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¢Poa spiciformis es tolerante al pastoreo? Efecto de la defoliacion sobre su

desempeiio productivo

Is Poa spiciformis tolerant to defoliation? Defoliation effects on its productive performance

Ferrante D2 A Cesa'?, S Lewis?, G Jaurena®

Resumen. El crecimiento compensatorio en las plantas ocurre
cuando los efectos positivos igualan los efectos negativos de la de-
foliacién, y las plantas defoliadas alcanzan o superan la produccién
de aquellas sin defoliar. El objetivo de este trabajo fue evaluar la ca-
pacidad de una graminea forrajera de las estepas graminosas del sur
patagonico (Argentina), Poa spiciformis, para compensar la herbivo-
ria. Las plantas crecieron en macetas bajo condiciones controladas de
riego y fertilizacién y a temperatura ambiente. Se realizé un ensayo
con tres frecuencias de defoliacién: cero, tres y cinco cortes a inter-
valos de 20-25 dias; la intensidad de corte fue equivalente al 50% de
la biomasa aérea en cada corte. Se cosecharon 15 plantas por trata-
miento y se evaluaron variables de crecimiento y reproduccién para
cada tratamiento en la cosecha final. Las diferencias entre tratamien-
tos fueron analizadas mediante ANOVA vy contrastes ortogonales
(p<0,05). La defoliacién redujo la produccion de biomasa aérea, radi-
cal y total entre un 48 y 53% con respecto a las plantas no defoliadas,
implicando que no hubo compensacién completa. La frecuencia de
la defoliacién afect6 Gnicamente a la altura de las plantas, que fue
menor en el tratamiento de 5 cortes. La defoliacién no promovié un
aumento en el ndmero de macollos, ni modificé el nimero de cafias
florales. Poa spiciformis presenté compensacion parcial en la tasa de
crecimiento relativo (TCR) sélo cuando el ultimo corte se produjo
en el momento de baja TCR de las plantas no defoliadas. Si bien la
especie no recuperd la biomasa removida, las estructuras de propaga-
cién no se vieron afectadas, lo que le permitiria producir semilla atin
con altas frecuencias de defoliacién.

Palabras clave: Crecimiento compensatorio; Tasa de crecimiento
relativa; Biomasa aérea; Biomasa radical; Poa spiciformis.

Abstract. In plants, compensatory growth takes place when the
positive effects of defoliation compensate the negative ones, and de-
foliated plants show a similar or increased production in relation to
non-defoliated plants. Our objective was to evaluate the ability to
compensate defoliation of Poa spiciformis, a forage perennial tussock
grass in southern Patagonia (Argentina). The experiment was per-
formed in potted plants that grew under controlled conditions of wa-
tering and fertilization. Three defoliation frequencies were imposed
(zero, three or five) using 20-25 day intervals among them. Harvest
intensity was always equivalent to 50% of the aerial biomass. Fif-
teen plants were sampled per treatment, and growth and reproduc-
tive indicators were evaluated at the last sampling date. Differences
between treatments were analyzed using ANOVA and orthogonal
contrasts (p<0.05). Defoliation reduced the production of aerial,
root and total biomasses between 48 and 53%, indicating that there
was not a total compensation. Frequency of defoliation only reduced
plant height in the 5-cut treatment. Defoliation did not promote an
increase in the number of tillers, and did not modify the number of
reproductive culms. Poa spiciformis, presented partial compensation
in the relative growth rate (RGR) only when the last harvest was
performed at the time of low RGR on non-defoliated plants. Even
when the species was not able to recover the removed biomass, the
reproductive structures were not affected by simulated grazing, sug-
gesting that plants would be able to produce seeds even under high
defoliation frequencies.

