y Allen (1999) concluyen que la DFDN es un determinante importante de la 

digestibilidad de la MS (DMS) y el consumo voluntario de forraje. 

En este trabajo se evaluó el contenido de FDN, DFDN, DMS y las características 

morfológicas durante la ontogenia de láminas de dos cultivares Festuca arundinacea 

en estado vegetativo. El objetivo fue comparar la calidad de las láminas de dos 

cultivares de festuca alta, uno tradicional y otro catalogado como de “hojas flexibles” 

(Fribourg; Milne, 2009), a lo largo de la vida media foliar durante un ciclo completo de 

rebrote estival en estado vegetativo.  

Las hipótesis planteadas fueron: 

1. El cultivar de hojas flexibles (Advance) presenta mayor digestibilidad y/o 

menor contenido de FDN que el cultivar tradicional (El Palenque Plus). 

2. En ambos cultivares la DFDN disminuye con la edad foliar de las láminas. 
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3. El tamaño de hojas aumenta con las generaciones de hojas sucesivas, con la 

consecuente disminución de la DFDN. 

4. La morfogénesis de las hojas (tasa de crecimiento, aparición y vida foliar) 

influyen sobre la FDN y DFDN. 

5. La DAMS esta asociada tanto a la FDN como la DFDN. 
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2. REVISIÓN BIBLIOGRÁFICA 

 

2.1. Características generales de la especie en estudio 

Festuca alta es una forrajera perenne que se adapta a un amplio rango de condiciones 

ambientales, se recupera satisfactoriamente de sequías e inundaciones y soporta 

niveles moderados de salinidad y/o alcalinidad (Mazzanti et al., 1992). Es nativa de 

Europa, norte de África y oeste y centro de Asia (Hoveland, 2009), y ha sido 

exitosamente introducida en el norte y sur de America, Sud África, Australia, Nueva 

Zelandia y este de Asia (Hannaway et al., 2009). En Estados Unidos es considerada la 

pastura de gramínea cultivada más importante (Fribourg et al., 2009), mientras que en 

Argentina es la principal gramínea templada ocupando más del 30% del total del área 

de pasturas cultivadas del país (3500000 ha), y más del 70% de las 500000 has del 

Uruguay (Milne, 2009). Por todo lo mencionado, festuca alta es probablemente la 

gramínea forrajera con las cualidades más sobresalientes para los ambientes 

ganaderos de las regiones templado-húmedas del mundo.  

Festuca alta muestra una producción de ciclo otoño-invierno-primaveral (OIP), con una 

distribución estacional del forraje que puede variar según el tipo de material genético. 

Los cultivares de origen mediterráneo muestran durante el otoño e invierno un 

crecimiento más activo que los cultivares de origen templado, mientras que estos 

últimos concentran una mayor producción durante la primavera y verano. A pesar de 

las diferencias en el patrón de distribución estacional, los cultivares presentan 

similares producciones anuales de forraje (Mazzanti et al., 1992). Este comportamiento 

en la producción primaria de los cultivares templados y mediterráneos fue confirmado 

por Lattanzi et al. (2007) en términos de producción animal. 

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 digestibilidad in vitro de la MS (DIVMS) de 70-75% en estado vegetativo, con 

valores de FDN de 50% y contenidos de proteína superiores a 15% (Burns, 2009). Con 

esta calidad nutritiva se pueden obtener ganancias de peso del orden de 0,5 y 0,8 kg 

día-1 (Lattanzi et al., 2007) y producciones de leche comparables a las obtenidas con 

pasturas en base a raigrás perenne (Chapman et al., 2007).  
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2.2. Factores que afectan los valores de Digestibilidad in vitro 

Existe un amplio rango de valores de digestibilidad in vitro de la materia seca (DIVMS) 

en la bibliografía para festuca alta (Tabla 1 y 2), asociado a la metodología de 

laboratorio utilizada para medir la digestibilidad, fracciones de la planta analizadas, 

cultivar, estado de desarrollo de la pastura o manejo del pastoreo.  

 

2.2.1. Metodología de laboratorio 

Los procedimientos para determinar la digestibilidad in vitro pueden afectar los 

resultados de laboratorio debido al tamaño de molido de la muestra (Damiran et al., 

2008), técnica de laboratorio (Damiran et al., 2008), forma de expresar la digestibilidad 

(Damiran et al., 2008), fuente de inóculo (Holden, 1999) y tiempo de incubación (Oba; 

Allen, 2005; Avila et al., 2010). 

Las dos técnicas más utilizadas en el país para medir la digestibilidad in vitro son el 

método de Tilley y Terry (1963) y el método DaisyII en el digestor Ankom.  

El Tilley y Terry consta de dos etapas. En la primera, se coloca la muestra inicial 

durante 48 h en un ambiente anaeróbico junto al licor ruminal y una solución buffer. En 

la segunda etapa se simula la digestión postruminal, donde el residuo de la etapa 

anterior se trata con pepsina ácida durante otras 48 h. Por último, el residuo final se 

utiliza para el cálculo de la digestibilidad de la MS. 

Recientemente, ANKOM Technology Corporation (Fairport, NY, USA) desarrolló la 

técnica de las bolsitas filtrantes (DaisyII) para estimar la digestibilidad verdadera de la 

materia seca (DVMS) y la digestibilidad de la FDN (DFDN). En esta técnica, se 

colocan las bolsas filtrantes F57 (ANKOM Technology) con las muestras (MSi) en 

frascos con licor ruminal y solución buffer. Estos frascos se encuentran en continuo 

movimiento dentro de una cámara de digestión. Luego de un tiempo de incubación de 

48 h, se mide el residuo de MS (MSr) para la determinación de la degradabilidad de la 

MS (DegMS). Como último paso, se lava la MSr con detergente neutro para obtener el 

residuo de FDN indigestible (FDNi). Con el residuo de FDNi se calcula la DFDN y la 

DVMS.  
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La DVMS se puede expresar como digestibilidad aparente de la MS (DAMS) restando 

un factor metabólico de 11,9 (Van Soest, 1994). El cálculo de la DAMS sirve para 

obtener valores comparables a los de digestibilidad in vitro de Tilley y Terry (Van 

Soest, 1994). 

En lugar de las 48 h de incubación utilizadas por Tilley y Terry, en la bibliografía se 

pueden encontrar valores de digestibilidad a 24, 30 y 48 h (Hoffman et al., 2003; Avila 

et al., 2010). Oba y Allen (2005) argumentaron que las 48 h de incubación 

sobreestimarían la DIVMS debido a que el tiempo de retención de los alimentos en el 

rumen sería menor; y que la reducción del tiempo de incubación compensaría el 

incremento de la tasa de digestión por efecto del molido de la muestra. Por otra parte, 

Minson (1982) encontró que el tiempo promedio de retención en el rumen de hojas de 

gramíneas fue de 25 h, menor a las 48 h comúnmente utilizadas en las estimaciones in 

vitro.  

La degradabilidad efectiva (DE) de un alimento, o componente de un alimento (ej. 

proteína, FDN), surge de los parámetros de cinética ruminal (fracción soluble, FS; 

fracción degradable, FD; tasa de digestión, Kd; tasa de pasaje, Kp). Estos se 

determinan mediante la técnica de incubación de bolsitas de nylon, también llamado in 

situ o in sacco (Colombatto et al., 2006).  

• DegMS = (MSi – MSr) / (MSi) 

• DFDN = [(MSi x FDN) – FDNi] / (MSi x FDN) 

• DVMS = (MSi – FDNi) / (MSi) 

• DAMS = DVMS – 11,9 

• DE= FS + FD [Kd / (Kd + Kp)] 

 

2.2.2. Fracciones de la planta 

Las hojas de gramíneas, en general, presentan menor contenido de fibra y mayor 

digestibilidad que los tallos (Buxton; Redfearn, 1997; Groot et al., 2003). Estos últimos 

pierden digestibilidad con la edad más abruptamente que las hojas (Akin 1989; Buxton; 

Redfearn, 1997; Groot et al., 2003). A su vez, las láminas de las  hojas muestran 

mayor digestibilidad que las vainas (Buxton; Redfearn, 1997; Groot et al., 2003).  
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2.2.3. Cultivares 

Existe un gran número de cultivares de festuca alta disponibles en el mercado mundial 

(Hopkins et al., 2009) con más de 70 cultivares registrados en Argentina (INASE, 

2011). Los recientes materiales genéticos (e.g. Advance, Lubrette, Barcel, Sopline, 

Adora) seleccionados por hojas de mayor suavidad (“soft-leaved”, Hopkins et al., 

2009), conocidos en la jerga comercial como “flexibles”, se publicitan como variedades 

de festuca alta de mayor DIVMS. Estos cultivares han sido mejorados para la 

utilización de la especie en cadenas forrajeras de sistemas intensivos de producción 

ganadera, ya que los cultivares  tradicionales (como El Palenque, Demeter, Manade, 

Jessup, Dovey), comparativamente de hojas más rígidas (“tough-leaved”), se han 

caracterizado como de baja calidad nutritiva y palatabilidad para el ganado (Lassiter et 

al., 1956; Jacobson et al., 1957; Marten, 1978; Fribourg; Milne, 2009).  

La reputación de los materiales “flexibles” se sustenta en experiencias que ponen en 

evidencia una mayor palatabilidad que los rígidos (Burnett, Rutherglen, 2008) y 

producciones de leche comparables con raigrás perenne (Milne et al., 1997; Tharmaraj 

et al., 2005; Chapman et al., 2007). 

Grasslands Advance es un cultivar de hojas flexibles, muy palatable y extensamente 

evaluado por muchos productores desde 1995, que confirman una alta producción 

animal (Fribourg; Milne, 2009). Advance fue desarrollado a partir de varios padres, 

entre ellos Grasslands “Roa” (AgResearch Grasslands), un cultivar de hojas levemente 

rígidas de alto valor alimenticio y ampliamente usado en Nueva Zelanda desde 1980 

hasta 1994 (Fribourg y Milne, 2009). Se ha observado que Advance superó a raigrás 

perenne en producción de leche (Milne, 2001), producción estival y anual de forraje, y 

persistencia (más de 9 años hasta la fecha). En Victoria (Australia) Advance mostró 

una buena performance en zonas de riego y una buena adaptación en zonas de 

secano, con ventajas en crecimiento estival y producción durante las estaciones secas 

(Nie et al., 2000; Tharmaraj; Lane, 2003). 

