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6.3. Indice de nutricion de nitrégeno y su relacion con parametros del

crecimiento del cultivo de papa

6.3.1. Dilucién de nitrégeno e indice de nutricién de nitrégeno

Si se analizan las curvas de dilucion de nitrogeno (Figura 38) se puede observar
como en las distintas réplicas de todos los tratamientos, la concentracién de nitrégeno se
encuentra por debajo de la curva critica de dilucién propuesta por Greenwood e al.
(1985), excepto durante la emergencia en el tratamiento 400-N donde los valores estan
ligeramente por encima de la curva (Fig. 38). Estas curvas de dilucién permiten
analizar la disponibilidad de nitrégeno para el desarrollo del cultivo tomando como
referencia la curva critica de dilucion de nitrégeno, que indica el requerimiento 6ptimo
del cultivo a lo largo de su desarrollo.

El indice de nutriciéon de nitrogeno (NNI), calculado como el cociente entre las
curvas medidas y la curva criiica de dilucion, presento diferencias significativas (p <
0,05) entre los tratamientos en todas las etapas (Tabla 17). El NNI presentd valores
mayores de 1,0 s6lo en el tratamiento de 400-N a los 13 DDE; por el contrario los
tratamientos 133-N y 0-N en este mismo tiempo presentaron valores de 0,9 y 0,6
respectivamente; es decir un 10 % y 40 % por debajo del 6ptimo de disponibilidad de
nitrogeno para el cultivo respectivamente (Fig. 39). También se observé una tendencia
general a disminuir el NNI en el transcurso del desarrollo del cultivo para todos los
tratamientos, con claras diferencias entre etapas de desarrollo (Tabla 16), con excepcion
de la etapa entre el segundo y tercer muestreo en que el NNI se mantuvo mas estable, lo
cual puede estar asociado a la aplicacion de nitrégeno complementario durante el
aporque. Después de los 57 DDE los valores de NNI decrecen nuevamente hasta la
cosecha final donde se determinaron valores de 0,22 (0-N), 0,35 (133-N) y 0,59 (400-

N), manteniéndose claras diferencias (p < 0,05) entre los tratamientos (Figura 39).



117

0O 1 2 3 4 5 6 7 8 9 10
Biomasa total PS (Mg ha™)

Figura 38. Curvas de dilucion de N en los distintos tratamientos 0—N (e), 133-N (o) y 400-N
(A). Los simbolos representan los valores experimentales en cada réplica (n = 3).
La exponencial negativa representa los valores de la concentracion de nitrogeno
critico (Nc) calculados con la ecuacion (16) propuesta por Greenwood et al (1985)
= [Nc]= 1,35 * (1 — 3*e 22°"P5),
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Figura 39. Indice de nutricién de nitrégeno en los distintos tratamientos 0—N (e), 133-N (o) y
400-N (A) en el transcurso de los dias después de la emergencia (DDE). Los
simbolos representan los valores promedios obtenidos de cada réplica de cada
tratamiento (n = 3), y las barras indican la desviacion normal. Letras diferentes
indican que existen diferencias significativas entre tratamientos por etapa de
desarrollo (Prueba de Tukey HSD p<0,05)
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6.3.2. indice de drea foliar

El indice de area foliar total y de la parte baja del dosel (correspondiente a la
altura del dosel / 2) presenté un patron muy similar en todos los tratamientos de
fertilizacion tal como se muestra en la figura 40; pero con diferencias significativas (p <
0,05) entre los tratamientos en cuanto a los valores, excepto al los 13 dias después de la
emergencia (Tabla 17). Los valores maximos de LAI se alcanzaron en los distintos
tratamientos cerca de los 55 dias después de la siembra con valores para el tratamiento
400-N de 2,40; para el tratamiento 133-N de 1,57, y finalmente 0,47 para el tratamiento
0-N. Se puede observar como los valores de LAI medidos en el laboratorio mantienen la

misma tendencia y son similares a los obtenidos en el campo validando la metodologia

de muestreos no destructivos con el analizador de dosel que se utilizé en campo(Fig.

40). Por otro lado, el LAI entre periodos de muestreo presenté marcadas diferencias,

excepto en el tratamiento 0-N entre los 36 y 57 DDE (Tabla 18).



119

Tabla 17. Efecto de los tratamientos sobre en indice de nutricion de nitrégeno (NNI), el indice
de area foliar medido en el laboratorio (LAI), la eficiencia en el uso de la luz (RUE), la
radiacion fotosintéticamente activa interceptada acumulada (IPAR), y los vaiores de nitrégeno
foliar por unidad de superficie de terreno y hoja (g N m™), en las principales etapas fenoldgicas
del cultivo. Letras diferentes indican que existen diferencias significativas entre los tratamientos
por etapa de desarrollo, y sin letras no hay diferencias (Prueba de Tukey HSD p < 0,05, n =3).

IPAR

DDE  Trat NN (n{:'A n{“) (_th‘f‘-LI.f") MI ) ﬁg:;: glI:_;:l '
8-N 09+0p14c 007:008 59410662 0QWx0Q1S  017:00Bb  404:0Mc
I3 133-N  087:0011b GQl0:005 375:03%b  132:020  033:004b  471:022b
400-N 106:0014a Ql1+008 443+012b 1442028 05820032 527:018a
6-N 036+0021c 027+#004c 231:00 3507¢225¢ 055:008c 22:0%
3% 133-N 050:0018b 080+005b  207:02 8462:542b 141:005b  231.0p5
400-N 0®@:000a 115:004a 210:015 1082+652 235201042 279:016
0-N 032+0010c 03%:00c 158:008c 851+25¢ (5%6:0082c 1g7:014
57 133-N 052006l 092:00b 197+0M@b 2002+54b 157200655  149:013
400-N 0®:003Ba 142:008a 24220022 2027:+6PBa 241:00%2 | 72:00
0-N 0283:0012¢ 004x00c 127£00lc 1252:02c 008:00d  147:00
¥ 133-N g35:003bp 0140046 145:001b  2905:127b  020:004b 149006
400-N gspsppsza 0R:006a 176:0M2a 375:264a 0D:0Qlla 9.0

Tabhla 18. Variaciones a lo largo del desarrollo del cultivo del indice de nutricién de nitrégeno
(NNI), indice de area foliar medido en el laboratorio (LAI), eficiencia en el uso de la luz (RUE),
radiacion fotosintéticamente activa interceptada acumulada (IPAR), y los valores de nitrégeno
foliar por unidad de superficie de terreno y hoja (g N m™). Letras diferentes en cada etapa
indican que existen diferencias significativas entre los tratamientos, entre etapas de desarrollo
(Tukey HSD p < 0,05, n=3).

LAI RUE IPAR Nm* Nm*

Tmi  DDE MM mnd)  @MIY i) brene  hoja
I3 0%w:004a 007:003b 5%:066a 0720:015d 017:0M@b 404024
N 3% 03610021 027:004a 231:00Rb  3507+225c¢ 055:008a 22:033b
57  032+0010c 0¥+00Ra 1,B:0MBc 85]1:25b 056:0062a 167:0,14b
85 028:0012d 0M:0@c 1,27:00ld ° 1252+02a 008:003b 1,47+002b
I3 087:00lla 010£005c 375¢03%a 1,32:020d 033:004c 471:02a
. 3% 050:0018b 080:005b 207:02c  8652+542c 141+005b 231+ 005b
1IN o 0R2+0061b 092+002a 210+0Q0lb 2002:544b 157+0,065a 18 +013b
8 035:008c 014:004c 158:001d 22005:127a 020:004c 149+006b
B 1,06¢.0014a 011+003d 44320122 144:023d 08:008b S527£0,182a
ooy ¥ 0@:000c 115004 210:015c  1032:65c 235201042 27 016b
51 09:000b 142:00a 242:002b U27:693b 241:0,056a L74£007b
85 1,7%+002d 37,5:264a 0,90:0111b 159:008b

0% +00424

032+ 006¢
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Figura 40. Indice de érea foliar (LAI) en el transcurso de los dias después de la siembra (DDS)
en los diferentes tratamientos de fertilizacion, 0-N, 400-N y 133-N. Se presentan las
mediciones de LAI realizadas en el campo (¢ y m) y en el laboratorio (A). Las
parabolas grandes representan el LAI total y las parabolas pequefias el LAI de la
parte baja del dosel (Altura/2) obtenidas por ajustes polinomicos de tercer grado.
Los valores representan las Medias + DE, n=3.
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Existe una relacién altamente significativa entre el LAI méaximo (LAlna) de

cada tratamiento y el indice de nutricion de nitrégeno a los 57 DDE (figura 41),

indicando que la respuesta de area foliar al déficit de N es lineal.
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Figura 41. Relacion del indice de nutricion de nitrégeno (NNI) a los 57 DDE y el indice de area
foliar maximo (LAl ., en los distintos tratamientos de fertilizacion: 0-N (e), 133-

N (o) y 400-N (A). Los simbolos representan los valores promedios obtenidos de
cada parcela, n =3.