Keywords: Compensatory growth; Relative growth rate; Aboveg-

round biomass; Roots biomass; Poa spiciformis.
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INTRODUCCION

Uno de los principales factores que impactan sobre la res-
puesta de las especies vegetales es la herbivoria (McNaughton
et al., 1983; Hawkes y Sullivan, 2001). En este sentido, las
plantas han desarrollado mecanismos de tolerancia y/o eva-
sién frente a los efectos de la misma (Orians y Solbrig, 1977;
Coughenour, 1985). En general, los mecanismos de tolerancia
reducen el dafio luego de la defoliacién, mientras que los de
evasién tienden a reducir las probabilidades de que la planta
sea consumida (Strauss y Agrawal, 1999). Si bien la defolia-
cién implica una pérdida de tejido fotosintéticamente activo,
en algunos casos puede tener efectos positivos sobre el creci-
miento. Por ejemplo, la defoliacién en la fase vegetativa puede
incrementar la produccién vegetal desde meristemas en activo
crecimiento (ej., intercalares y/o apicales (Briske y Richards,
1995). El tejido remanente puede modificar su tasa de cre-
cimiento por unidad de biomasa en respuesta a una mayor
disponibilidad de nutrientes y agua, un proceso mediado por
cambios bioquimicos e incluso de disposicién del parénquima
(McNaughton, 1979; Noy-Meir, 1993; Briske et al., 1996). La
defoliacién puede generar un amplio rango de respuestas, tan-
to reducir la biomasa final y la productividad, como incremen-
tar estas variables (Belsky, 1986). A la respuesta de las especies
frente a la defoliacién estd asociado el término compensacién.

La compensacién hace referencia al grado de tolerancia a
la herbivoria que exhiben las plantas. Se evalda a partir de la
habilidad reproductiva (Wise y Abrahamson, 2005), la tasa
de crecimiento relativa (Oesterheld y McNaughton, 1991), la
biomasa final o la productividad (Hicks y Reader, 1995) de
plantas defoliadas en relacién a plantas sin defoliar. Cuando la
defoliacién incrementa la tasa de crecimiento la respuesta es
conocida como sobrecompensacién; cuando la reduccién en
el crecimiento es menor a la proporcién de biomasa remo-
vida la compensacién es parcial, y la compensacién es com-
pleta cuando las plantas defoliadas crecen tan rdpido como
las no defoliadas (Ferraro y Oesterheld, 2002). La respuesta
a la defoliacién depende de varios factores relacionados, por
ejemplo, con la biologia de la especie vegetal, la disponibilidad
de nutrientes, y la frecuencia, intensidad y tiempo de recupe-
racién después de dicho disturbio (Agrawal, 2000; Ferraro y
Oesterheld, 2002). Las plantas podrian compensar los efectos
negativos producidos por la herbivoria cuando las condiciones
de crecimiento son éptimas: por ejemplo, baja competencia,
no limitantes en la disponibilidad de los recursos agua, luz
y nutrientes, y cuando el evento de defoliacién se produce al
inicio de la estacién de crecimiento debido a una alta redistri-
bucién de las reservas de nutrientes (Agrawal, 2000).

El pastoreo es una de las principales fuerzas de seleccién
en la evolucién de las gramineas. Entre las caracteristicas que
confleren resistencia al pastoreo se encuentran la asignacién
de recursos de reservas, la activacién oportunista de puntos de
crecimiento, y la capacidad de rebrote después de la defolia-
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cién (Coughenour, 1985; Milchunas et al., 1988). Los pastiza-
les patagénicos han sido considerados como de corta historia
evolutiva de pastoreo (Milchunas et al., 1988). Estos son el
sustento de la produccién ovina extensiva, que constituye la
principal actividad pecuaria de la regién. La especie forrajera
mds abundante es Poa spiciformis [(Steud) Hauman & Parodi
var. ibari (Phil.) Giussani], una graminea perenne, altamente
preferida por los ovinos (Pelliza et al., 1997) que persiste ain
en estados degradados de estos pastizales (Oliva et al., 1998).
Bajo las condiciones en que se efectud este trabajo, nuestro
objetivo fue responder a los siguientes interrogantes: (1) ¢Es
Poa spiciformis capaz de compensar la biomasa removida con
distintas frecuencias de defoliacién? (2) sQué variables de cre-
cimiento, al menos parcialmente, son mayormente afectadas
por la frecuencia de defoliacién? (3) ¢La capacidad reproduc-
tiva de esta especie es afectada por la defoliacién?