A pesar de las diferencias productivas observadas a campo no está claro si existen 

diferencias de calidad entre los cultivares modernos y los tradicionales (Tabla 1 y 2). 

Hasta lo revisado, no se encontraron reportes de casos de incrementos en la 

digestibilidad por selección de cultivares de festuca alta (Hopkins et al., 2009). La 

suavidad de las hojas, cuantificada como la resistencia a la tensión (tensile strength), 

en algunos casos parecería tener una pobre relación con la DIVMS (Hopkins et al., 
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2009). Por un lado, hay autores que no encontraron grandes diferencias en 

digestibilidad, FDN y PB con respecto a los tradicionales (Tempone, 2000; Carrete; 

Rimieri, 2002, Callow et al. 2003). Por otro, Carrete (2001) en un ensayo comparativo 

de cuatro cultivares encontró un leve mejor comportamiento de Advance en la DE 

durante algunos momentos del año. Mientras que Asay et al. (2002) en una 

comparación de 10 cultivares encontraron una leve superioridad de Grasslands 

Advance, concluyendo que la calidad forrajera debe ser de mayor consideración al 

momento de la elección del cultivar. 

 

2.2.4. Estado de desarrollo de la pastura y manejo del pastoreo 

Callow et al. (2003) observaron una disminución de la calidad luego de una defoliación 

de distintos cultivares de diferente flexibilidad de hoja con un efecto marcado del 

estado de desarrollo de la pastura. Asimismo, Carrete (2001) observó mayor variación 

en DE entre fechas (debidas al estado de desarrollo de la pastura) que entre cultivares 

para una misma fecha (Tabla 2). Con respecto al manejo del pastoreo, existe 

información que indica que las diferencias de calidad de festuca alta son debidas a la 

sincronización entre el recambio de hojas (turn over) y la frecuencia de cortes (Callow 

et al., 2003; Lattanzi et al., 2007; Donaghy et al., 2008). 
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OBSERVACIÓN DIGESTIBILIDAD FDN PB AUTOR 

Advance vs 

Raigrás 

(10 ensayos) 

75 

73 

(DAMS) 

45 

46 

 

23 

22 

 

 

Milne et al., 1997 

Advance  

Raigrás 

79 

77 

(DAMS) 

42 

40 

 

26 

23 

 

 

Milne et al., 1997 

 

Advance 

El Palenque Plus 

Quantum 

Experimental  

 

51 - 54 

(DE) 

 

 

64 - 67 

 

  

Adaptado de 

Carrete; Rimieri, 

2002 

 

10 cultivares 

 

85 - 88 (DVMS) 

 

46 – 47 

 

15,4 -18,9 

 

Asay et al., 2002 

 

Festuca alta 

 

83 (DVMS) 

 

57 

 

15 

 

Cherney; 
Cherne, 2005 

Tabla 1. Valores de calidad nutritiva (%) en ensayos comparativos de diferentes 
cultivares de festuca alta.  
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OBSERVACIÓN DIGESTIBILIDAD FDN PB AUTOR 

Primavera 

Verano 

Otoño 

Invierno 

49,8 

58,7 

74,4 

71,5 

   

 

Gargano et al., 1988 

Maris Kasba 

Hoja joven 

Hoja adulta 

Hoja presenescente 

 

71,4 

64,3 

57,9 

   

 

Cordero, 1996 

Lámina El Palenque  

Estado vegetativo 

Inicio reproductivo 

 

76,4 

70,3 

 

40,2 

49,2 

 

16,3 

16,3 

 

 

 

Tempone, 2000 Láminas Torpedo 

Estado vegetativo 

Inicio reproductivo 

 

72,8 

69,6 

 

46,7 

49,0 

 

16,8 

21,4 

Advance 

El Palenque Plus 

Quantum 

Experimental  

62,3 - 39,2 (DE) 

     46,3 - 25,8      
(DE de la FDN) 

Marzo-Enero  

   

Carrete, 2001 

Advance 

1 leaf stage 

2 leaf stage 

4 leaf stage 

 

74,9 a 

72,3 b 

71,6 b 

 

56,2 a 

62,2 b 

63,1 b 

 

22,3 a 

13,3 b 

8,7 c 

 

 

Donaghy et al., 2008 

leaf stage: número de hojas acumuladas 

Tabla 2. Valores de calidad nutritiva (%) en diferentes estados fenológicos de festuca 
 



 

 

11 

2.3. Aspectos biológicos que determinan la calidad nutritiva de gramíneas 

La digestibilidad de la MS (DMS) es ampliamente utilizada para el cálculo de la 

energía metabolizable (EM). Las estimaciones de DMS implican análisis que 

involucran procesos biológicos que interactúan con la composición química de los 

alimentos. De esta forma la DMS resulta de la interacción de la cantidad y 

digestibilidad de varios componentes. A su vez, algunos alimentos como las pasturas 

muestran grandes variaciones en la DMS debido a que sus tejidos sufren constantes 

cambios físico-químicos durante el crecimiento. Esta complejidad dificulta la 

comprensión de los comportamientos fisiológicos de las plantas que subyacen en los 

cambios de DMS de las pasturas. Para un adecuado entendimiento de las causas de 

las variaciones de la DMS es necesario conocer el contenido de FDN como así 

también su digestibilidad (DFDN). La pared celular o FDN contribuye entre un 50 y 80 

% del total de energía digestible de las gramíneas (Buxton; Redfearn, 1997). Mientras 

que el contenido celular (CS), que se considera completamente digestible, aporta el 

resto. A pesar de que es aceptado que la FDN limita la performance productiva de los 

rumiantes bajo sistemas de producciones intensivos (Satter et al., 1999), las 

variaciones en la cantidad de energía que puede aportar un mismo contenido de FDN 

se deben a que este parámetro indica las proporciones relativas de fibra sin 

discriminar entre las fracciones parcial o completamente indigestibles. Así mismo, 

aunque la digestibilidad del CS es considerada cercana al 100%, entre un 10-70% 

puede escapar de la digestión por quedar atrapado dentro de los tejidos indigestibles 

(Dove, 1996). De esta forma, la DFDN es un indicador del contenido de compuestos 

indigestibles (FDNi) que no solo reducen la digestión de la fibra sino que también 

reducen la digestibilidad del CS. Así, tanto la cantidad como la digestibilidad de la FDN 

afectan el consumo potencial por su incidencia en el llenado del rumen y tasa de 

pasaje, que finalmente determina la energía disponible de los forrajes (Jung; Allen, 

1995) y la ganancia de peso animal.  

 

2.3.1. Composición de la Pared celular 

La pared celular comprende entre el 20 y 80 % del peso seco del forraje y está 

compuesto principalmente por celulosa, hemicelulosa, pectina y lignina (Wilson, 1994). 

Además de estos constituyentes, en la pared celular se encuentran una variedad de 
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proteínas que cumplen funciones estructurales (extensinas) o enzimáticas (Goodwin; 

Mercer, 1983). 

 

2.3.1.1. Pared primaria y secundaria 

Durante la formación de la pared celular se pueden distinguir dos fases. En la  primera, 

que es la de elongación celular, ocurre la deposición de la pared primaria. En esta 

etapa se deposita celulosa, xilosa y pectinas. En la segunda fase, después que finaliza 

la elongación celular, comienza el engrosamiento de la pared secundaria con mayor 

deposición de celulosa que de xylanos. La acumulación de material comienza desde el 

borde interior de la pared primaria hacia el lumen de la célula. La laminilla media es el 

espacio entre células adyacentes y está compuesto principalmente por pectina. 

 

2.3.1.2. Lignificación 

Además de la deposición de estos compuestos, durante la formación de la pared 

celular se acumulan ácidos fenólicos y lignina. La lignina es un polímero natural de 

alcoholes que surge de la deshidrogenación de tres principales precursores: trans-

coniferyl, trans-sinapyl, y trans-p-coumaryl. Los alcoholes de p-coumaryl, coniferyl y 

sinapyl son los precursores que prevalecen en los tipos de lignina p-hydroxyphenol, 

guaiacyl y syringyl, respectivamente (Jung; Allen, 1995). La lignina rica en syringyl 

puede formar más enlaces con los polisacáridos que la del tipo guaiaycil, y podría, por 

tener una estructura más lineal, proteger de la degradación a una mayor proporción de 

la pared celular (Satter et al., 1999).  

La lignificación se inicia una vez que la elongación se completó, comenzando desde 

las esquinas hacia la laminilla media/pared primaria continuando hacia la pared 

secundaría (Jung y Allen, 1995). De esta forma, los polisacáridos recientemente 

depositados en la pared secundaria no son lignificados, mientras que la laminilla 

media/pared primaria tiene mayor concentración de lignina, de forma más condensada 

y con mayor relación guaiacyl:syringyl (Wilson, 1994). 

Además de la deposición de lignina durante el engrosamiento de la pared secundaria, 

se producen uniones covalentes entre los polisacáridos de la pared celular y los 

monómeros fenólicos de la lignina a través de los ácidos ferúlicos que actúan como 

agentes de uniones ésteres (Satter et al., 1999; Jung; Allen, 1995). El acido trans-
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ferúlico (AF) y el ácido trans-p-coumarico (APC) son los monómeros fenólicos 

predominantes en las gramíneas (Akin, 1989). Cuando se deposita la pared 

secundaria, los ésteres del AF actúan como sitios de iniciación de la polimerización de 

la lignina en la pared primaria (Satter et al., 1999). Durante la formación de la pared 

secundaria no se deposita AF mientras que APC es incorporado a la pared mediante 

enlaces éter con la lignina.  