6.3.3. Radiacion interceptada y eficiencia en el uso de la radiacion

En las tablas 17 y 18 se presentan valores promedio de la eficiencia en el uso de

la luz (RUE) y radiacion interceptada (IPAR) en los distintos tratamientos de

fertilizacion nitrogenada y en las diferentes etapas fenoldgicas del cultivo. La IPAR

acumulada en general presentd diferencias significativas (p<0,05) en todos los

tratamientos y en casi todas las etapas de desarrollo (Tabla 17, Figura 42A), excepto

durante la primera etapa, a los 13 DDE, lo que se debe a que tampoco hubo diferencia

significativas en el LAl y por lo tanto la intercepcion de la radiacion fue casi la misma

en todo los tratamientos (Tabla 17). En este sentido, la IPAR acumulada presentd

diferencias significativas entre periodos de desarrollo en todos los tratamientos, con

valores en la cosecha de 125 MJ m™ en el tratamiento 0-N, 291 MJ m? en 133-N y 371
MJ m™ en el tratamiento 400-N (Tabla 18).

Con respecto a

la. RUE, el tratamiento 0-N presentd una cficiencia

significativamente mayor a los 13 DDE con respecto a los tratamientos 133-N y 400-N

2 (Tabla 17, Figura 42B), con un valor de 594 g MJ" que pudiera estar asociada a la



producciéon de mayor biomasa radicular, la cual es de menor costo energético que la
foliar debido a su menor contenido de N. Con respecto a la segunda etapa fenologica
(36 DDE) no hubo diferencias significativas (p > 0,05) entre tratamientos. En contraste,
se observaron diferencias significativas (p<0,05) durante la ctapa de la maxima
expansion foliar (57 DDE) y cosecha final (85 DDE), donde los valores de RUE
mantuvieron el siguiente orden: 400-N > 133-N > 0-N.

Analizando la RUE en funcién del tiempo se observa que mantiene una
tendencia decreciente en el transcurso de los dias después de la emergencia (Figura
42B), presentando diferencias significativas (p<0,05) entre etapas de desarrollo en todos

los tratamientos (Tabla 18).

400
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Figura 42. Dinamica de A. la radiacion fotosintéticamente activa interceptada (JPAR) y B. la
eficiencia en el uso de la luz (RUE) en el transcurso de los dias después de la emergencia (DDE)
y en los distintos tratamientos de fertilizacion, 0-N (e), 133-N (0) y 400-N (A ). Se presentan
los valores medios £ DE, n = 3. Letras diferentes indican que existen diferencias significativas
entre tratamientos por etapa de desarrollo.
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Figura 43. Relacion entre el indice de nutricion de nitrégeno (NNI) y la radiacién
fotosintéticamente activa interceptada (IPAR) y entre el NNI y la eficiencia en el
uso de la radiacion (RUE) a los 13 DDE (A y E), 36 DDE (B y F), 57 DDE (C y G)
y 85 DDE (D y H). Se indican los puntos correspondientes a cada tratamiento de
fertilizacion, 0-N (@), 133-N (o) y 400-N (A ).



La radiacién fotosintéticamente activa interceptada acumulada (IPAR) presenta
una respuesta no lineal al indice de nutricion de nitrogeno (NNI), con un incremento
pronunciado de IPAR en la medida que el NNI va disminuyendo con el desarrollo del
cultivo y dilucién de N. Los mayores valores de IPAR a la cosecha fueron para el
tratamiento 400-N, cerca de los 370 MJ m? a un NNI a la cosecha de 0,59
aproximadamente; en el tratamiento 133-N se alcanzaron cerca de 290 MJ m~ a un NNI
de 0,50 aproximadamente, y finalmente el tratamiento 0-N se observaron valores
alrededor de los 125 MJm® con un NNI de 0.23 (Figura 43 A,B,C).

Analizando la relacion entre la. RUE y ¢l NNI por etapas de desarrollo, no se
observa una clara relacion durante las primeras etapas (Figura 43 E y F); sin embargo
durante las subsiguientes etapas se observa que el NNI tiene una marcada influencia en
la eficiencia en el uso de la radiacion (Figura 43 G y H). al menos en estas etapas de
llenado de tubérculos, en las cuales el patron de asignacion de la biomasa cs similar
entre tratamientos. Por el contrario durante la emergencia (13 DDE) e inicio de la
tuberizacion (36 DDE), no se encontré una relacion positiva entre estas dos variables.
La RUE fue mas alta en el tratamiento con menor NNI'y presentd valores mas o menos
similares en los otros dos tratamientos. Esto puede deberse a la gran diferencia en el
patron de asignacién de la biomasa entre tratamientos al inicio del desarrollo, con una
RUE mayor en el tratamiento que asigna mas biomasa a las raices. Durante el inicio de
la tuberizacion (36 DDE), la RUE del tratamiento 0-N estuvo ligeramente por encima de
los demas tratamientos (sin diferencias significativas como se indica en la tabla 15);
observandose como a pesar de las variaciones del NNI con valores de 0,36 (0-N) 0,55

(133-N) y 0,69 (400-N), no hubo cambios importantes en la RUE.

6.3.4. Relacion de la biomasa total con el NNI, IPAR y RUE

En la seccion anterior se describe como la produccion de biomasa total y de
tubérculos presenté diferencias marcadas y signiﬁéativas entre los tratamientos en las
distintas etapas fenologicas del cultivo (Tabla 8). En este sentido, analizando la
respuesta de la produccion de biomasa total y de tubérculos al indice de nutricion de
nitrégeno por etapas de desarrollo (Fig. 44 A y B), también se observa una clara
relacion durante el inicio de la tuberizacion, la maxima expansion foliar y la cosecha,

indicando que la biomasa aumenta en la medida que el NNI es mayor. En contraste,



125

durante la emergencia la produccion de biomasa total es similar y no muestra una clara
respuesta a las variaciones del NNI, debido a que precisamente las plantulas estan
iniciando su crecimiento y no se presenta una respuesta inmediata al déficit de
nitrogeno.

Al analizar la respuesta de la produccion de biomasa total con respecto a la
radiacion fotosintéticamente activa interceptada acumulada (IPAR), se observa que las
curvas son diferentes para cada tratamiento (Fig. 44C), lo que se debe a las diferencias

en RUE entre los mismos (Fig. 44D).
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Figura 44. Efccto de los tratamientos, 0-N (e), 133-N (©) v 400-N (A) sobre la relacion entre
el indice de nutricion de nitrégeno y la produccion de biomasa total (A), biomasa de
tubérculos (B). Relacion de la IPAR con la biomasa total (C) y relacion de la
biomasa total con la RUE (D) en las distintas etapas fenologicas del cultivo:
emergencia (azul), inicio de la tuberizacion (rojo), maxima expansion foliar (verde)
y cosecha final (negro). Se presentan los valores de cada replica (n = 3).
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6.3.5. Nitrégeno por unidad de drea foliar

La cantidad de N por unidad de area foliar presenta diferencias entre
tratamientos unicamente durante la emergencia (Fig. 45), donde el tratamiento 0-N
(4,04 g N m?) y 400-N (5,27 g N m™, tabla 17) son diferentes entre si. Después de los
36 DDE la cantidad de nitrogeno.por unidad de area foliar tiende a mantenerse
constante sin presentar diferencias significativas con las siguientes etapas (Fig. 45),

ratificando lo presentado anteriormente a nivel de hojas individuales.
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Figura 45. Dinamica temporal de la cantidad de nitrogeno por unidad de area foliar (g N m’
hoja) en el transcurso de los dias después de la emergencia (DDE) y en los distintos
tratamientos 0—N (e), 133-N (o) y 400-N (4). Se presentan los valores medios +
DE,n=3.