MATERIALES Y METODOS

En Rio Gallegos, Argentina, se llevé a cabo un ensayo de
defoliacién manual mediante corte con tijera sobre plantas de
P, spiciformis cultivadas en maceta. Se obtuvieron 50 plantas
enteras de P, spiciformis en junio de 2012, de un pastizal gra-
minoso del sur patagénico (200 mm precipitacién anual, 6 °C
temperatura media anual, 150 msnm, 51° 36" S, 69" 14" O). Se
realiz6 la divisién manual de las matas, colocando entre 4y 9
macollos (5,6 * 1,8; media + DS), con un peso minimo de 1
g, en macetas n° 10 con sustrato comercial (Dynamics Ne 3).
Las macetas permanecieron en inverniculo hasta el mes de
septiembre, bajo riego y fertilizacién (Hakaphos N18-P18-
K18). En primavera se trasplantaron a macetas de 1 dm?® y
se dejaron fuera del inverndculo, bajo riego automatizado (4
mm/dia, ldmina correspondiente a la evapotranspiracién dia-
ria estimada para la zona) y fertilizacién periédica. Los tra-
tamientos consistieron en: 0, 3 y 5 cortes. Los cortes fueron
distribuidos durante la estacién de crecimiento (mediados
de septiembre-mediados de marzo; Ferrante, 2011; Paredes,
2011) y se realizaron entre octubre 2012 y enero 2013, con
frecuencia variable entre 20-25 dias. La altura de corte fue fija
a lo largo del ensayo, y en cada uno se dej6 un remanente de
3 cm, que represent6 el 50% de la biomasa en pie (dato obte-
nido de la determinacién de la relacion altura:biomasa sobre
un total de 40 macollos de las plantas madres, datos inéditos).
En este trabajo se presentan los resultados parciales del ensa-
yo que corresponden a plantas cosechadas en marzo de 2013,
sobre las cuales se evalué la biomasa, altura y desempefio re-
productivo. Para el andlisis de la tasa de crecimiento relativa
(TCR) se utilizaron ademds las cosechas correspondientes a
diciembre de 2012 y enero de 2013. Con un total de 45 plan-
tas evaluadas en cada fecha.

Se evalué la capacidad compensatoria de P, spiciformis fren-
te a la frecuencia de defoliacién (n=15 por tratamiento de de-
foliacién) en términos de:
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Biomasa. En las plantas cosechadas el 15 de marzo de
2013, se evalué la biomasa aérea en pie (BAP), radical y total
(BTP). Ademis, se obtuvo la biomasa aérea acaumulada (BAA)
y la biomasa total acumulada (BTA), correspondiendo a la
biomasa presente al momento de la cosecha, mds la biomasa
removida en cada uno de los cortes.

Altura. Previo a la extraccién de las plantas, se registré la
altura mediante regla milimetrada. Se tomaron 3 mediciones
de altura por planta que fueron luego promediadas.

Desempeiio reproductivo. Mensualmente, desde sep-
tiembre a marzo, se registré el nimero de cafias florales en
las 15 plantas de cada tratamiento cosechadas en marzo 2013.
El nimero total de cafias florales corresponde a la sumatoria
de las cafas registradas previo a la defoliacién, mds el nimero
méximo durante el periodo de recuperacién. Como segundo
elemento asociado a la reproduccién se consideré la propa-
gacion vegetativa. En este sentido se cuantificé el nimero de
macollos presentes al momento de la cosecha.