 

2.3.1.3. Barreras químicas 

A medida que avanza el estado de lignificación desde la pared primaria hacia la 

secundaria, se incorpora una mayor cantidad relativa de enlaces ésteres de APC con 

la lignina y cambia la composición química de de esta última, pasando del tipo 

guaiaycil hacia el tipo syringyl. Como resultado, el AF prevalece en plantas jóvenes 

pero decrece como proporción del total del contenido de compuestos fenólicos con la 

maduración de la planta, debido al aumento en la proporción del APC con la madurez.  

Debido a que la lignina es un componente de la pared celular, se asume que el efecto 

de la lignina en la digestibilidad del forraje se debe a un efecto directo sobre la 

digestibilidad de la pared celular más que a un efecto sobre la digestibilidad del total 

de la materia orgánica del forraje (Van Soest, 1993). La lignificación es generalmente 

considerada como el factor dominante que limita el grado de degradación de los 

polisacáridos de la pared celular (Satter et al., 1999). Numerosos estudios in vitro han 

mostrado que los monómeros fenólicos son tóxicos para las bacterias del rumen (Akin 

1982). A pesar de la naturaleza tóxica de estos compuestos in vitro, no hay evidencia 

reportada in vivo (Akin, 1982). La toxicidad inhibitoria de los microorganismos por los 

monómeros fenólicos in vivo, no ocurriría por la relativa baja concentración en el 

rumen (Chesson et al., 1982). Jung; Deetz (1993) sostienen que la lignina afecta 

negativamente la digestión de los polisacáridos de la pared celular debido a que actúa 

como escudo contra la hidrólisis de las enzimas. En otras palabras, la lignina y los 

polisacáridos se mantienen en una estrecha proximidad física que impide el acceso de 

las enzimas microbianas (Jung; Deetz 1993; Jung; Allen 1995; Satter et al., 1999). 

Independientemente de las causas, la relación negativa entre la lignina y la 

digestibilidad de los forrajes ha sido extensamente reportada por varios autores 

(Sullivan, 1959; Tomlin et al., 1964; Jung, 1989). Sin embargo, Van Soest (1967); 
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Jung; Vogel (1986); Jung; Casler (1991); Jung y Vogel (1992); Wilson (1994) han 

mencionado que dicha relación no sería tan clara. De esta forma, es evidente que 

mientras que la lignina cumple un rol en la degradabilidad de la pared celular, las 

simples diferencias en la concentración de lignina no explican las grandes variaciones 

de la degradabilidad de la pared celular a un mismo estado de madurez del forraje 

(Satter et al., 1999). 

2.3.1.4. Barreras físicas 

Wilson y colaboradores (Wilson 1994; Wilson; Mertens 1995; Wilson; Kennedy, 1996) 

adjudican a las características anatómicas de las células un rol importante como 

barreras físicas a la degradabilidad de la pared celular. Wilson (1994) sostiene que tal 

vez, las paredes celulares gruesas de la fibra sean principalmente una limitación 

anatómica más que química. A diferencia de las barreras químicas relacionadas con la 

lignificación, las barreras físicas de la pared celular impiden el acceso de las enzimas 

de los microorganismos necesarios para la degradación. A medida que la pared se 

engrosa, disminuye la superficie específica de la célula con la consecuente 

disminución de la superficie de contacto necesaria para la adherencia de la microflora 

ruminal (Wilson; Mertens, 1995). Otra consecuencia de la organización física de las 

células es que impide la digestión del contenido celular y la pared potencialmente 

digestible (Wilson; Mertens, 1995). 

La pared primaria/laminilla media altamente lignificada cementa las células adyacentes 

funcionando como una barrera impenetrable para la degradación de los 

microorganismos del rumen (Wilson 1994). Esto resulta en un impedimento en la 

degradación de estas partículas de fibra multicelulares, ya que el ataque microbiano 

ocurre desde el lumen de una célula hacia el lumen de la célula adyacente (Buxton; 

Redfearn, 1997; Satter et al., 1999). La degradación de los tejidos lignificados 

parecería tener lugar únicamente desde el lado interior de la pared celular y no a 

través de la pared primaria/laminilla media (Wilson 1993). Esta observación condujo a 

Wilson y sus colaboradores (Wilson 1993; Wilson; Mertens, 1995; Wilson; Kennedy, 

1996) a proponer que la estructura anatómica juega el mayor rol en la limitación de la 

degradación de las partículas de forraje en el rumen. 

Como resumen, durante el avance de la madurez de la planta, tanto la acumulación de 

lignina y compuestos fenólicos, como la organización física de las células imparten 
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dureza y rigidez a los tejidos, y estas características afectan la digestibilidad por su 

efecto sobre los microorganismos del rumen. 

 

2.3.2. Organización de los tejidos foliares 

La discusión anterior acerca del desarrollo de la pared celular es una generalización 

de lo que sucede en una célula vegetal tipo. Sin embargo, existen distintos tipos de 

células dependiendo del tejido de planta que compongan. De esta forma, las células 

difieren tanto en las funciones que cumplen dentro de la planta como en su anatomía. 

Algunas células como las del esclerénquima, que se encuentra asociado a los tejidos 

vasculares, desarrollan una gruesa pared secundaria con un alto contenido de lignina, 

mientras que por el contrario, el floema y el mesófilo de las hojas, poseen una fina 

pared celular no lignificada (Wilson, 1997; Buxton; Redfearn, 1997). Estas diferencias 

entre los distintos tipos de células, principalmente el grosor de las paredes y el 

contenido celular, influyen en la facilidad con que se digieren los distintos tipos de 

tejido (Wilson 1997). Por ejemplo, las gruesas paredes celulares de las vainas 

parenquimáticas son lentamente digestibles (entre 24-48 h o más) provocando 

además, una disminución del contenido soluble disponible dentro de estas células 

(Wilson, 1994). A partir de un compilado de literatura, Akin (1989) lista la degradación 

de varios tejidos vegetales posicionando al xilema como el tejido de las hojas de 

gramíneas más resistentes a la degradación y, en el otro extremo, al mesófilo con una 

rápida degradabilidad. En un nivel intermedio, el esclerénquima, la vaina 

parenquimática y la epidermis muestran una lenta a parcial degradación.  

De esta forma, la caída en la digestibilidad observada durante la acumulación de 

biomasa de una pastura, es consecuencia del aumento en la proporción de los tejidos 

estructurales, los cuales están provistos mayormente por los tejidos vasculares y 

esclerenquimáticos asociados, de paredes más gruesas y mayor resistencia a la 

degradabilidad ruminal. 

Las proporciones de los tipos de células con paredes delgadas y gruesas, 

generalmente explican las diferencias que existen en el contenido de FDN y la 

digestibilidad entre órganos. Aunque los tejidos vasculares y del esclerénquima 

representan una pequeña contribución en el volumen total de tejido que ocupan, estos 

tienen un gran impacto en la calidad del forraje debido a las características anatómicas 
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y al gran empaquetamiento de sus células de paredes gruesas (Wilson; Mertens, 

1995). Akin et al. (1975) observó en cortes transversales de tejidos de láminas de hoja 

de festuca alta, que el 11%  correspondía a tejido vascular, mientras que el mesófilo 

ocupaba el 65%. 

 

2.3.3. Edad foliar 

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

biomasa, las pasturas en estado vegetativo pierden calidad debido a un continuo ciclo 

de envejecimiento de los tejidos foliares durante el recambio de hojas. Últimamente, 

las láminas de las hojas han recibido mayor atención, debido a su gran impacto en la 

producción animal, como consecuencia de ser la fracción más preferida y susceptible 

físicamente a ser defoliada por los animales. Groot; Neuteboom (1997) estudiaron el 

efecto de la edad, o envejecimiento foliar, en tres hojas sucesivas de raigrás anual. 

Estos autores observaron una pérdida de la digestibilidad de la materia orgánica de las 

láminas con la edad foliar con un similar comportamiento para las sucesivas 

generaciones de hojas. Esta disminución de la calidad se observó desde la 

emergencia de las láminas por fuera del tubo de vainas continuando inclusive una vez 

finalizada la etapa de elongación. Trabajos posteriores confirmaron el efecto de la 

edad foliar sobre la pérdida de calidad en hojas de especies C3 (Groot et al., 1999; 

Duru; Ducroq, 2002; Di Marco; Agnusdei, 2010) y especies C4 (Agnusdei et al., 2009; 

Avila et al., 2010).  

Las causas de las pérdidas de calidad de las láminas que ocurren durante la vida de 

una hoja son el resultado de dos procesos principales: la pérdida de DFDN y el 

proceso de senescencia. La disminución de DFDN se produce como consecuencia de 

los cambios físico-químicos de las paredes celulares de los tejidos, anteriormente 

explicados. Con respecto a la senescencia, ésta es la vía más contundente de pérdida 

de calidad nutritiva del forraje. En la mayoría de las gramíneas forrajeras, el comienzo 

de este proceso requiere acumular alrededor de 500 a 600 ºCd y entre 2,5 a 4 hojas, a 

partir del inicio de un ciclo de rebrote. Transcurrido ese lapso, las hojas formadas al 

comienzo del período de rebrote empiezan a exportar los compuestos solubles hacia 

las hojas más jóvenes. Esta exportación no solo incide en la pérdida de digestibilidad 

de los tejidos, sino que también conduce a un aumento pasivo del contenido de FDN. 

Vale recalcar que este aumento de FDN no involucra una deposición de fibra, la cual 



 

 

17 

solo ocurre durante la formación de la pared celular en la zona meristemática, sino que 

se debe a un aumento relativo de las paredes celulares de los tejidos por exportación 

del contenido celular. Desde un punto de vista práctico, vale mencionar aquí, que el 

uso del número de hojas acumuladas por macollo (leaf-stage) como pauta para definir 

el momento de pastoreo en sistemas rotativos, apunta a minimizar o evitar que se 

desencadene esta principal vía de pérdida de calidad nutritiva del forraje. 

 

2.3.4. Largo foliar 

El aumento del tamaño de las hojas que ocurre de manera concomitante con el 

aumento de la biomasa acumulada trae aparejado la caída de la calidad nutritiva de 

las láminas. Este efecto del largo foliar sobre la calidad de las láminas ha sido 

atribuido por varios autores (Groot; Neuteboom, 1997; Duru; Ducrocq, 2002) al mayor 

período de crecimiento de las láminas dentro del tubo de vainas, lo cual conlleva un 

incremento en su grado de envejecimiento. De acuerdo con este planteo, el tamaño en 

sí mismo no sería el factor primario determinante de los cambios de calidad nutritiva. 