6.3.6. Relacion entre el indice de nutricién de nitrégeno y el nitrégeno foliar

El nitrogeno foliar por unidad de 4rea (mg N cm™) ua coeficiente de regresion
bajo con el NNI a excepcion del muestreo realizado durante la emergencia, y una vez
mas corroboramos que el nitrogeno por unidad de area tiende a conservarse
independientemente de la variacion del NNI (Figura 46A). En este sentido, se observa
como entre las siguientes etapas los cambios de la concentracion de nitrogeno se
mantienen cerca de 0,15 mg N cm”a pesar de las notables variaciones del NNI entre los

tratamientos, con un amplio rango que va desde 0.2 a 0.8 mg N ecm™ mg N cm™.
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En contraste a lo observado en la figura 46A, la cantidad de nitrogeno por
unidad de peso (mg N g hoja™) varia en funcion del NNI en todas las etapas de
desarrollo (Fig. 46B). Esto indica que el déficit de nitrogeno si tiene un efecto directo
sobre la cantidad de N cuando se evalta por peso foliar (Figura 46B). Sélo durante la
cosecha final los valores tienden a ser similares, sin presentar diferencias significativas
(Ver tabla 6), con valores alrededor de 25 mg N g hoja’ independientemente de las
notables variaciones del NNI que oscilan entre 0,2 y 0,7 para los tratamientos 0-N y

400-N respectivamente (Fig. 46B), aunque en este momento todo el follaje estaba

senescente.
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Figura 46. Relacion entre el NNI y la concentracién de nitrogeno por unidad de area foliar mg
N/ cm2 hoja’ A y de N por unidad de peso foliar (mg N / g) B, en las distintas
etapas fenologicas del cultivo: emergencia (azul), inicio de la tuberizacion (rojo),
maxima expansion foliar (verde) y cosecha final (negro). Los diferentes
tratamientos se representan con los simbolos 0-N (e), 133-N (0) y 400-N (A).
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6.3.7. Distribucion de nitrégeno en el dosel

En la tabla 19 se puede observar el efecto que tuvieron los diferentes niveles de
suministro de nitrogeno en el transcurso de los dias después de la emergencia (DDE)
sobre la distribucion del indice de area foliar (LAI) y cantidad de nitrogeno (g N m?)
en los distintos estratos del dosel durante el desarrollo del cultivo; encontrandose que
todos estos parametros foliares en general presentaron una distribucién no uniforme. El
porcentaje del area foliar que se encontraba en la mitad superior del dosel tiende a ser
mayor en el tratamiento con mayor suministro de N y tiende a disminuir con el tiempo.
Otro aspecto a resaltar es que la distribucion del N resulté mds heterogénea que la del
LAl tendiendo a concentrarse mas en la parte superior del dosel. Por ejemplo, en el
tratamiento 0-N, a los 25 dias después de la siembra, el 77.78% del LAI se encontraban

en la mitad superior del dosel; mientras que un porcentaje mayor del N (87,21 %).

Tabla 19. Efecto de la nutricion nitrogenada sobre la distribucion vertical del indice area foliar
(LAI) y de cantidad de nitrgeno foliar en las principales fases fenoldgicas del cultivo. Arriba:
mitad superior del dosel y Abajo: mitad inferior del dosel). Los valores representan el
porcentaje del area foliar y del N total del dosel que se encuentran en cada estrato.

Arriba Altura (cm) LA (%) N (%)
pDS | o-N 1‘;?' 4?\?' 0-N 133N 400-N | 0N 133N  400-N
25 17 28 36 | 7778 88.89 9231 | 8721 93.68 9459
34 19 33 4 |e667 7152 7283 | 7794 8070 7945
37 | 235 37 46 | 6728 6670 6969 | 7773 7539 7651
46 23 38 46 | 7059 6764 7127 | 7858 7516 76.70
50 26 41 48 | 6923 6881 7085 | 7666 7559  75.86
59 28 44 50 | 6453 6475 6947 | 7079 6928 7413

60 30 45 52 66,82 68,02 69,83 7231 70.41 74,54
66 31 45 53 59,71 5939 65,73 65,14 62.58 71,31
75 34 46 52 5495 6897 62,56 59,65 73.80 71,57
86 32 46 53 6527 68,49 62,51 80,68 84,19 82,55

Abajo Altura (cm) LAIL (%) N (%)

25 8.5 14 18 22,22 11,11 7,69 12,79 6,32 541

34 9,5 16,5 21 33,33 28,48 27,17 22,06 19,30 20,55
37 1,5 185 23 32,72 33,30 30,31 22,27 24,61 23,49
46 1,5 19 23 29,41 32,36 28,73 21,42 24,84 23,30
50 13 20,5 24 30,77 31,19 29,15 23,34 2441 24,14
59 14 22 25 35,47 3525 30,53 2021 30.72 25,87
60 IS 225 26 33,18 31,98  30.17 27,69 29.59 25,46
66 15,5 225 265 | 40,29 40,601 3427 34.86 37.42 28,69
75 15,5 23 26 45,05 3103 37,44 40,35 26.20 28.43
86 Tl6 23 265 | 3473 31,51 37,49 19.32 15.81 17.45
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6.4. Efecto del suministro de nitrogeno sobre la respiracion en

oscuridad del cultivo de papa

6.4.1. Efecto de la fertilizacion nitrogenada

La respiracion en la (;scuridad de los distintos o6rganos de la papa presentd en
general marcadas y significativas (p<0,05) diferencias entre tratamientos (Tabla 20,
figura 47). La tendencia para todos los 6rganos excepto las raices fue 400-N > 133-N >
0-N, mientras que en el caso de las raices la tendencia fue la opuesta, con el tratamiento
0-N presentando las mayores tasas de respiracién. Las diferencias entre tratamientos
extremos (0 y 400-N) fue de aproximadamente 50% para hojas. tallos v raices y algo
menor para tubérculos (aprox. 20%), excepto en el muestreo final en el que los
tubérculos del tratamiento 400-N respiraron 92% mas que los del tratamiento 0-\.

Analizando la respiracion en la oscuridad de los 6rganos en funcion de los dias
transcurridos después de la emergencia, también se observaron diferencias significativas
(p<0,05) entre las etapas de desarrollo (Tabla 21). En este sentido, se observa como la
respiracion tiende a disminuir en el transcurso de los dias, desde la emergencia hasta la
cosecha final para todos los organos (figura 47). La disminucion porcentual de la tasa de
respiracion fue de alrededor del 70% entre el muestreo inicial y el final, aunque tiende a
disminuir mas fuertemente entre los 58 y 85 dias, correspondiendo con la etapa de
senescencia de la parte aérea. Con respecto a la respiracion de las raices fue mucho
mayor durante todo el desarrollo del cultivo en comparacién con las hojas y tallos solo
en el tratamiento de déficit severo (0-N), asi como en el tratamiento 133-N Gnicamente

durante los 15 DDE (Tabla 21).
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Tabla 20. Efecto de los tratamientos de fertilizacién sobre la respiracion (nmol g s™) de los
distintos 6rganos a 18 °C, en las principales etapas fenologicas del cultivo. Letras diferentes en
cada etapa indican que existen diferencias significativas entre los tratamientos (Tukey HSD p <
0,05; n=3).

DDE  Trat. Hojas Tallos Raices Tub éxculos
0-N 1338£001c 1076+002b 2511 +004a -
s 133N 1580£0,01b 1451:£00a 16,06 +t003b -
40N 1894:002a 1526:0@a 11,57 £0c :
o-N 9,6+003c 895:0@c  16,9:00Ba 41420010
10 133-N 12,70£001b 1089+ 003b  1209+004b 477001 4b
400-N 1461 +004a 1262:x001a 167+ 004c 501+£001a
0N 695+ 001 ¢ 6,50 + 02b 1247 :0,02a 394+ 001c
P 133N 832:0,02b 7271003 4ab 9,07 :0,02b 424:001b
4 400-N 10,54 £0p2a 7,53+ 002a 6,14+00¢c 464+ 00l a
0-N 448+0,03b  3,13:0c 7,83 +004a 068 +001c
Y 133N 483:00lb 425:001b 6,60 £+ 0,03a 1,02 +0,02b
 4mN 659+003a 443+00la  3831003b 1,31+ 002a

Tabla 21. Efecto de los tratamientos sobre la respiracion (nmol g™’ s™) de los distintos érganos a
18 °C, en las principales etapas fenoldgicas del cultivo. Letras diferentes indican que existen
diferencias significativas en cada tratamiento entre etapas de desarrollo del cultivo (Tukey HSD

p <0,05; n=3).

Trat DDE Hojas Talles Raices Tubércules
15 1332+001la 1076+02a 2511+004a -
0-N 40 96+003b 8,95+ 0,02b 16,79 + 0,03b 414+ 001 a
58 695+001¢ 6,50+002¢ 1247+00@c 39410010
85 443 +0,03d 3,13+003d 783+ 00Md 0,68+ 00lc
15 1590+001a 1451+00Ra 160600 a -
I 40 12,70£.001b 10,29 +£008b 12,09+ 0.04b 477+ 001 a
35N sg g3.002c  727samc  907:0c 42420016
85 4%3+001d 425+001d 660 £+ 0,05d 1,02+ q02¢
15 1894+ 002a 1526+0Ba 11,57:00Ga -
100-IN 40 1461+004b  1262+001b 767 £004b 501+00la
58 10,54 £ 0p2¢ 75320 ¢ 6,14+003¢ 464+ 001b
85 6,59 +0,03d 443 £ 0,01 d 383+ 003d 1,31+ 002¢
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Figura 47. Dinamica temporal de la respiracion a 18 °C de los distintos 6rganos en los tres
tratamientos de fertilizacion de nitrogeno, 0—N (@), 133-N (0} y 400-N (A ).