Todas las variables fueron analizadas mediante ANOVA y
contrastes ortogonales lineales, (p<0,05), utilizando el progra-
ma SAS (9.0). Los contrastes se realizaron para comparar (1)
control versus defoliacién (promedio entre los tratamientos de 3
cortes y Scortes), y (2) respuesta frente a la frecuencia de cortes
(3 wersus 5 cortes). En todos los casos se identificaron los valores
anormales (outliers) mediante la funcién de Mahalanobis.

Tasa de crecimiento relativo (TCR). La TCR se calculé
con sus errores estindar y sus intervalos de confianza (95%)
de acuerdo a Hunt et al. (2002). Para este célculo solo se con-
sideré la biomasa aérea en pie. Para el tratamiento de 3 cortes,
se utilizé como biomasa T (biomasa inicial) a la obtenida en
la cosecha del 12 de diciembre de 2012, y como T, (bioma-
sa final) la biomasa obtenida el 24 de enero de 2013, con un
periodo de recuperacién de 43 dias. Para el tratamiento de 5
cortes, la biomasa T correspondié a la fecha del 24 de enero
de 2013,y 1a T, a la del 15 de marzo de 2013; el periodo de
recuperacion fue de 50 dias. La diferencia en las fechas utiliza-
das para la obtencién de la biomasa T se debe a la necesidad
de contemplar un periodo equivalente de recuperacién post
defoliacion (Oesterheld y McNaughton, 1991; Ferraro y Oes-
terheld, 2002).

Para evaluar si las plantas defoliadas compensaron la TCR
se utilizé la formula de Hilbert et al. (1981). Esta férmula
permite calcular la TCR que requieren las plantas defoliadas
para compensar la biomasa removida:

Rg= {In (eR*At-G)-(In 1-G)} / At

Donde Rg = TCR de plantas defoliadas, R = TCR de las
plantas control, G es la intensidad de defoliacién (en este caso
50% de la biomasa en pie) y t es el tiempo de recuperacion (43
dias: 3 cortes, y 50 dias: 5 cortes).

Tabla 1. Valores medios + desvio estandar para las variables de crecimiento de Poa spiciformis bajo dos tratamientos de frecuencia de
defoliacion (3 cortes y & cortes) v el control sin defoliar. Datos obtenidos para plantas cosechadas el 15 marzo de 2013.

Table 1. Mean values and standard deviation of growth traits in Poa spiciformis, for undefoliated control plants, and those clipped either 3 or 5
times during the season. Data are for plants harvested on March 15, 2013.

Valor medio Contrastes
Control 3 cortes 5 cortes Control vs Defoliacién 3cws 5c

Nuamero de observaciones 13 13 15

Biomasa aérea (BAP) (g/planta) 14,95 + 5,51 8,01 + 2,31 5,81 222 p<0,0001* p=0,1168
Biomasa radical (g/planta) 7,30 + 2,86 3,64 +1,89 3,09 + 1,50 p<0,0001* p=0,5007
Biomasa total en pie (BTP) (g/planta) 2225 +8,0 11,65 + 3,59 8,90 + 2,97 p<0,0001* p=0,1747
Biomasa aérea Acumulada (BAA) (g/planta) 14,95 + 5,51 8,77 + 2,37 7,85 +2,57 p<0,0001* p=0,5161
Biomasa total acumulada (BTA) (g/planta) 22,25 + 8,0 12,41 + 3,66 10,94 + 3,39 p<0,0001* p=0,4724
Altura (cm) 16,96 + 2,51 11,23 + 2,46 7,42 £ 7,72 p<0,0001* p=0,0007*
Numero de tallos 278 + 63,80 349 £ 96,50 303 £ 128 p=0,1660 p=0,2380
Numero de Cafas florales 7,69 + 14,70 12 + 13,50 7,86 + 7,97 p=0,5643 p=0,3452

Resultados de ANOVA y contrastes ortogonales. Los * indican diferencias significativas, p<0,05
ANOVA results and orthogonal contrasts. * Indicates significant differences at p<0.05.
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RESULTADOS