En contraposición con esta postura, resultados obtenidos por Agnusdei et al. (2009) y 

Avila et al. (2010) en especies megatérmicas, indicaron que el retraso en la 

emergencia de las láminas aportaría escasamente a las pérdidas de calidad nutritiva 

entre hojas sucesivas. Estos trabajos sugieren que el tamaño per se sería el principal 

factor que explicaría el incremento del contenido de FDN y la caída de la DFDN en la 

medida en que aumenta el tamaño de las hojas. Este planteo condice con la 

asociación positiva que se ha encontrado entre el incremento de tamaño de las plantas 

y la inversión de biomasa en tejidos de sostén (Wilson, 1976b; Givish, 1982; Kuppers, 

1985, ambos citados por Werger et al., 2002;) lo cual a su vez, podría reflejar 

modificaciones en la conformación del xilema como respuesta plástica para mantener 

la funcionalidad estructural (Lemaire; Gastal, 1997) e hidrodinámica (West et al., 1997) 

de las plantas.  

 

Como resumen de lo mencionado hasta ahora, los cambios en la calidad nutritiva del 

forraje constituyen una problemática compleja debido a que son el resultado de 

variaciones en la anatomía tisular y composición físico-química de las paredes 

celulares de las diferentes fracciones de la biomasa. Desde este punto de vista, la 
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calidad de una pastura en estado vegetativo puede ser interpretada como el resultado 

de cambios en el peso y tamaño de las hojas de las plantas, las que inciden en la 

composición físico-química de la fibra. En este contexto, los cambios de calidad son 

interpretados como una respuesta plástica (o de adaptación morfológica), de tipo 

fotomorfogenética (inducida por el ambiente lumínico dentro del canopeo), que se halla 

íntimamente ligada al proceso de crecimiento y acumulación de biomasa. Este 

enfoque, el cual integra el crecimiento y la morfología foliar con la calidad de las 

pasturas, constituye la base para la modelación mecanística de la calidad nutritiva del 

forraje (v.g., Groot; Neuteboom, 1997; Duru; Ducrocq, 2002) y para su articulación con 

modelos de crecimiento de pasturas (v.g., DairyMod).  

 

2.4. Crecimiento vegetativo de gramíneas y morfología foliar  

Las pasturas de gramíneas son estudiadas como poblaciones de macollos. El macollo 

es una entidad dinámica que representa la unidad morfofisiológica de la cubierta 

vegetal. Durante el estado vegetativo de una pastura, la producción de forraje está 

dada principalmente por la producción de hojas (Nelson, 2000). Aunque las causas no 

están claras (Skinner; Nelson, 1995), la sincronización y coordinación entre el 

desarrollo de una hoja y la siguiente son ampliamente conocidas (Etter, 1951; 

Schnyder et al., 1990) y es el mecanismo por el cual la mayoría de las gramíneas de 

zonas templadas (C3) muestran una sola hoja en crecimiento por vez. 

La elongación foliar tiene lugar a partir de la producción de células del meristema 

intercalar ubicados en la zona de crecimiento. Durante el crecimiento vegetativo la 

zona de crecimiento del macollo se encuentra al ras del suelo generando hojas 

sucesivas. En esta zona de crecimiento las células se dividen y son desplazadas hacia 

la porción distal del meristema. De esta forma, el nuevo tejido foliar atraviesa el tubo 

de vainas (pseudotallo) durante la elongación foliar. Cuando la lígula se hace visible 

por fuera del pseudotallo, finaliza la elongación y la hoja alcanza su máximo tamaño 

(hoja expandida). Así permanece verde en su fase adulta durante el resto de su vida 

foliar hasta que comienza la senescencia. En consecuencia, la hoja atraviesa una 

serie de etapas que son elongación, hoja adulta y senescencia.  

Otra particularidad de las gramíneas es que los macollos acumulan hojas hasta un 

cierto momento en que la aparición de una nueva hoja es acompañada por el inicio de 
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la senescencia de la hoja más vieja. Esta acumulación y posterior sincronización entre 

la generación y la senescencia de hojas define un número máximo de hojas vivas por 

macollo que es típico de cada especie y que se mantiene relativamente constante en 

las pasturas vegetativas (Davies, 1993; Lemaire; Chapman, 1996). Como resultado de 

la sincronización del crecimiento de hojas sucesivas y el constante recambio foliar, los 

macollos poseen para un determinado momento una cantidad de hojas de diferente 

edad ontogénica. En el caso de las gramíneas templadas, por ejemplo, una vez que se 

estabiliza el número de hojas, los macollos presentan cuatro categorías de hoja 

diferentes: una hoja en crecimiento, una recientemente expandida, una adulta y una 

última senescente.  

Esta dinámica de macollos origina que durante un ciclo de rebrote la acumulación de 

forraje muestre una función sigmoidea (Agnusdei et al., 1998; Chapman; Lemaire, 

1993; Lemaire; Chapman 1996). En estados tempranos, la acumulación neta del 

forraje es igual a la acumulación bruta debido a la ausencia de senescencia foliar. Una 

vez que comienza la senescencia de las hojas adultas, la tasa de acumulación de 

forraje verde comienza a disminuir hasta llegar a cero cuando se alcanza la 

acumulación máxima. En este momento la producción de las nuevas hojas es 

contrabalanceada por la senescencia de las más viejas. El desacople entre las tasas 

de crecimiento y senescencia (Parsons, 1988) determinan que las variaciones en las 

tasas de crecimiento tengan un efecto retrasado sobre la senescencia. Este 

comportamiento ha sido explicado en la bibliografía en términos de balance de 

carbono (Parsons, 1988; Parsons, 1994) y morfogénesis foliar (Lemaire; Chapman, 

1996) y es el responsable de que en la práctica el plateau de acumulación neta de 

forraje se alcance con posterioridad al comienzo de la senescencia de las primeras 

hojas. En situaciones a campo se observa que el tamaño de las hojas sucesivas tiende 

a aumentar en ambientes donde la luz disponible se incrementa o mantiene constante 

(Chapman; Lemaire, 1993; Lemaire; Chapman, 1996; Lemaire; Agnusdei, 2000). En 

estos casos las hojas que aparecen son de mayor tamaño que las que senescen por lo 

que el balance sigue siendo positivo y continúa la acumulación de forraje verde. Una 

vez que se estabiliza el tamaño de las hojas, se alcanza el techo de acumulación neta 

cuando la tasa de senescencia iguala a la del crecimiento. 

Diversos autores han reportado la existencia de una relación  estrecha entre el largo 

final de una hoja y la longitud de la vaina de la hoja anterior (Wilson; Laidlaw, 1985; 

Casey et al., 1999; Skinner; Nelson 1995; Groot; Neuteboom, 1997; Duru; Ducroq, 
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2000). A pesar de que se desconocen las causas, la vaina ejerce un efecto 

morfogenético sobre el tamaño de la zona de crecimiento y sobre la tasa de 

elongación foliar (Arredondo; Schnyder, 2003; Kavanová et al., 2006) que repercute en 

el largo final de la hoja en crecimiento. La asociación positiva entre largo de vaina y 

tasa de elongación, y entre ésta última y el largo foliar final, ha sido reportada por 

diversos autores en la literatura (largo de vaina y tasa de elongación: Casey et al., 

1999; Arredondo; Schnyder, 2003; Kavanová et al., 2006; tasa de elongación y largo 

foliar final: Mazzanti et al., 1994; Lattanzi, 1998; Berone et al., 2007; Agnusdei; 

Assuero, 2004; Agnusdei et al., 2007).  

2.5 Resumen de antecedentes. 

Según la información previamente analizada se puede concluir que las diferencias en 

calidad de las pasturas en estado vegetativo están asociadas a variables 

morfogenéticas que controlan el crecimiento y tamaño de las hojas. De esta forma, el 

aumento de tamaño que ocurre durante un ciclo de rebrote como respuesta plástica de 

las plantas a la competencia por luz dentro del canopeo, implica una caída en la 

calidad de las pasturas. En consecuencia, la digestibilidad de la MS disminuye debido 

a un aumento del tejido de sostén de las plantas necesario para mantener una mayor 

estructura. Estos cambios no necesariamente implican mayor contenido de FDN sino 

una disminución de la digestibilidad de la FDN. A su vez, tanto la FDN como la DFDN 

están determinados en parte, por características intrínsecas de la especie o cultivar en 

la composición físico-química de sus tejidos, las cuales pueden optimizarse mediante 

el manejo de pastoreo que considere las variables morfogenéticas que más influyen 

sobre la calidad.  

 



 

 

21 

3. MATERIALES Y MÉTODOS 

 

3.1. Características del ensayo y sitio experimental 

El ensayo se llevó a cabo durante el verano de 2009/10 (8/12/09 al 15/03/10) en la 

Estación Experimental Agropecuaria (EEA) INTA de Balcarce, situada en el sudeste 

Bonaerense (37º 45’ S; 58º 18’ W). Se evaluaron dos cultivares de festuca alta 

(Festuca arundinacea): (i) Grassland AdvanceGentos y (ii) El Palenque PlusINTA. Ambos 

cultivares se sembraron el 4 de agosto de 2009 en macetas de plástico de 20 x 40 cm 

con suelo virgen, tamizado y rico en materia orgánica, proveniente del horizonte A de 

un Argiudol típico de la zona. Las mismas se mantuvieron al aire libre, sin limitantes 

hídricas ni nutricionales. Para ello se aplicó riego por aspersión diariamente hasta 

capacidad de campo y se realizó una fertilización inicial con Nitrato de Amonio 

Calcáreo (150 kg N ha-1) y Fosfato Diamónico (50 kg P ha-1), más fertilizaciones 

semanales de Nitrato de Amonio Calcáreo (35 kg N ha-1) durante todo el ensayo. 