La respuesta de la respiracion a la temperatura fue bastante marcada en todos 1os

organos y tratamientos de fertilizacion, manteniendo una tendencia exponencial de

incremento de la respiracion con la temperatura (figura 48 y 49). Las raices presentaron

los mayores valores de respiracion como respuesta al incremento de la temperatura

durante las distintas etapas fenologicas del cultivo (figura 49).
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Respuesta de la respiracion de los tallos y hojas a las variaciones de la temperatura
en condiciones de oscuridad, en los diferentes tratamientos de fertilizacion de
nitrogeno, 0—N (e), 133-N (o) y 400-N (4) y etapas fenologicas, emergencia (15
DDE), inicio de la tuberizacion (40 DDE), maxima expansion foliar (58 DDE) y

cerca de la cosecha (85 DDE).
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Figura 49. Respuesta de la respiracion
de las raices y tubérculos a las
variaciones de la temperatura en
condiciones de oscuridad, en los
diferentes tratamientos de fertilizacion
de nitrégeno, 0-N (o), 133-N (o) y
400-N (A) y etapas fenologicas,
emergencia (15 DDE), inicio de la
tuberizacion (40 DDE), maxima
expansion foliar (58 DDE) y cerca de
la cosecha (85 DDE).
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Comparando la respuesta de la respiracion de los distintos organos a la
temperatura, se observd que en el tratamiento 0-N las raices presentaron los mayores
valores durante el desarrollo del cultivo, manteniendo el siguiente orden: raices > hojas
> tallos > tubérculos. en contraste con el tratamiento 400-N; mientras que en le

tratamiento 133-N se mantiene una tendencia muy similar (figura 50).
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Figura 50. Respuesta de la respiracion de los distintos érganos, hojas (o), tallos (A), raices () y
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Por otro lado, la respuesta de la respiracion de los érganos frente a la variaciéon
de la concentracién de nitrogeno mantuvo una relacion alta y positiva principalmente
con los tallos y hojas; en contraste con las raices que no present6 una clara respuesta,
excepto cuando fue analizada separando los tratamientos (figura 51). Con respecto a la
respiracion de los tubérculos se presentd una relacion baja con la concentracion de
nitrégeno, presumiblemente por la poca demanda y baja concentracioén de nitrégeno por

parte de estos 6rganos de reserva para la respiracion (Figura 51).
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Figura 51. Respuesta de la respiracion de los distintos drganos: tallos, hojas, raices y tubérculos
a los 18 °C frente a las variaciones de la concentracion de nitrégeno (% N), en los
diferentes tratamientos de fertilizacion de nitrogeno, 0-N (e), 133-N (o) y 400-N
(A).
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En este sentido, cuando se analizaron las correlaciones multiples de la respiracion como
variable dependiente de la temperatura y nitrgeno, se present6 una alta correlacion
entre los valores observados y predichos tinicamente en las hojas y tallos; no siendo

muy clara en los tubérculos (Figura 52).
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Figura 52. Valores observados vs predichos de la respiracion en los distintos organos, hojas
(n = 72), tallos (n = 72) y tubérculos (n = 54). Las ecuaciones producto de las
regresiones multiples entre la respiracion (R) con la temperatura (Temp, °C) y el
nitrégeno foliar (%Nf) son las siguientes: hojas (-0,01115 + 0,000517*Temp +
0,002864*N), tallos (-0,00607 + 0,00453*Temp + 0,00043*N), raices (-0,000081 +
0,000715*Temp) y tubérculos (-0,005878 + 0,006684*Temp + 0,000135*N).

6.4.2. Comparacion de la respiracion medida y simulada.

Cuando se compararon los valores medidos de respiracion a oscuridad
asumiendo que fue de mantenimiento y los calculados con la ecuacion de Ryan (1991)
en base a la cantidad de N del 6rgano y la temperatura (Apéndice 5) en los distintos
Organos, tratamientos y etapas fenologicas del cultivo, se observo que solo en los tallos

y tubérculos se presentaron valores similares de respiracion entre los dos métodos.
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Figura 53. Respiracion medida en el laboratorio (barras negras) y respiracion de mantenimiento

calculada con la ecuacion de Ryan (barras grises) a 18° C en los distintos érganos,
tratamientos y etapas fenoldgicas del cultivo.
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En contraste, la respiracién calculada de las hojas fue mucho’ mayor por una aparante
subestimacion del método en comparacion con la medida; mientras que la respiracion
radicular calculada tiende a ser menor (Figura 59). Debido a las diferencias encontradas
entre ambos métodos. todas las simulaciones fueron corridas tomando las tasas de
respiracion medidas en el laboratorio; es decir la que es considerada de mantenimiento

debido a la ausencia del crecimiento durante dichas mediciones.

6.4.3. Oscilacion de la temperatura

La fluctuacion de la temperatura en el suelo y aire no presentaron tendencias tan
contrastantes en el transcurso del dia. La temperatura del suelo fue ligeramente superior
que la del aire durante noche. y viceversa durante el dia; e incluso al comparar los
valores promedios la temperatura del aire fue de 18,14 °C y la del suelo fue de 18,68 °C
(Apéndice 9). Cuando se calcula y compara la respiracion de mantenimiento de las
hojas y raices (Ryan 1991) utilizando los valores promedios diarios de temperatura del
aire y suelo versus el promedio de la Rm calculada con las temperaturas horaria, no se
observan mayores diferencias entre si. La Rm para hojas utilizado el promedio de
temperatura diaria del aire fue de 0,0244 g C g dia”' y la Rm promedio calculada con la
temperatura horaria del aire fue de 0,0248 g C g dia™'. Las raices presentaron valores de
0,01013 y 0,01017 g C g dia’ respectivamente, pero utilizando los valores de

temperatura del suelo.
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6.5 Simulacién del crecimiento y del balance de carbono en el cultivo

de papa

6.5.1. Calibracion del modelo

La calibracion del modelo se realizd optimizando de manera iterativa los
coeficientes de asignacion de los asimilados entre 6rganos, mortalidad de tallos y hojas,
la translocacion desde los distintos 6rganos hacia los tubérculos, y la exudacion en cada
tratamiento hasta lograr el mejor ajuste con los valores medidos de la biomasa por

compartimientos. La evaluacién de la bondad del ajuste fue realizada visualmente.
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Figura 54. Biomasa de los distintos organos en el transcurso de los dias después de la siembra
(DDS). Las lineas representan las tendencias simuladas después de la calibracion
de los coeficientes, y los simbolos corresponden a los valores puntuales medidos en
las principales etapas fenoldgicas del cultivo. 0-N (e), 133-N (o) y 400-N (¥).Se
presentan los valores medios + DE, n = 3.
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En la figura 54 se muestran los valores medidos (puntos) y simulados (lineas) de
la biomasa de Jos distintos compartimientos en los tres tratamientos de fertilizacion. Se
observa que se logrd una buena calibracion para los tres tratamientos, con discrepancias
menores entre los datos medidos y simulados. Esto nos indica que el cambio de escala
de la fotosintesis a nivel ‘de hoja a la PPB del cultivo y luego, al estimar y restar la
respiracién a la PPN, produce resultados compatibles con la biomasa del cultivo. Es
decir que utilizando las mediciones de fotosintesis foliar a lo largo del tiempo en dos
estratos del dosel y el modelo de simulacion desarrollado en esta tesis. puede realizarse
un calculo aceptable de la produccion primaria del cultivo. Esta constatacion nos
permite seguir adelante con la utilizacién del modelo para analizar el balance de
carbono del cultivo y sus respuestas al déficit de N. Es importante aclarar que en el
proceso de calibracion los asimilados que no se requerian para la respiracion o

crecimiento fueron dirigidos al flujo de exudacion.

6.5.2. Coeficientes de asignacion de asimilados

Los coeficientes de asignacion de asimilados a los diferentes 6rganos que fueron
calculados en el proceso de calibracion del modelo para cada uno de los tres
tratamientos. se presentaron en la figura 55. Puede observarse que se presentaron
marcadas diferencias entre los tratamientos en la asignacion porcentual de asimilados a
hojas, tallos, raices y estolones durante las primeras fases de desarrollo del cultivo (0 a
40 dias). Durante esta fase, la asignacién a hojas y tallos fue mayor en los tratamientos
con menor déficit de N, mientras que la asignacion a raices presentd la tendencia
contraria, siendo mayor en la medida que aumentaba el déficit, lo que coincide con los
datos de distribucion de biomasa entre Organos que se mostraron anteriormente. En
fases posteriores del desarrollo, coincidiendo con ¢l llenado de tubérculos, las
diferencias entre tratamientos tienden a desaparecer. Estos resultados muestran como
los coeficientes de asignacion de los asimilados a los Organos presentan una alta
respuesta al déficit de N, pero esta alta plasticidad esta restringida al periodo previo a la
tuberizacion. Posteriormente, los tubérculos devienen el principal sumidero de carbono,
independientemente del nivel de déficit y no se presenta mas plasticidad en la
asignacion. También puede observarse como tendencia general que durante los 23 DDS

se asignan las mayores proporciones de asimilados hacia los 6rganos aéreos, y en la
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medida que avanza el desarrollo del cultivo dicho coeficiente disminuye; al mismo
tiempo que aumenta la asignacion a los tubérculos. A partir de los 44 DDS estos
organos demandan mas de la mitad de los asimilados sin presentar mayores diferencias
entre tratamientos (Figura 55).