Para el periodo evaluado, P, spiciformis no compensé total-
mente la biomasa removida bajo los tratamientos de defolia-
cién. La biomasa final aérea, radical y total fue mayor en las
plantas no defoliadas, mientras que entre los tratamientos de
corte no hubo diferencias significativas (Tabla 1). Esto se ob-
servé tanto en la biomasa final en pie (BTP) como en la bio-
masa total incorporando la biomasa removida en los sucesivos
cortes (BTA). Las biomasas aérea y total en el tratamiento de
3 cortes presentaron una compensacién parcial minima, consi-
derando que la biomasa en pie alcanzé el 53 y 52%, respectiva-
mente, de la biomasa de las plantas no defoliadas. La biomasa
de las plantas con 5 defoliaciones al final del periodo represen-
t6 menos del 50% de aquella en el control (40% biomasa total
y 38% biomasa aérea). En ambos tratamientos de defoliacién
la biomasa de raices se redujo en mas del 50%.

Las plantas defoliadas presentaron menor altura que las
control. En este caso la frecuencia con que se implementd
el tratamiento de defoliacién afectd esta variable de creci-
miento. Las plantas que fueron cortadas cinco veces fueron
las de menor altura, y sélo alcanzaron el 43% de la altura
de las plantas control (Tabla 1). En cambio, las plantas con
tres defoliaciones presentaron compensacién parcial; al fi-
nal del ensayo la altura representd el 66% en relacion al
control. Las variables relacionadas con la reproduccién no
fueron afectadas por la defoliacién. La produccién de ma-
collos y la produccién de panojas fueron similares en todos

los casos (Tabla 1).

008, o
0,06 1

0,04 -
0,02 -
0,00 -
20,02

TCR (g/dia.g)

T
5 cortes

24 enero — 15 marzo

T
3 cortes
Periodo de recuperaciéon 12 diciembre — 24 enero

Dias transcurridos 43 50

Fig. 1. Tasa de Crecimiento Relativo (TCR) de la porcion aérea
para plantas con tres y cinco defoliaciones dentro de la estacion
de crecimiento, valores medios + 95% IC. La linea punteada cor-
responde al valor de TCR para alcanzar la compensacion comple-
ta, segun la formula de Hilbert et al. (1981). El * indica que no hubo
compensacion en la TCR de las plantas defoliadas.

Fig. 1. Relative Growth Rate (RGR) of the aerial plant fraction for plants
exposed to three or five clippings in the growing season. Mean values
+ 95% Coefficient Interval. The dotted line corresponds to the Relative
Growth Rate necessary to achieve complete compensation according
to the formula of Hilbert et al. (1981).
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Las plantas con tres defoliaciones no compensaron la TCR
en un periodo de 43 dias luego del dltimo evento de defo-
liacién. Sin embargo, las plantas con cinco defoliaciones pre-
sentaron compensacién completa e igualaron la TCR de las
plantas no defoliadas, luego de 50 dias. Para cada tratamiento
el periodo de recuperacién correspondié a un momento dis-
tinto dentro de la estacién de crecimiento. De esta forma, en
el periodo de diciembre-enero, cuando la tasa de crecimien-
to de las plantas no defoliadas fue méxima (0,060 = 0,15 g/
dia.g), plantas con tres defoliaciones no alcanzaron estos va-
lores. Mientras que para el periodo febrero-marzo, cuando la
TCR de las plantas no defoliadas decrecié (0.031 £ 0,11 g/
dia.g), las plantas con cinco defoliaciones presentaron valores
similares (Fig. 1).

DISCUSION

La defoliacién afecté diferencialmente las variables de
crecimiento evaluadas en P, spiciformis. No existié sobrecom-
pensacién en ninguna de las variables analizadas; sélo se ob-
servé una compensacién parcial de la biomasa removida en el
tratamiento con tres defoliaciones. La respuesta en la TCR
fue variable entre los tratamientos, y pudo ser explicada en
funcién del tiempo de recuperacién y el momento dentro de
la estacién de crecimiento en que se realizé el dltimo corte.