Se utilizaron 250 macetas por especie, dispuestas en un Diseño Completamente 

Aleatorizado (DCA) con 3 repeticiones. Durante la implantación hasta el muestreo los 

cultivares se manejaron bajo corte para conformar micropasturas densas y foliosas. 

Previo al inicio del período experimental se realizaron 3 cortes con el fin de garantizar 

una adecuada densidad de plantas y una homogénea edad de macollos. El ensayo 

comenzó el día 8 de Diciembre con un corte de homogenización y sincronización del 

crecimiento a 5 cm de altura.  

 

3.2. Medidas climáticas  

Se registró la temperatura diaria por medio de cuatro Data Loggers Watchdog 

(Spectrum Technologies Inc., East-Plainfield, IL, USA) ubicados en el sitio 

experimental. La media de todo el período experimental fue 21±2,8°C (Figura 1). La 

variable tiempo se expresó como grados días de crecimiento (GDC), los que se 

calcularon como la acumulación de la temperatura media diaria (Tm) menos la 

temperatura base (Tb) para esta especie (4°C), según la siguiente fórmula:  



 

 

22 

 ∑
=

−=
1

)(
I

T bT mG D C . 

0,0

5,0

10,0

15,0

20,0

25,0

30,0

35,0

40,0

10/12/09 25/12/09 09/01/10 24/01/10 08/02/10 23/02/10 10/03/10

Fecha

Te
m

pe
ra

tu
ra

 (°
C

)

 

3.3. Determinaciones en planta  

Se marcaron al azar 15 macollos por cultivar (5 por repetición) y se registró la 

aparición de hojas, el largo de vaina y de láminas con una frecuencia de tres veces por 

semana. Con estas mediciones se calculó la tasa de elongación foliar (TEF), el 

intervalo de aparición de hojas (IAH), el número de hojas vivas por macollo (NHV) y la 

vida media foliar (VMF). Para el cálculo de la VMF se midió el tiempo térmico (GDC 

acumulados) transcurrido entre la aparición aparente de la lámina (lámina visible fuera 

del tubo de vainas) y el comienzo de la senescencia.  

Se cosecharon aproximadamente 300 macollos por repetición (ó unidad 

experimental) en 8 cortes a lo largo del período de rebrote (Tabla 3). Las frecuencias 

de corte (Tabla 3) fueron determinadas en función del estado de desarrollo de las 

hojas, como se explica posteriormente. 

 

Figura 1. Temperatura media (línea continua), mínima y máxima (línea punteada) diaria 
durante el período del ensayo. Línea horizontal indica la temperatura media diaria para 
todo el periodo. 
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Cosecha 
Días de rebrote Láminas cosechadas 

(Generación y categoría) Advance El Palenque 

1 7 (7) 7 (7) G1-Crecimiento 

2 15 (8) 15 (8) G1-Lígula visible; G2-Crecimiento 

3 27 (12) 27 (12) G1-Adulta; G2-Lígula visible; G3-Crecimiento 

4 43 (16) 43 (16) G1-Pre Senescente; G2-Adulta; G3-Lígula 
visible 

5 52 (9) 52 (9) G1-50%Senescente; G2-Pre Senescente; 
G3-Adulta 

6 59 (7) 63 (11) G1-100%Senescente.; G2-50%Senescente.; 
G3-Pre Senescente. 

7 65 (6) 72 (9) G2- 100%Senescente; G3-50%Senescente. 

8 91 (21) 97 (25) G3-100%Senescente. 

 

Los macollos se cortaron a nivel de la base y se congelaron inmediatamente en N 

líquido. Luego se almacenaron en freezer (-20°C) hasta su posterior separación y 

procesado. A continuación se descongelaron y se mantuvieron en bandejas sobre 

hielo durante el procesamiento. De los macollos se obtuvieron las tres primeras 

generaciones de hojas aparecidas durante el rebrote, que se denominaron G1, G2 y 

G3. La primera hoja aparecida en el período del ensayo fue la G1 y así sucesivamente 

la G2 y G3. Las demás hojas no fueron estudiadas y se descartaron. De cada hoja se 

separó la lámina de su vaina.  

El momento de cosecha que se muestra en la Tabla 3 se estableció para obtener 

láminas de cada generación de hoja, en las siguientes 6 categorías de edad o estado 

de desarrollo. Éstas fueron: i) hoja en crecimiento, ii) hoja recién expandida (lígula 

visible), iii) hoja adulta (2/3 VMF), iv) hoja pre senescente (Fin VMF), v) mitad de hoja 

senescente y vi) senescencia completa. De esta forma el muestreo abarcó desde que 

emergió la primera hoja hasta que la tercera estuvo completamente seca. El inicio de 

Tabla 3: Esquema general de muestreo durante el rebrote de dos cultivares de 
festuca alta. G1, G2, y G3 indica la generación de hoja. Valores entre paréntesis 
indican frecuencia de cosecha (días entre cosechas). 
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la senescencia (fin de la VMF) se determinó cuando se registraba sobre la misma 

lámina, un progreso del área de tejido seco durante dos mediciones consecutivas. 

Las láminas y vainas se midieron y pesaron por separado, luego se liofilizaron 

(liofilizador Chriss 336) y molieron con un molino tipo Ciclotec Sample Mill 1093 con 

malla de 1 mm. En las láminas se determinó el contenido de FDN (Van Soest et al., 

1991), como así también la digestibilidad de la FDN (DFDN) y la digestibilidad 

aparente de la materia seca (DAMS) por incubación in vitro (250 mg de muestra) a 24 

h de incubación en  el equipo DaisyII (ANKOM Corp., Fairtport, NY, EEUU). La DAMS 

se calculó como la digestibilidad verdadera (DVMS) menos el factor metabólico 11,9 

(Van Soest, 1994).  

Los valores de calidad de cada generación de láminas (G1, G2, G3) se integraron 

con los parámetros morfológicos para el cálculo de la evolución de la DAMS, DFDN y 

FDN del conjunto de láminas. Para esto se utilizaron los datos de IAH, VMF, NHV, 

longitud de lámina, conjuntamente con los efectos del largo y edad foliar sobre la 

calidad. La contribución de cada generación de hojas sobre el conjunto de láminas (Lij) 

se calculó en función del largo foliar, como proporción del total del largo de lámina 

acumulado por macollo (largo lámina Gi / largo total). De esta forma se estimó las 

variables de calidad del conjunto de láminas como: 

∑
=

=
3

1
)*(

i
ijijConjunto LGG     i= 1, 2, 3  j= 1, 2, 3, 4, 5, 6 

donde: 

Gij = calidad (FDN, DFDN o DAMS) de la i-ésima generación de hoja en el j-ésima 

categoría de edad foliar. 

Lij = peso relativo de la i-ésima generación de hoja en el j-ésima tiempo térmico de 

rebrote  

 

3.4. Análisis estadísticos 

Los datos se analizaron con un modelo estadístico lineal para un diseño 

completamente aleatorizado (DCA) con un factor y tres repeticiones.  
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ijiijY ετµ ++=  

i = 1, 2         j = 1, 2, 3         

donde: 

Y ij  observación del i-ésimo cultivar en la j-ésima repetición 

µ    media general 

τ i  efecto del i-ésimo cultivar de festuca alta 

ε ij  error experimental 

Con respecto a las variables morfológicas se realizaron mediciones repetidas en el 

tiempo tomando en cuenta a los macollos marcados como sujetos de estudio y al 

cultivar como el factor de tratamiento. Además, se analizó el factor tiempo dentro de 

cada sujeto para determinar significancia de tendencias en el tiempo. 

ijkijjikiijk dY ετββτµ +++++= )(  

i = 1, 2         j = 1, 2, 3 

donde: 

Y ijk  observación del i-ésimo cultivar en la j-ésima repetición 

µ    media general 

τ i  efecto del i-ésimo cultivar de Festuca alta 

ikd error experimental aleatorio para los macollos dentro del cultivar 

jβ efecto del j-ésimo tiempo 

ij)(τβ interacción entre cultivar y tiempo 

ε ijk
error experimental 

Para el análisis del comportamiento de las variables de calidad en el tiempo, se 

evaluaron los cultivares y las generaciones de láminas realizando ajustes de funciones 

lineales y polinómicas con la edad expresada en GDC. Las comparaciones entre 

cultivares y generaciones se realizaron mediante análisis de variables dummy. 
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Los datos se analizaron con los procedimientos PROG REG y PROC GLM de la 

versión 8 de SAS. Se efectuó un análisis de la varianza para un DCA de las variables 

de interés y se compararon las medias utilizando la prueba de Tukey (p<0,05).  
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4. RESULTADOS 

 

4.1. Efecto del genotipo sobre la calidad de las láminas.  

Las láminas de ambos cultivares mostraron similar DAMS, FDN y DFDN al 

compararlas a un mismo estado ontogénico foliar (Tabla 4). La DAMS y la DFDN 

disminuyeron con el progreso de la ontogenia foliar (p<0,0001, Tabla 4) y estuvieron 

altamente relacionadas entre sí (y = 0,68x (±0,02) + 26,4 (±0,68), R2=0,95, p<0,0001). 

No se observaron variaciones significativas en la FDN en los primeros estados 

ontogénicos, pero hubo incrementos durante la senescencia foliar. El contenido de 

FDN mostró una moderada relación con la DAMS (y = -1,91x (±0,17) + 162 (±9,8), 

R2=0,54, p<0,0001) y una pobre asociación con la DFDN (y = 2,2x (±0,3) – 163 (±17), 

R2=0,33, p<0,0001). 