Cuando se analiza la relacion entre los coeficientes de asignacidn a los distintos
organos y el NNI (figura 56), puede observase que la asignacion a las hojas y tallos
aumenta con el NNI en las primeras fases de desarrollo, y contrariamente la asignacion
a las raices disminuye a medida que aumenta el NNI. Es importante destacar que
particularmente en la raices los mayores coeficientes de asignacion se observaron
durante las primeras etapas de desarrollo v en condiciones de déficit; mientras que en
las demas etapas de desarrollo la asignacion tiende a mantenerse relativamente
constante a pesar de las grandes variaciones del NNI (Figura 56). Estas relaciones entre
los coeficientes de asignacion y el NNI tendrian que ser incorporadas en el modelo para
el céalculo de los coeficientes de asignacion a partir del estado nutricional del cultivo y

asi no se requeriria una calibracion para cada tratamiento.
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Figura 55. Coeficientes de asignacion de asimilados a los diferentes 6rganos de la planta en ¢l
transcurso de los dias después de la siembra (DDS), calculados por optimizacion utilizando el
modelo de simulacién para los tres tratamientos de fertilizacion nitrogenada. Estos coeficientes
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Figura 56. Relacion de los cocficientes de asignacion a los distintos organos calculados por
interpolacion a partir de los valores obtenidos por calibracion del modelo (Q;) y el
indice de nutricion de nitrogeno (NNI) en las principales etapas fenologicas del
cultivo y para los distintos tratamientos de fertilizacion nitrogenada. La ausencia de
de simbolos por tratamientos en alguna de la etapas fenologicas indica que no hubo
asignacion (ver texto).
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6.5.3. Coeficientes de translocacion

Los coeficientes de translocacion de la biomasa de hojas y tallos hacia los
tubérculos también fueron calculados por calibracion del mcdelo en los tres
tratamientos (Figura 57). Puede observarse que la tendencia de este proceso coincide
con el analisis realizado anteriormente de la translocacion, basado en la comparacién de
las curvas de crecimiento absoluto del cultivo con el crecimiento de los tubérculos. Es
decir que después de la maxima expansion foliar y con la entrada de la senescencia
(entre los 60 y 90 DDS) la tasa de translocacion de asimilados hacia los tubérculos
desde los organos aéreos tiende a aumentar en todos los tratamientos. Sin embargo, el
tratamiento de déficit de nitrogeno es similar en comparacioén con el de 400-N. Otro
aspecto interesante es que el modelo indica que las hojas presentan tasas o coeficientes

de translocacion mayores que los tallos.
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Figura 57. Coeficientes de translocacion hacia los tubérculos desde hojas, tallos y estolones en
el transcurso de los dias después de la siembra (DDS) calculados por calibracion del
modelo en los tres tratamientos de fertilizacion. Estos coeficientes representan la
proporcion de la biomasa de hojas y tallos que es translocada por dia.



144

6.5.4. Coeficientes de mortalidad

Los coeficientes de mortalidad de hojas y tallos calculados por calibracion en los
diferentes tratamientos se presentan en la figura 58. Puede observarse como los mismos
incrementaron progresivamente desde etapas tempranas de desarrollo hasta la cosecha
siendo siempre mayor la mortalidad en las hojas, asi como en los tratamientos de mayor

fertilizacion nitrogenada.
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Figura 58. Coeficientes de mortalidad de hojas y tallos en el transcurso de los dias después de
la siembra (DDS) calculados por calibracién del modelo en los tres tratamientos de
fertilizacion. Estos coeficientes representan la proporcién de los compartimientos
hojas y tallos que mueren por dia.
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6.5.5. Exudacién

Finalmente, la exudacion radicular calculada por calibracion del modelo se
muestra en la tabla 22. Puede observarse que durante todo el desarrollo del cultivo los
valores de exudacién mantuvieron la siguiente tendencia: 0-N > 133-N > 400-N. En los
tratamientos 0-N y 133-N la exudacion comienza a incrementar aproximadamente a
partir de los 25 DDS y en el tratamiento 400-N a partir de los 35 DDS. Todos los
tratamientos alcanzaron los maximos valores cerca de los 60 DDS, y posteriormente
disminuyen hasta la cosecha final. Es de hacer notar que el calculo de la exudacion con
el procedimiento utilizado es el que absorbe todas las posibles fuentes de error, ya que
toda la PPB que no es respirada ni incorporada en ningtin 6rgano se direcciona hacia
este flujo. En este sentido, los resultados del modelo no mostraron un posible aumento

de este flujo como una respuesta al estrés por las condiciones limitantes de nitrégeno.

6.5.6. Respiracion

La respiracion fue un componente funcional simulado con los datos medidos en
el laboratorio (presentados en la seccion anterior, 8.4) en cada uno de los érganos de los
distintos tratamientos y etapas fenologicas del cultivo. Se observo un patréon de
respiracion en funcion de la dindmica de acumulacién de biomasa de los distintos

organos (Tabla 22).

6.5.7. Procesos del balance de carbono

Una vez calibrado el modelo para cada uno de los tres tratamientos pudo
correrse para analizar los componentes funcionales del balance de carbono. Se pudo
observar que el tratamiento 400-N presentd los mayores valores acumulados en el
transcurso del tiempo (Figura 59, Tabla 22). Sin embargo, cuando se analizan en
términos porcentuales las respiraciones de mantenimiento y crecimiento, se observa que

no hay diferencias enire tratamientos, como ocurre con otros flujos (Tabla 22).
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Tabla 22. Componentes del balance de carbono acumulados cerca de los 90 dias después de la
siembre del cultivo de papa expresado en cantidad (g / m”) y porcentajes (%). Produccion
primaria bruta (PPB), respiracién de crecimiento (Rc), respiracion de mantenimiento (Rm),
respiracion total (Ry.r), exudacion (E) y produccion primaria neta (PPN).

Parametro 0-N 133-N 400-N
PPB 238,29 (100 %) 642,93 (100 %) 1012,1 (100 %)
Rc 38,79 (16,28 %) 104,29 (16,22 %) 160,79 (15,88 %)
Rm 32,73 (13,73 %) 82,89 (12,89 %) 144,34 (14,26 %)
Riotal 71,52 (30,04 %) 186,42 (29,11 %) 292,09 (30,15 %)
E 2,20 (0,92 %) 2,24 (0,35 %) 8,76 (0,66 %)
PPN 164,57 (69,05 %) 453,52 (70,53 %) 700,11 (69,19%)
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Figura 59. Tendencias simuladas de los distintos componentes funcionales del balance de
carbono: Produccion primaria bruta (PPB), respiracion de crecimiento (Rc),
respiracion e mantenimiento (Rm), Exudaciéon (E) y produccion primaria neta
(PPN).
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7. Discusion

La respuesta de las plantas a diferentes tipos de estrés ambiental involucra
cambios a nivel estructural y funcional que estan regidos por procesos asociados al
balance de carbono (Lambers et al. 1998c; Schurr er al 2006). Las plantas pueden
responder a la presion o heterogeneidad del ambiente a través de la plasticidad
fisiologica o morfolégica que permite optimizar el uso de los recursos, considerando
ademas que la plasticidad de un atributo morfologico también puede ser una
consecuencia de una mayor plasticidad fisiologica (Lambers et al. 1998¢c; Schurr er al
2006). En este sentido, el cambio en los patrones de asignacion de biomasa entre
Organos puede constituir un mecanismo de adaptaciéon o aclimatacion frente a las
presiones ambientales cambiando la relacion costo-beneficio entre la biomasa asignada
a uno u otro 6rgano (Brouwer 1962; Lambers ef al 1998; Osone & Tateno 2005; Schurr
et al 2006). Asimismo, la relacion entre lo que se puede destinar a la acumulacion de
biomasa vegetativa y/o a procesos de mantenimiento puede cambiar en funcién de la
disponibilidad de nitrégeno; por lo tanto, lo que no se asigna a la biomasa vegetativa
puede tener repercusiones sobre otros componentes del balance de carbono (Lambers e
al 1998c¢; Lemaire & Millard 1999; Osone & Tateno 2005; Schurr et al 2006).