En general, luego de la defoliacién suele haber recuperacion
de la TCR de plantas defoliadas que les permite atenuar los
efectos del corte sobre la biomasa total (Ferraro y Oesterheld,
2002). Hay al menos dos factores que condicionan la respuesta
compensatoria sobre la TCR: el tiempo de recuperacién des-
pués de la defoliacién (Oesterheld y McNaughton, 1991) y la
TCR de las plantas no defoliadas (Hilbert et al., 1981). Con
respecto al tiempo de recuperacién, Oesterheld y McNaughton
(1991), mostraron que la TCR de plantas defoliadas decrecié o
no se vio afectada en un periodo de 16-24 dias post-defoliacién;
sin embargo, con un periodo de recuperacién mas largo (32-40
dias) aumentaron la TCR. En nuestro caso, la TCR de plan-
tas defoliadas fue evaluada luego de un periodo mayor a los 40
dias, y aun asi, las plantas con 3 cortes no compensaron. Esto
puede relacionarse con el segundo factor que afecta la TCR:
la capacidad compensatoria depende de la TCR de las plan-
tas no defoliadas (Hilbert et al., 1981); cuando se encuentran
creciendo cerca de su tasa médxima, lo mds probable es que no
haya compensacién. En el caso de las plantas con 3 cortes el
periodo de recuperacién coincidi6 con un momento de maximo
crecimiento potencial para la vegetacién (diciembre-enero), y
por lo tanto no hubo compensacién. Por otro lado, las plantas
con 5 cortes compensaron durante febrero-marzo, cuando las
plantas no defoliadas tienen un menor ritmo de crecimiento.
Cabe mencionar que las plantas con 3 cortes tuvieron un perio-
do de recuperacién de 90 dias hasta el momento de la cosecha
de marzo, y aiin asi no mostraron compensacién completa en la
biomasa drea ni radical.



Efecto de la defoliacién en Poa spiciformis

131

Si bien es esperable que defoliaciones recurrentes tengan
efectos negativos acumulativos sobre la capacidad compensa-
toria (McNaughton, 1983), en nuestro caso no se observaron
diferencias entre 3 y 5 cortes en la mayoria de las variables
evaluadas, excepto la altura. Teniendo en cuenta que la altura
se redujo en forma directa con la frecuencia de cortes, y que la
defoliacién no promovié un mayor nimero de macollos (Noy-
Meir, 1993; McNaughton, 1979), el drea foliar de las plantas
cortadas se veria reducida, lo que contribuiria a explicar par-
cialmente la falta de compensacion en la biomasa aérea.

El rebrote puede tener costos en el desempefio reproducti-
vo porque los meristemas activados después de la defoliacion
compiten con el desarrollo de flores y frutos por agua, nutrien-
tes y carbohidratos (Mabry y Wayne, 1997). En este caso, P
spiciformis fue capaz de mantener el mismo nimero de varas
florales independientemente de la frecuencia de corte. Esto se
contrapone con lo observado en otras especies en las cuales el
pastoreo redujo la capacidad reproductiva (Strauss y Agrawal,
1999). En la especie forrajera estudiada tanto la propagacién
vegetativa como la reproductiva podrian ser sostenidas ain
bajo situaciones de alta frecuencia de defoliacién Esto sugiere
que esta especie puede modificar la asignacién de recursos lo
que contribuiria a asegurar la produccién de tallos y semillas
como estrategia de tolerancia al pastoreo. Sin embargo, la su-
pervivencia de la especie en la comunidad vegetal, al menos en
parte, dependerd de la interaccién entre la frecuencia e inten-
sidad de pastoreo, y la disponibilidad de recursos. Esto enfati-
za la necesidad de futuros estudios que incluyan la interaccién
entre estas variables.
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