 

Estado 

Ontogénico 

FDN DAMS DFDN 

A EP EE A EP EE A EP EE 

Crecimiento 53,2 A 55,7 A 0,8 69,8 A 68,1 A 0,76 65,7 A 64,0 A 1,7 

Lígula visible 54,1 A 55,4 A 1,0 65,1 A 62,7 B 0,77 57,4 A 54,3 A 1,1 

Adulta 53,5 A 54,8 A 1,1 59,3 A 59,2 A 0,80 46,1 A 47,3 A 1,6 

Pre 
Senescente 

53,6 A 55,6 A 1,1 52, 8 A 54,2 A 0,78 34,0 A 38,8 A 1,6 

50% 
Senescente 

58,9 A 58,6 A 1,0 44,9 A 46,4 A 0,67 26,5 A 29,0 A 1,3 

100% 
Senescente 

63,6 A 66,2 A 0,8 30,0 A 30,9 A 0,43 8,3 A 12,8 A 1,2 

 

 

Tabla 4. Contenido de Fibra detergente neutro (FDN), digestibilidad aparente de la 
materia seca (DAMS) y digestibilidad de la FDN (DFDN) en diferentes estados 
ontogénicos de Advance (A) y El Palenque Plus (EP). Los datos corresponden al 
promedio de tres generaciones de hojas sucesivas. Distintas letras indican diferencias 
significativas (p<0,05) entre cultivares. EE: Error estándar de la media. 
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4.2. Efecto de la edad foliar sobre la calidad de las láminas 

El contenido de FDN se mantuvo constante durante la vida foliar (VMF, ver punto 4.4) 

sin observarse diferencias entre cultivares (p=0,14). Si bien la FDN tendió (p=0,06) a 

aumentar entre generaciones de hojas sucesivas (53,2±3,9, 54,7±2,7 y 55,6±2,6 

%FDN para G1, G2 y G3, respectivamente) las diferencias fueron de escasa magnitud. 

Posteriormente, al finalizar la VMF, el contenido de FDN aumentó en ambos cultivares 

durante la senescencia hasta llegar a un valor promedio de 64,9±0,8% (Figura 2). 
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Aunque la DFDN fue similar entre cultivares a un mismo estado ontogénico (Tabla 4), 

en la Figura 3 se observa que Advance tuvo una mayor caída de la DFDN durante la 

VMF (paralelismo p=0,0004), sin detectarse diferencias durante la senescencia 

(paralelismo p=0,11) en comparación a El Palenque Plus. A su vez, dentro de cada 

cultivar, el patrón de disminución de DFDN con la edad foliar fue similar (paralelismo 

p=0,38 y p=0,79) para las tres generaciones de hojas. Las diferencias en la ordenada 

al origen (p=0,02 y p=0,01 para Advance y El Palenque Plus, respectivamente) se 

Figura 2. Contenido de Fibra detergente neutro (FDN) de láminas de Advance (A) y El 
Palenque Plus (EP) durante la edad foliar expresada en grados días de crecimiento 
(GDC) acumulados. Cada punto representa el promedio de tres generaciones 
sucesivas de hojas y las barras indican error estándar de medias. Las flechas 
muestran el comienzo de la senescencia en ambos cultivares. 
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corresponde con la disminución de DFDN entre generaciones de hojas sucesivas 

(p<0,0001). 
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4.3. Efecto del largo foliar sobre la calidad de las láminas 

El efecto del largo foliar sobre las variables de calidad se analizó dentro de cada 

categoría de hoja por separado para aislar el efecto de la edad foliar (Figura 4). 

Durante los diferentes estados de madurez de las hojas, que comprendieron desde la 

aparición de la lígula hasta el final de la VMF, el contenido de FDN no fue afectado por 

el aumento del largo de lámina, con un promedio general de 54,5±3 % (Figura 4). 

Tampoco hubo diferencias en DFDN entre cultivares (coincidencia p=0,1, p=0,9 y 

p=0,3 para las hojas en estado de Lígula, 2/3 VMF y Fin VMF, respectivamente). Sin 

embargo, la DFDN disminuyó con una tasa de aproximadamente 0,5 unidades 

porcentuales por cada cm de aumento en la longitud de lámina para las tres categorías 

de hojas mencionadas (paralelismo p=0,94), detectándose diferencias en la ordenada 

al origen (p=0,0002). 

Figura 3. Digestibilidad de la FDN (DFDN) de tres generaciones de hojas sucesivas 
(G1, G2, G3) para Advance (línea negra) y El Palenque Plus (línea gris) durante la 
edad foliar expresada en grados días de crecimiento (GDC) acumulados. Las flechas 
indican el comienzo de la senescencia en ambos cultivares. 
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4.4. Efecto de la morfogénesis foliar sobre la calidad de las láminas 

Advance presentó menor VMF que El Palenque Plus (490 vs 632 ± 60°Cd, 

respectivamente), no detectándose diferencias en IAH (p>0,7). Esta última variable 

aumentó con el tiempo térmico en ambos cultivares, respondiendo a una función 

cuadrática (Figura 5). Esto implicó un retraso en la aparición de generaciones de hojas 

sucesivas que aumentó de 90±23 hasta estabilizarse en 310 °Cd a partir de la cuarta 

hoja. A su vez, la TEF mostró interacción significativa cultivar  x tiempo (p=0,05) 

debido a que fue similar para ambos cultivares (17±1,8 mm día-1 macollo-1) durante el 

crecimiento de las primera tres generaciones de hojas (hasta los 735 GDC).  

Figura 4. Efecto del largo de lámina sobre el contenido de FDN (línea punteada) y de 
DFDN para Advance (línea negra) y El Palenque Plus (línea gris) en diferentes 
estados ontogénicos de hojas vivas. Lígula=-0,53x(±0,1)+68,2(±2,4),R2=0,67;               
2/3VMF=-0,57x(±0,1)+61,2(±2,7),R2=0,67; FinVMF=-0,52x(±0,2)+48,2(+4),R2=0,38. 
Todos p<0,0001. 
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El NHV máximo de El Palenque Plus fue mayor que en Advance (3,3±0,21 vs. 

2,5±0,21 hojas macollo-1). La Figura 6 muestra que luego de alcanzar el valor de NHV 

máximo, ambos cultivares mostraron una caída que fue anticipada y más abrupta en 

Advance, que llegó a un valor aproximado de 1,5 NHV respecto de las 2,5 NHV que 

mantuvo El Palenque Plus.  

Figura 5. Evolución del intervalo de aparición de hoja (IAH) con el tiempo térmico 
expresado en grados días (GDC) acumulados para Advance (A) y El Palenque Plus 
(EP). Ecuación cuadrática ajustada (n=102): IAH = -0,0003x2 + 0,53x + 33,4, R2=0,73.  



 

 

32 

0,0

0,5

1,0

1,5

2,0

2,5

3,0

3,5

4,0

0 200 400 600 800 1000 1200 1400 1600
GDC acumulados (°C.día-1)

N
H

V 
(h

oj
as

.m
ac

ol
lo

-1
)

 A EP

 

El largo de lámina fue similar entre cultivares (p=0,14), aunque aumentó entre 

generaciones sucesivas de hojas (p<0,0001) de 140±12, 240±34 y 360±39 mm para 

G1, G2 y G3, respectivamente (Figura 7).  
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Figura 7. Largo de lámina de tres generaciones sucesivas para Advance (línea 
continua) y El Palenque Plus (línea punteada) durante el período de rebrote expresado 
en grados días de crecimiento (GDC) acumulados. Barras indican error estándar de 
medias. 

 

 

 

 

Figura 6. Evolución del número de hojas vivas (NHV) con el tiempo térmico expresado 
en grados días de crecimiento (GDC) acumulados para Advance (A) y El Palenque  
Plus (EP). Barras indican error estándar de la media. Diferencia mínima significativa 
para comparaciones entre medias: ∆ = 0,59, p=0,05. 

 

 



 

 

33 

El largo de vaina aumentó de igual forma en ambos cultivares para las primeras tres 

generaciones de hojas (37, 69 y 100 mm para la G1, G2 y G3, respectivamente), pero 

luego de los 735 GDC el aumento fue mayor en Advance (interacción cultivar x tiempo 

significativa p<0,005). Al final del ensayo, el largo de vaina fue de 162±5,7 y 139±5,7 

mm, para Advance y el Palenque Plus, respectivamente (Figura 8). 
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4.5. Evolución de la DAMS y la DFDN del conjunto de láminas  

A partir de la variables de calidad y morfogénesis se calculó la evolución de la DAMS y 

la DFDN del conjunto de láminas durante el rebrote de ambos cultivares (Figura 9). 

Estos comportamientos fueron similares al patrón de pérdida de DFDN descripto 

anteriormente para las láminas individuales (Figura 3). 

Figura 8. Evolución del largo de vaina con el tiempo térmico expresado en grados días 
(GDC) acumulados para Advance (A) y El Palenque Plus (EP). Barras indican error 
estándar de medias. 
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Figura 9. Digestibilidad aparente de la materia seca (DAMS) y digestibilidad de la FDN 
(DFDN) del conjunto de láminas durante un rebrote expresado en grados días (GDC) 
acumulados para Advance y El Palenque Plus. Las flechas en línea cortada indican el 
número de hojas acumulado durante la evolución del rebrote. Las flechas en línea 
entera indican el comienzo de la senescencia en ambos cultivares. 
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5. DISCUSIÓN 

5.1. Efecto del genotipo sobre la calidad de las láminas 

Ambos cultivares mostraron similar calidad de láminas para los distintos estados 

ontogénicos de hojas (Tabla 4). Las láminas de ambos cultivares mostraron un amplio 

rango de DAMS a lo largo del desarrollo foliar. La misma varío aproximadamente entre 

70 a 50%, desde su emergencia hasta el final de la VMF, es decir el momento previo a 

la senescencia. Posteriormente la DAMS continuó disminuyendo en la medida que 

avanzó la senescencia, llegando al 30% en la lámina completamente seca. Dichas 

variaciones estuvieron altamente asociadas a las variaciones en la DFDN (R2=95%). 