En importante considerar que en esta investigacion el cultivo de papa fue
sometido a tres niveles de déficit de N contrastantes que se evidencian claramente al
comparar el INN entre los tratamientos (Tabla 8 y Figura 38), por lo que los resultados
fueron apropiados para analizar la respuesta de cultivo en funcién de las hipdtesis
planteadas. La respuesta de la fotosintesis, distribucion de la biomasa, respiracién en
oscuridad y balance de carbono de las plantas frente a las variaciones de la nutricion
nitrogenada fue analizada desde diferentes niveles de observacion: desde el nivel de
organos (€j. asimilacion fotosintética en hojas, sumideros de fotoasimilados, plasticidad
fenotipica), planta entera (ej. eficiencia en el uso de la radiacion, asignacion de
biomasa y nitrégeno, relacion vastago/raiz) y del cultivo (¢j. productividad; indice de
area foliar, eficiencia en el uso de la radiacion); considerando ademas la relacion de los
procesos que ocurren entre los distintos niveles. En este sentido, se evaluaron las
hipotesis planteadas analizando y comparando con los patrones y procesos observados

en otros estudios (con otras especies cultivadas y silvestres).
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A continuacién se pretende discutir sistematicamente cada una de las hipotesis
planteadas en este trabajo: la del “exceso de asimilados” que propone que la
fotosintesis por unidad de 4rea foliar tiende a mantenerse a pesar del déficit de N, lo que
generaria asimilados que no podrian ser transformados en biomasa manteniendo el
mismo patron de asignacion que en las plantas sin déficit, debido a la carencia de N para
la biosintesis (Seccion 7.1), consecuentemente la hipotesis del “cambio de asignacion”
del carbono y nitrégeno, para evaluar de que manera son utilizados los fotoasimilados
bajo condiciones de déficit y determinar la importancia relativa de los sumideros de
carbono (Seccion 7.2), y finalmente la hipotesis del “cambio del balance de carbono”
para comprender las posibles respuestas de aclimatacion fisiologica del cultivo de papa
de manera integral. También se discute el modelo de crecimiento del cultivo, sus
limitaciones y posibilidades de mejoramiento para que pueda ser utilizado como una
herramienta en el manejo del cultivo (Secciones 7.3 y 7.4).

Consideramos que el cultivo de papa es un caso de estudio original e interesante
para analizar el efecto de la nutricion nitrogenada sobre el balance de carbono debido a
sus altas tasas de crecimiento, los cambios continuos y muy dindmicos en los patrones
de asignacion de la biomasa entre los organos durante el desarrollo, la presencia de un
sumidero muy dominante como son los tubérculos, el cual esta formado por biomasa de
bajo contenido de N y bajo costo de mantenimiento y en general la gran diferencia en
calidad entre la biomasa de los distintos organos, lo cual cambia los costos de
crecimiento y mantenimiento al modificar el patron de asignacion de la biomasa.

En la figura 60 se ha intentado realizar una sintesis para explicar cual es el efecto
del d4ficit de nitrogeno sobre el crecimiento y componentes del balance de carbono,
integrando los resultados obtenidos en los diferentes niveles de estudio y con el uso del
modelo de simulacion, lo que permitira orientar sistemdticamente la estructura de la
discusion. Sin embargo el analisis integrado de esta figura se realizara al final de las

discusiones.
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Figura 60. Esquema sintético del efecto del déficit de nitrégeno sobre distintos componentes funcionales y estructurales asociados al balance de carbono
del cultivo de papa. Se muestra la relacion entre los distintos parametros ecofisiologicos y del cultivo haciendo un analisis comparativo con respecto a lo
observado en el tratamiento con menor déficit (400-N). En los rectangulos rojos s¢ muestra la relacion de parametros foliares con la fotosintesis, en los
azules la relacion de algunos componentes del balance del carbono, y los rectangulos de color verde algunas de las respuestas observadas y especuladas
frente al déficit de nitrogeno. Las elipses indican las consecuencias de los procesos y relaciones entre las variables y parametros del cultivo mostradas en
las distintas cajas del esquema.
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7.1. Asimilacién de carbono y la hipétesis del “exceso de asimilados”.
Para discutir la hipétesis del “exceso de asimilados” y evaluar si fue confirmada
por los resultados se tomaron en consideracion los siguientes aspectos: a) la respuesta
de la fotosintesis a la concentracién de nitrégeno foliar, b) la posible plasticidad
fotosintética y/o morfolégica de las hojas c) la existencia o no de un exceso de
asimilados en relacién con las posibilidades de biosintesis en condiciones de déficit de
N. En este sentido, la respuesta de la fotosintesis fue analizada en funcién de las
variaciones de la concentraciéon de nitrégeno foliar entre los tratamientos y en diferentes
etapas fenologicas observandose diferencias moderadas en la fotosintesis por unidad de
drea foliar a pesar de las importantes variaciones de la concentracién de nitrégeno foliar.
Se discute si la respuesta moderada de la fotosintesis al N se debe a modificaciones de
atributos morfologicos (SLA) o de procesos fisiologicos (PNUE), asi como la posible
relacion existente entre ambos. Finalmente se infiere sobre el efecto del déficit de N
sobre la posible produccién de-exceso de asimilados y su relacion con la limitacién de la

fotosintesis (feedback limitation of photosynthesis).

a) Efecto de la concentracion de N foliar sobre la fotosintesis

La hipérbola no rectangular proporciond excelentes ajustes de respuesta de la
fotosintesis a la radiacion, y coherentes a lo medido en el campo. Este hecho ha sido
respaldado por varios investigadores, a tal punto que actualmente representa el modelo
empirico mds utilizado para calcular las curvas de respuesta de la fotosintesis a la
radiacion en diferentes formas de vida vegetal (Ogren 1993; Thornley 2002).

Por otra parte, al analizar el posible efecto de la conductancia estomatica sobre
la fotosintesis en los distintos tratamientos de fertilizacion, se determind que por etapas
fenoldgicas los valores presentaron diferencias significativas, posiblemente haya sido
mas por una respuesta a la variacion de N, que a un posible efecto por el suministro de
agua, el cual fue controlado cuidadosamente de la misma manera para todas las
parcelas, por lo que se descarta un posible efecto negativo por déficit hidrico (Apéndice
3). Estos resultados no fueron discutidos a profundidad en comparacién al posible
efecto que si pudo tener la nutricion nitrogenada sobre la fotosintesis; sin embargo no se

descarta que dicho parametro ecofisiolégico sea determinante en la capacidad
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fotosintética de las plantas de papa, asi como de numerosos cultivos y/o plantas
silvestres analizadas al respecto (Evans 1983; Reich et al 1998, Lambers et al 1998c).

En este estudio se encontré que la fotosintesis por unidad de drea foliar presentd
diferencias moderadas entre tratamientos contrastantes de fertilizacion nitrogenada, las
cuales no fueron en general estadisticamente significativas; pero fueron consistentes en
los diferentes muestreos con valores siempre algo mayores para 400-N. Sin embargo,
las regresiones lineales entre Nf y fotosintesis si fueron significativas (figura 25, Tabla
2). Esta respuesta moderada de la fotosintesis frente a cambios importantes en el
nitrogeno foliar se puede interpretar como una posible plasticidad fotosintética de las
hojas frente a las condiciones de déficit de N; sin embargo para comprobar tal hecho,
habria que determinar la composicion quimica de proteinas asociadas a la fotosintesis
y/o la capacidad de regeneracion de las mismas. En contraste, en otras investigaciones
se ha determinado que la limitacion de nitrogeno influye marcadamente en una
disminucién de la fotosintesis foliar de distintas especies silvestres (Hirose & Werger
1987a; Anten & Werger 1996; Anten et al. 1998; Westbeek 1999; Pons & Westbeek
2002) y cultivadas (Evans 1983,1989; Anten ef al. 1995a; Lambers 1998c; De Groot
2002), como se puede observar en la tabla 23.