La asociación entre la DAMS y el contenido de FDN fue menor (R2=54%), debido a 

que la FDN permaneció constante durante la VMF, como se muestra en la Figura 2. La 

alta relación entre DAMS y DFDN indicaría que, durante el desarrollo y la senescencia 

de la hoja, ocurren modificaciones en la estructura de la pared celular que la hacen 

más resistente al ataque de los microorganismos del rumen (Akin 1989; Jung; Deetz, 

1993; Wilson; Mertens, 1995). La pobre asociación entre DFDN y FDN (R2=33%) se 

debió, por un lado, a que durante la VMF la FDN se mantuvo estable y la DFDN 

disminuyó y, por otro, a que durante la senescencia la FDN aumentó y la DFDN 

continuó cayendo. Estos resultados muestran que los cambios que hacen menos 

digestible a la FDN son independientes de su contenido. Por lo tanto, la DFDN sería 

un importante parámetro de calidad que debería tenerse en cuenta para una mejor 

interpretación de los cambios de calidad del forraje (Oba; Allen 1999). De manera 

importante, la DFDN no cambia con variaciones en el contenido de compuestos 

solubles como ocurre con la digestibilidad de la MS, ya sea aparente o verdadera.  

 

5.2. Efecto de la edad foliar sobre la calidad de las láminas 

El contenido de FDN de las láminas verdes (durante la VFM) se mantuvo constante en 

un promedio de 54,5±3,2, valor similar al encontrado por Buxton; Redfearn (1997) en 

festuca alta. A su vez, la constancia de la FDN durante toda la vida foliar concuerda 

con lo observado en Thinopyrum ponticum (Harkes, 2011), Chloris gayana, Cenchrus 

ciliaris (Avila et al., 2010) y Digitaria decumbens (Agnusdei et al., 2009). Esto se debe 

a que la deposición de materia seca y de fibra sólo tiene lugar en la zona de 

crecimiento, o sea mientras la lámina está creciendo dentro del tubo de vainas (Mac 
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Adam; Nelson 1987; Schnyder et al., 1987; Maurice et al., 1997). No obstante, el 

incremento de alrededor 10 unidades de FDN (desde 54,5 hasta 64,9%) observado 

durante la senescencia (Figura 2) es en realidad un aumento relativo resultante de la 

exportación del contenido celular hacia las hojas en crecimiento (Robson; Deacon 

1978). 

Los valores de DFDN fueron similares entre ambos cultivares cuando se los comparó 

al mismo estado ontogénico, cayendo progresivamente de 65% hasta 36% desde la 

emergencia de la hoja hasta el final de la VMF, y llegando al 10% en la hoja 

completamente senescente (Tabla 4). Sin embargo, la VMF de Advance fue un 20% 

menor que la de El Palenque Plus (490 vs. 630 GDC, respectivamente). Estos 

resultados indican que los procesos físicos (Wilson; Mertens, 1995; Wilson, 1997) y 

químicos (Jung, 1989; Akin 1989; Van Soest, 1993; Jung; Allen, 1995; Buxton; 

Redfearn, 1997; Satter et a., 1999) que hacen la pared celular menos digestible, 

sucedieron más aceleradamente en el cultivar con recambio foliar más rápido (Figura 

3). Adicionalmente, la marcada caída de la DFDN posterior a la VMF sugiere que los 

procesos físico-químicos antes señalados continuaron operando aún durante la 

senescencia. 

El patrón de pérdida de DFDN con la edad foliar fue similar entre las generaciones de 

hojas, pero la DFDN disminuyó con las generaciones sucesivas (Figura 3). Esto último 

estaría asociado al incremento de la longitud del tubo de vainas con el aumento de la 

acumulación de biomasa, tal como fue observado en otras especies (Groot; 

Neuteboom, 1997 en raigrás anual; Duru; Ducroq, 2002 en pasto ovillo; Agnusdei et al. 

2009 y Avila et al. 2010 en grama rhodes). 

Por un lado, Groot; Neuteboom (1997) y Duru; Ducroq (2002) propusieron que la 

disminución en DFDN entre generaciones sucesivas se debe al mayor tiempo de 

residencia dentro del tubo de vainas. Por el otro, Agnusdei et al., (2009) concluyeron 

que el principal determinante de tal disminución fue la mayor longitud de las hojas, 

asociada al aumento progresivo del largo del tubo de vainas durante el rebrote. Para 

verificar en qué medida el mayor tiempo de residencia dentro del tubo de vainas 

provocó las diferencias en DFDN entre generaciones, se utilizaron los datos de IAH 

como medida del tiempo de elongación de una lámina dentro del tubo de vainas. El 

fundamento de ello es la existencia de una coordinación en el crecimiento de las hojas 

de un macollo: cuando la G1 detiene su crecimiento, la G2 se hace visible por fuera 

del tubo de vainas y la G3 inicia la elongación de la lámina dentro del tubo de vainas 
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(invisible) en el primordio del meristema (Skinner; Nelson, 1994). Esta sincronización 

regulada por la emergencia de la lámina (Fournier et al., 2005) permite estimar el 

tiempo de elongación dentro del tubo de vainas como el IAH de cada generación. 

Según este supuesto, las láminas de la G2 y G3 tardaron 82 y 127 GDC más en 

atravesar un tubo de vainas 32 y 63 mm más largo, respectivamente, que la G1. 

Durante este tiempo las láminas de la G2 y G3 perdieron 5,6 y 8,8 puntos de DFDN en 

el interior del tubo de vainas, respectivamente. Así, cuando a la DFDN de las láminas 

se le descontó el efecto de mayor edad ocasionado por las diferencias en largo de 

vaina, se anularon las diferencias entre generaciones al momento de la aparición 

(Tabla 5). Según estos cálculos, las diferencias de DFDN entre generaciones de hojas 

sucesivas, se deberían al mayor tiempo requerido para atravesar un tubo de vainas 

progresivamente mas largo, en concordancia con lo observado por Groot; Neutboon 

(1997) y Duru; Ducroq (2002). 

 

Generación 

Datos Originales Sin envejecimiento 

Advance El Palenque 
Plus 

Advance El Palenque 
Plus 

G1 70,7a 69,2a 70,7 69,2 

G2 64,4b 63,3b 70,0 68,9 

G3 62,1c 59,7c 70,9 68,5 

 

Así, a pesar de que el incremento del largo de vaina se asoció con un aumento de la 

TEF (Kavanová et al., 2006; Arredondo; Schnyder, 2003), las razón del retraso en la 

aparición de las láminas sucesivas (IAH) por fuera de un tubo de vainas 

progresivamente más largo, se debería a que el crecimiento de la hoja dentro del tubo 

de vainas (TEF invisible) es menor al crecimiento visible (Durand et al., 1999). Para 

corroborar este planteo se procedió a verificar, a partir de la TEF y el largo de vaina, si 

este mecanismo explica el aumento del IAH. Para esto, se asumió una TEF dentro del 

tubo de vainas (invisible) proporcional a la TEF medida (visible), que fue calculada en 

base a los datos reportados por Durand et al. (1999) para festuca alta. Bajo estos 

Tabla 5. Digestibilidad de la FDN de láminas de tres generaciones sucesivas de 
hojas (G1, G2 y G3) comparadas con y sin el efecto de envejecimiento dentro del 
tubo de vainas al momento de emergencia para Advance y El Palenque Plus. 
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supuestos las estimaciones del tiempo de permanencia de cada generación dentro del 

tubo de vainas confirma las diferencias observadas en el aumento del IAH (72 y 141 

GDC más para la G2 y G3, respectivamente, en comparación a la G1). De acuerdo 

con estos supuestos, la aparente inconsistencia entre los resultados del presente 

trabajo y los obtenidos por Agnusdei et al. (2009) radica en que estos autores 

asumieron igual TEF dentro y fuera del tubo de vainas (TEF invisible y visible, 

respectivamente). Teniendo en cuenta los antecedentes y los resultados de esta tesis 

previamente discutidos, el tiempo de permanencia de las láminas dentro del tubo de 

vainas estimada por los referidos autores habría sido subestimado. 

 

5.3. Efecto del largo foliar sobre la calidad de las láminas 

Al aumentar de tamaño, la planta debe invertir en mayor tejido de sostén para sostener 

una mayor estructura (Lemaire; Gastal 1997; Givish, 1982, citado por Werger et al., 

2002). Ello podría implicar que al incrementarse el largo foliar de hojas sucesivas se 

aumenta el contenido de FDN (Wilson, 1976a, Groot; Neuteboom, 1997; Groot et al., 

1999; Agnusdei et al., 2009) y/o disminuye la DFDN (Di Marco; Agnusdei, 2010).  

Tal como fue observado en Thinopyrum ponticum (Di Marco; Agnusdei, 2010) y en 

especies C4 (Avila et al., 2010; Agnusdei et al., 2009), mientras el contenido de FDN 

no se vio afectado por el largo de hoja comprendido entre los 100 y 400 mm, la DFDN 

mostró una fuerte caída con el incremento del largo foliar (Figura 4). En este trabajo, la 

tasa de pérdida de DFDN estuvo comprendida en el rango de valores reportados en 

los trabajos antes citados, con tasas de 0,5 puntos porcentuales por cm de longitud de 

lámina, respecto a los 0,9 (Nenning, 2009) y 0,2 (Avila, 2009) observados en especies 

C4, y 0,2 en agropiro alargado (Harkes, 2011). La falta de asociación de la FDN con el 

incremento del largo foliar señalada previamente, puede explicarse a partir de la 

naturaleza de este parámetro. Así, mientras la FDN es un indicador del contenido total 

de pared celular, el cual incluye componentes altamente digestibles y componentes 

parcial o completamente indigestibles asociados a las estructuras de sostén y 

conducción, la DFDN (o su complemento, la fracción indigestible de la FDN) debería 

ser un mejor indicador del segundo tipo de componentes. En línea con este planteo, el 

hecho de que la DFDN caiga consistentemente con el aumento de tamaño de las 

plantas mientras que la FDN resulta relativamente constante, sugiere que la DFDN fue 
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sensible a los incrementos en el contenido de tejidos de sostén indigestibles asociados 

al aumento en la longitud de las láminas. 

La disminución de la DFDN entre hojas sucesivas a igual estado ontogénico, como por 

ejemplo en hojas recientemente expandidas (lígula, G1: 62,2a, G2:55,6b y G3: 49,8c), 

ha sido atribuido en trabajos previos (Agnusdei et al., 2009) no sólo al efecto de mayor 

edad mencionado en la sección anterior, sino que también se explicaría a través de un 

efecto de tamaño de hoja per se. Duru et al. (1999) observó que la disminución de la 

digestibilidad de hojas sucesivas recientemente expandidas fue debida a un aumento 

de segmentos de menor digestibilidad, como consecuencia de un incremento en la 

proporción de tejido estructural con el largo de hoja. Esta idea coincide con Wilson 

(1976b), que registró un aumento en la proporción de esclerénquima y tejidos 

vasculares en láminas de generaciones de hojas sucesivas. 

Di Marco; Agnusdei (2010), por su parte, observaron en pasturas de agropiro 

manejadas con diferentes regimenes de defoliación (i.e. pastura corta y larga), que la 

reducción de la altura de la pastura fue coincidente con un incremento de 10% en la 

DFDN. Estos autores observaron que el aumento de la TEF con el largo de vaina en la 

pastura larga sobre compensó el mayor recorrido de vaina a atravesar por las láminas, 

resultando en similar tiempo de permanencia dentro del tubo de vainas que la pastura 

corta. Las diferencias en la permanencia dentro del tubo de vainas (35 GDC) serían 

insuficientes para explicar los 5,5 puntos de DFDN de diferencia a favor de la pastura 

corta. Debido a lo expuesto, se podrían atribuir las diferencias en DFDN a un efecto de 

tamaño de hoja per se. A pesar de lo cual, en el presente trabajo en el que las 

pasturas se dejaron crecer libremente, parecería ser que no hubo tal efecto de tamaño 

per se, pero no se descarta que exista tal mecanismo en pasturas bajo manejos de 

pastoreos contrastantes. 

 

5.4. Efecto de la morfogénesis foliar sobre la calidad de las láminas  

La VMF de ambos cultivares estuvo dentro del rango de los 500-600 GDC citados para 

festuca alta (Lemaire, 1985; Gao; Wilman ,1994; Lemaire; Chapman 1996; Labreveux, 

1998; Lemaire; Agnusdei, 2000; Agnusdei; Assuero, 2004). Ello indica que es una 

gramínea de moderada tasa de recambio de hojas, en comparación con raigrás 

perenne, que tiene una VMF de 330 GDC (Davies, 1988) y se clasifica como de alta 



 

 

40 

tasa de recambio foliar. La menor VMF de Advance (490 vs 630GDC, 

respectivamente) explica el menor NHV en comparación a El Palenque Plus (2,5 vs 

3,3, respectivamente), ya que el NHV surge del cociente entre la VMF y el IAH (NHV = 

VMF/IAH) (Chapman; Lemaire 1993; Lemaire; Agnusdei 2000). De acuerdo con esta 

relación, el aumento del IAH de ambos cultivares (Figura 5) determinó la disminución 

del NHV luego de alcanzar el nivel máximo (Figura 6). En otras palabras, el NHV fue 

variable debido al retraso en la aparición de hojas sucesivas, tal como se ha 

observado en pasturas creciendo luego de una defoliación (Skinner; Nelson, 1994). 

Este comportamiento se debería al progresivo alargamiento del tubo de vainas (Figura 

8) por el que deben atravesar las hojas en crecimiento, provocando un retraso en la 

aparición de las láminas (Wilson; Laidlaw, 1985; Skinner; Nelson, 1995; Duru et al., 

1999). A pesar de la relación positiva entre la longitud de vaina y la TEF (Kavanová et 

al., 2006; Arredondo; Schnyder, 2003), en el presente trabajo el efecto del aumento de 

la TEF con el largo de vaina (y = 0,01x + 0,06, R2 = 0,78, n=74, p<0,0001) no 

compensaría el mayor recorrido del tubo de vainas a atravesar por la lámina en 

crecimiento, dando como resultado el aumento del IAH en el tiempo como lo 

observado por Skinner; Nelson (1995); Duru; Ducrocq, (2000a). Según los cálculos 

realizados, para que el IAH se hubiera mantenido constante, el efecto de vaina sobre 

la TEF debería haber sido 6 veces mayor al observado (pendiente 0,06 vs 0,01). 

Al presentar ambos cultivares una sola hoja en crecimiento por vez, el tiempo 

transcurrido entre la aparición de dos hojas sucesivas corresponde al tiempo en que 

las láminas se mantuvieron creciendo (Robson, 1967). De esta forma, los aumentos 

del IAH pueden ser interpretados como aumentos en la duración de la elongación foliar 

(DEF). Asimismo, el incremento del largo de lámina de hojas sucesivas (Figura 7) 

estuvo dado por aumentos en la TEF (datos no presentados) y en la DEF durante el 

rebrote (Lemaire; Agnusdei, 2000; Fiorani et al., 2000).  

 

5.5. Digestibilidad de la MS y FDN del conjunto de láminas 

Durante la acumulación de las primeras tres generaciones de hojas, la DAMS y DFDN 

del conjunto de láminas (DAMSconjunto, DFDNconjunto) fue similar para ambos cultivares 

hasta los 490 GDC, pero posteriormente fue menor en Advance debido a que 

comenzó la senescencia antes que El Palenque Plus (Figura 9). Al igual que lo 

observado por Duru y Ducroq, (2002), la DAMSconjunto estuvo muy relacionada a la 



 

 

41 

DAMS de la lámina recientemente expandida (DAMSconjunto = 1,06 DAMSexp- 3,95, 

R2=0,96, n=6). En este caso, la pendiente positiva indica que la DAMS de la primera 

lámina expandida (G1-Lígula) es más parecida a la DAMSconjunto en comparación a las 

posteriores hojas (G2 y G3) donde la DAMSconjunto fue menor. Esto se debe a que al 

avanzar el ciclo de rebrote, aumenta levemente el porcentaje de tejido foliar de mayor 

edad en relación a la hoja recientemente expandida. Cabe aclarar que esto sucedería 

en épocas en donde el tamaño de las hojas aumenta sucesivamente como ocurre en 

primavera y verano. Posteriores estudios o modelaciones se deberían desarrollar para 

estudiar el comportamiento en épocas como el otoño, donde el aumento del tamaño 

de hojas sucesivas no es tan marcado. 

En resumen, se puede inferir a partir de los cálculos de calidad del conjunto de hojas 

que i) ambos cultivares defoliados dentro de su VMF presentaron similar calidad 

nutritiva; y que ii) tanto la senescencia, como la edad y el largo foliar fueron los 

factores que determinaron la caída de calidad durante el rebrote. 

5.6. Consideraciones finales 

La gran pérdida de digestibilidad durante la senescencia, resalta la importancia de 

tener en cuenta la VMF de las especies forrajeras como criterio de manejo de la 

defoliación, a los efectos de evitar las pérdidas de calidad asociadas a este proceso. 

Bajo este concepto, los resultados indican que los manejos de pastoreos orientados a 

optimizar la calidad, pueden diferir inclusive para cultivares de una misma especie. 

Para el caso de los cultivares analizados, con ambos se alcanzarían similares valores 

de calidad, pero para ello Advance debería ser defoliado más frecuentemente que El 

Palenque Plus (Tabla 6). De esta forma, un adecuado manejo respetando la VMF 

debería estar en el orden de los 500 GDC para Advance y de 600 GDC para El 

Palenque Plus. Esto representaría una frecuencia no mayor a 30 días para Advance y 

de 40 días para El Palenque Plus durante un rebrote de verano (temperatura media 

21°C). En este lapso de tiempo ambos cultivares alcanzarían un “estado de hoja”, 

conocido en Inglés como leaf stage, de 2,5 hojas vivas para Advance y 3,3 para El 

Palenque Plus. 

Por otro lado, el efecto observado de las vainas sobre el largo y edad de las 

láminas, y consecuentemente sobre la pérdida de calidad, revelan que el largo de 

vainas es un indicador relevante para controlar el remanente pos pastoreo en sistemas 

rotativos, o la altura de la pastura en sistemas de pastoreo continuo, orientados a 
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optimizar producción y calidad nutritiva del forraje, tal como lo han señalado diversos 

autores (v.g., Duru et al., 1999; Duru; Ducroq, 2002; Pascuet, 2003; Di Marco y 

Agnusdei, 2010). 

 

 

Variable 

Días de rebrote 

20 30 40 

Advance Palenque 
Plus 

Advance Palenque 
Plus 

Advance Palenque 
Plus 

GDC 309 490 630 

NHV 2  2,5 2,5 3,3 

Estado de 
hojas 

(% conjunto) 

1° Adulta (37) PreSen (25) 50%Sen(19) PreSen(19) 

2° Lígula (63) Adulta (43) PreSen (32) Adulta (32) 

3° - Creciendo (32) Lígula(49) Lígula(49) 

%DAMS 64,5 63,4 59,3 60,6 47,9 57,9 

%DFDN 56,2 55,7 47,0 50,9 28,2 46,1 

%FDN 53,9 55,9 54,4 56,1 55,7 56,3 

Tabla 6. Estado de hojas, contenido de FDN, digestibilidad aparente de la materia 
seca (DAMS) y digestibilidad de la FDN (DFDN) del conjunto de láminas en tres 
momentos de un rebrote de Advance y El Palenque Plus. 
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6. CONCLUSIONES 

No se encontraron diferencias de calidad entre cultivares al mismo estado ontogénico. 

Sin embargo, Advance tuvo una menor VMF, y en consecuencia una mayor tasa de 

pérdida de DFDN que El Palenque Plus, llegando a un mismo nivel de DFDN al final 

de la VMF. Posteriormente, durante la senescencia, no hubo diferencias entre 

cultivares. 

Durante la VMF las láminas perdieron DAMS debido a una disminución de DFDN, ya 

que la FDN se mantuvo constante. Sin embargo, durante la senescencia la pérdida de 

DAMS estuvo dada por un aumento del contenido de FDN y una disminución de la 

DFDN. 

La disminución de DFDN entre generaciones de hojas sucesivas se debería 

principalmente a un efecto de mayor edad ocasionado por el aumento del largo de 

vaina. 

Los resultados de este trabajo confirman la influencia de las variables morfogenéticas 

(tasa de crecimiento, aparición y vida foliar) sobre la calidad de las láminas a través de 

sus efectos sobre la edad y el tamaño foliar.  
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