La fotosintesis maxima del cultivo de papa no llegé a alcanzarse con los niveles
de radiacion maximos medidos en el campo; sin embargo cuando se analiza a 2000

-1 . .y , . i ., . ,
, condiciéon cercana a la maxima radiacion medida en campo, presenté

pmol m? s
correlaciones positivas pero relativamente bajas con la concentraciéon de nitrogeno
foliar, indicando una respuesta muy baja de la fotosintesis a pesar de la gran
varizbilidad de la concentracion de N foliar entre los distintos tratamientos de
fertilizacion. Por ejemplo, a los 28 DDE, en hojas con diferencias de concentracion de
N de 22 % la diferencia en fotosintesis a 2000 pmol/m”* s™' fue de tan solo 15 % entre
tratamientos extremos; y a los 54 DDE, cerca del maximo LAI del cultivo, la diferencia
de la concentracidon de N fue de 20 % mientras que diferencias en Py fue de tan solo
10 % entre los tratamientos extremos, mostrando como la respuesta no es proporcional
al déficit. Esto confirma lo encontrado en un estudio preliminar con la misma variedad
de papa (Diaz et al. 1999), resultado que habia servido como base para plantear la

hipotesis del “exceso de asimilados™ y que en principio pareciera confirmar esta

hipotesis. Contrariamente, en numerosas investigaciones se ha demostrado la fuerte
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correlacion entre la fotosintesis foliar a saturacion de luz (Pmax) y la concentracion de
nitrogeno foliar (Ng) de diferentes especies vegetales cultivadas y silvestres, con
metabolismo C; o C; (Hirose & Werger 1987a; Evans 1983, 1989; Anten & Werger
1996; Anten et al. 1995a; Anten ef al. 1998; Lambers ef al. 1998; Pons & Anten 2004),
concluyéndose en algunos estudios que dicha relacion tiende a ser lineal (Evans
1993a,b; Pons et al. 1993; Anten & Werger 1996; Anten ef al. 1995a; Anten et al. 1998,
Pons & Anten 2004); o a saturarse a un alto contenido de N¢ (Evans 1983; Muchow &
Sinclair 1994; Hikosaka & Terashima 1995; Terashima & Hikosaka 1995; Schieving &
Poorter 1999), considerando el hecho de que la fotosintesis puede estar limitada por el
CO; cuando los niveles de N foliar son altos (Hirose & Werger 1987, Lambers et a/
1998). Por otro lado, es posible que en este estudio la fotosintesis maxima del cultivo de
papa no logro alcanzar la saturacion a las maximas radiaciones medidas en el campo,
presumiblemente porque existen variaciones determinantes en la inversion de nitrogeno
para el funcionamiento y estructura de las hojas, por lo que posiblemente no toda la

concentracion de N total de la hoja es destinada para este proceso.
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Figura 61. Relacion de la asimilacion a 2000 umol/m® s de radiacién con el indice de
nutricion de nitrégeno (NNI) en los distintos tratamientos de fertilizacion (negro= 0-

N, rojo= 133-N y azul = 400-N) en el transcurso de los dias después de la emergencia
(¢=21,m=44, A =64y e=90).n=3.



El mismo efecto se observa cuando se analiza la relacion de la fotosintesis a
2000 pmol/m®> s con el NNI en los distintos tratamientos (Figura 61), donde la
tendencia general es que la fotosintesis aumenta con el NNI, pero lo hace de forma muy
moderada, especialmente durante el inicio de la tuberizacion y la maxima expansion
fOliE\lI‘. Durante el inicio de la tuberizacion el NNI disminuy6 casi 50 % en el tratamiento
0-N con respecto al 400-N, mientras que la Py solo disminuyé 15 %. Durante la
maxima expansion foliar disminuy6 en 60 % mientras que la fotosintesis lo hizo en tan
solo 10 % por unidad de area foliar. Sin embargo, no fue posible conseguir en la
bibliografia informacion alguna sobre la relacion entre ambos pardmetros, posiblemente
porque pertenecen a escalas de analisis diferentes; es decir, la fotosintesis es un
f - parametro ecofisiologico que se analiza a nivel foliar y el NNI es considerado un
parametro del cultivo. Aun asi, se pudo observar que dicha relacion permite corroborar
lo planteado anteriormente, con respecto a la poca variacion del la Pygo por unidad de
area a pesar de los marcados cambios en ¢l estatus nitrogenado del cultivo.

Los resultados obtenidos en este estudio forman parte de las numerosas
investigaciones donde se ha determinado el efecto que tienen los factores ambientales
sobre la respuesta de la fotosintesis maxima a saturacion de luz (Wardlaw 1990;
Lambers et al 1998c; Schurr 2006), asi como sus interacciones sinérgicas. En este
sentido, Anten & Werger (1996) estudiando la distribucion del N en plantas dominantes
y subordinadas de Amaranthus dubius, encontraron que las plantas dominantes
presentaron una mayor capacidad fotosintética (Pmax) por unidad de N que las plantas
subordinadas (Tabla 23), posiblemente porque las hojas de las plantas dominantes
reciben mayor radiacion, este hecho guarda mucha relacion con lo analizado en este
trabajo, donde se observé que la mayor fotosintesis y su eficiencia por unidad de
nitrégeno fue encontrada en los estratos altos de las plantas de todos los tratamientos,
sin embargo hay que resaltar el hecho de que las variaciones de dichos parametros
foliares también ocurrieron a nivel de individuo con diferencias evidentes entre estratos
del dosel; por ejemplo durante la maxima expansion foliar la Pmax del tratamiento sin
limitacion de N (400-N) present6 una diferencia de 36 % entre estratos del dosel (arriba
y abajo). Por lo tanto, es probable que en este trabajo las diferencias de la Pmax entre
estratos del dosel del cultivo de papa encontradas a nivel de individuos se deban a las

variaciones en la distribucion vertical del nitrégeno y radiacion en el dosel; hecho que
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ha sido estudiado por varios investigadores pero haciendo muchos énfasis en analizar
diferencias entre individuos sometidos a distintas condiciones de N y luz (Hirose &
werger 1987b; Anten et al 1995a,b; Anten & Werger 1996; Anten et al 1998; Hikosaka
et al 1999; De Groot 2002; Dias-Filho 2002), tal es el caso de Dias-Filho (2002) quien
determiné que la respuesta de la fotosintesis a saturacion de luz (Pmax) de Brachiaria
brizantha y Brachiaria humidicola tiende a ser mayor en plantas creciendo bajo sol en
ambas especies (Tabla 23), y especula que las diferencias de la Pmax entre las plantas
del sol y sombra fue principalmente por una aclimatacién morfolégica a la luz
ambiental reduciendo la.cantidad de tejido fotosintético por unidad de drea foliar en
plantas de sombra. En este sentido, De Groot (2002) encontrd que la Pmax fue mayor en
plantas de tomate que disponian de mas N y radiacion, y resulto mas sensible a la
disminucién de la radiacién en comparacion con el bajo suministro de N, mientras que
la combinacién de una baja radiacion y N hizo que la Pmax disminuyera
significativamente (Tabla 23).

Con respecto a los demds parametros de la hipérbola no rectangular se observé
que el parametro q (factor de curvatura) es mucho mas variable entre tratamientos en
comparacién al rendimiento cuantico (m) que incluso a veces no presento diferencias
cuando se analiza por estratos del dosel, pero siendo muy evidente la disminucién de
ambos parametros durante el desarrollo del cultivo. Por vtro lado, el “q” aument6 en la
medida que habia mas disponibilidad de nitrégeno, indicando que la saturacion de luz se
podria alcanzar mas rapido. Estos resultados concuerdan con los encontrados por
Wetsbeek (1999) que trabajando con distintas formas de vida observé que los
parametros m y q presentaron diferencias significativas entre individuos que crecian en
condiciones contrastantes de N, pero no observé un claro patron entre especies y
tratamientos. Es importante resaltar que los parametros de la hipérbola no rectangular
pueden ser afectados principalmente por la disponibilidad de N y la radiacion, y desde
luego que por las caracteristicas intrinsecas de las formas de vida vegetal (Ogren 1993;
Anten ef al. 1998; Lambers et al 1998c; Wetsbeek 1999; Dias-Filho 2002; Thornley
2002). En este sentido, Dias-Filho (2002) observé que el rendimiento cuéntico fue poco
afectado por el régimen de luz en dos especies de gramineas Cs, pero tiende a ser mas

alta en plantas bajo sombra; mientras que Anten et al (1998) determind que el
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promedio de valores de m fue ligeramente superior en las especies C4 que en las C;

(Tabla 23).

Tabla 23. Respuestas de los parametros de la hipérbola no rectangular a la radiacion y
contenido de nitrégeno foliar de diferentes especies vegetales obtenidos en distintos ensayos
experimentales.

Especie Tratamientos Pmax m q Resp Autor (es)
320-N vs 300 PAR 24.5a 0,82a
170-N vs 300 PAR 16,0b 0,81a
. 320-N vs 70 PAR 11,3¢c 0,83a
Lycopersicon esculentum (d) 170-N vs 70 PAR 8.5¢ 0.82a De Groot (2002 )
(N=mg /g dia)
PAR = pmol m? s
. ¥ (Sol) 2000 PAR 32 0,044 3,15
Brachiaria brizantha (m*) (Sombra) 2000 PAR 25 0.052 237 | Dias-Filho (2002)
Brachiaria hunudicola (m*) (Sol) 2000 PAR 35 0,055 3,78
(Sombra) 2000 PAR 30 0,067 2,51
Yanthium canadense Nf =0,5 g/m2 8 0,039 0,89 0,45 Hikosaka et al.
Nf = lg/m2 17 0,056 0,84 0,98 (1999)
Leersia hexandra (m) Nf=653 15,3 0,0416 0,65 0,91
Hymenachne amplexicaulis (m)  Nf=74,8 11,9 0,0395 0,821 0,91
Anten et al. (1998)
Paspalum fasciculatum (m*) Nf= 59,9 13,5 0,0487 0,76 0,60
Hyparrhenia rufa (m¥) Nf= 26,1 (dense) 9,35 0,044 0,75 0,42

(N;= mmol/m’)

Dominantes
(Nf=111,8) 31,05 0,0479 0,68 1,23
Amaranthus dubius (d*) Antezlgcg\év)erger
Subordinadas
(N;=89.1) 14,40 0,0487 0,789 0,60
(N; = mmol/m’)
Oryza sativa () N;=82b 12 0,0431 0,747 0,85
Glycine max(d) Ny=1134a 10 09,0430 0,722 1,22 Ant tal
Sorghum Licolor(m*) Ne=66.6 ¢ 20 0,0494 0855 087 005 by
Amaranthus cruentus(d*) N;=84b 18 0,0500 0,826 0,97 ( ab)

(N = mmol/m?)

Cobertura cerrada 17,7 0,058 0,53 0,82 Hi & W
Solidago altissima (d) Cobertura abierta 19,6 0,061 0,54 0,88 "05‘1398% erger
(Nf=2 g/m?) ( )

Pardmetros de la hipérbola no rectangular: fotosintesis maxima (Pmax, pmol/m’ s), rendimiento cuantico (m,
pmol/umol), factor de curvatura, y respiracion (Resp, umol/m? s) PAR = radiacién fotosintéticamente activa en
pmol/m’ s, N = nitrégeno aplicado, Nf = nitrogeno foliar, m = monocotiledéneas, d = dicotiledéneas, m o d con *
significa que son plantas C, de lo contrario son Cs.
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b) Area foliar especifica y eficiencia en el uso del nitrégeno

Como ya hemos dicho, un resultado que podria parecer sorprendente de este
estudio es que la variacién de la nutricién nitrogenada no tuvo importantes
repercusiones sobre la fotosintesis por unidad de area foliar, lo cual parece contradecir
lo encontrado por otros autores. Sin embargo, cuando se analiza la respuesta de la
fotosintesis expresada por unidad de peso foliar a la concentracion de N si se encuentran
diferencias significativas entre tratamientos (figura 25), lo que se relaciona con los
fuertes cambios en el SLA en respuesta al déficit de N. Estos resultados coinciden con
los obtenidos por Poorter & Evans (1998) quienes evaluaron la PNUE y SLA en
diferentes formas de vida (arboles, arbustos y hierbas) en respuesta a las variaciones de
la radiacién (200 y 1000 umol m™ s), y determinaron que en ambas condiciones las
especies presentan tasas de fotosintesis simiiares por unidad de 4rea independientemente
de las variaciones del SLA. Sin embargo, cuando se analiz6 la fotosintesis por unidad
de peso, fue mucho mayor en las especies con un mayor SLA. Posteriormente, con las
mismas especies y tratamientos de radiacion, Evans & Poorter (2001) analizaron la
ganancia de carbono y el SLA, encontrando que las diferencias entre las tasas de
fotosintesis a saturacion de luz, expresada por unidad de area y peso, fueron causadas
por modificaciones en el SLA, tal como parece ocurrir en este estudio. Entonces,
partiendo del analisis del efecto del SLA sobre la fotosintesis, se infiere que las plantas
tienden a ajustar la cantidad de nitrogeno entre funciones fotosintéticas y no
fotosintéticas relacionadas con la estructura de la hoja y de esta manera conseguir la
relacion Optima entre el drea y peso foliar, asi como lo proponen algunos autores
(Grindlay 1997; Osone & Tateno 2003), lo que a la vez puede estar influyendo para que
aumente o se mantenga la eficiencia en el uso del nitrogeno (PNUE). Otro aspecto que
puede ser determinante en la variabilidad de dichos parametros foliares, es el tipo de
crecimiento, pues las caracteristicas de crecimiento rapido del cultivo pudiera ser
sustentado por los resultados de varios investigadores, quienes en condiciones sin
limitacién de N evaluaron el uso del carbono y nitrogeno de especies silvestres,
encontrando como patroén general que las especies de crecimiento rapido tienden a fijar
mas carbono por unidad de peso de la planta (Poorter ef al 1990) y utilizan
proporcionalmente menos C para la respiracion (Poorter er al 1995), ademas de que

tienden a asignar mas N para las hojas y mantienen una alta PNUE (Poorter ef al 1990;
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1995; Lambers et al 1998c; Scheurwater 1999), ademads de presentar una alta plasticidad
fenotipica frente a las variaciones del ambiente (Chapin 1980; Poorter er al 1991;
Poorter ef al 1995; Lambers et al 1998b,c).

En este trabajo, también se observé una relacion positiva entre la PNUE y el
SLA (Figura 24C), \corroborando lo encontrado en varios estudios donde se ha
demostrado la fuerte correlacion existente entre ambos parametros (Poorter & Evans
1998; Pons et al. 2004; Onoda et al. 2004). Este resultado indica que el SLA del cultivo
de papa responde sensiblemente a las condiciones de déficit de N, modificando la
estructura de la hoja de forma que tiende a conservarse la concentracion de N por
unidad de area foliar y de esta forma se mantienen relativamente constantes las tasas de
fotosintesis. Sin mebargo cabe preguntarse, ;qué ventaja le daria a la planta mantener
la tasa de fotosintesis constante por unidad de drea foliar cuando esta disminuyendo
drasticamente el drea foliar y como consecuencia disminuyendo su capacidad de
interceptar radiacién?. Esto quiere decir que si bien por unidad de édrea la fotosintesis
no responde al déficit de N si lo hace por unidad de biomasa foliar, lo que puede
explicar en gran parte la diferencia de produccion entre los tratamientos ya que por
unidad de biomasa foliar producida se ve reducida la ganancia de carbono. Lo que cabe
preguntarse es si el mantener constante la fotosintesis por unidad de area constituye
algun tipo de mecanismo de respuesta al déficit o es simplemente una consecuencia de
los cambios en el SLA.

Es importante destacar gue no es nada nuevo que el SLA ha sido considerado
uno de los parametros mas importantes para analizar parte de la variacion de la tasa
relativa de crecimiento de plantas, asi como las respuestas plasticas frente a condiciones
de estrés ambiental (Lambers 1998a; Westbeek 1999; Lambers ef al 1998bc; Shipley &
Almeida-Cortez 2003), por lo que se presume que la fotosintesis del cultivo de papa en
condiciones limitantes de N no esta obedeciendo directamente a una plasticidad
fotosintética como tal; sino mas bien a una plasticidad fenotipica a través de la
modificacion del SLA, que contribuye indirectamente en mantener la tasa de
asimilacion. En contraste, se presume que para poder determinar si existe alguna
respuesta de la planta a través de la plasticidad fotosintética frente a las variaciones de
N foliar, habria que medir y determinar la proporcion del N fotosintético que es

utilizado para la regeneracion de proteinas y complejos cosechadores de luz. como los
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componentes que demandan mds nitrégeno (Evans 1983, 1989; Poorter & Evans 1998;
Evans & Poorter 2001; Pons & Westbeek. 2004; Onoda et al. 2004).

En esta investigacién se observé que el SLA era mayor en la medida que el
suministro de N aumentaba, alcanzando valores entre la emergencia y cosecha (8 y 75
DDE respectivamente) de 106 a 134 cm?*/g para el tratamiento de déficit severo (0-N),
de 123 a 136 cm?/g para el de 133-N, y de 134 a 146 cm?/g para el tratamiento 400-N.
En contraste, Vos & Biemond (1992), trabajando con otra variedad de papa (Bintje) y
estableciendo tres tratamientos de fertilizacion de 2,5 (N1), 8 (N2) y 16 (N3) g N por
planta, observaron que a mayor suministro de N resulta un menor SLA, encontrando
desde los 30 hasta los 100 DDE valores entre 170 y 420 cm?/g (N3), 169 y 500 cmz/g
(N2) y 180 y 490 cm®/g para el tratamiento N1; finalmente infieren que las diferencias
en las respuestas de las variedades de papa a través de la modificacion del SLA frente a
la variacion en la disponibilidad de N pueden estar asociadas a sus caracteristicas
intrinsecas, desde la genética hasta sus patrones fenoldgicos; asi como a los posibles
tipos de respuestas frente a las condiciones climaticas donde crecian. Por otro lado, al
referimos a las plantas de papa como una especie con caracteristicas herbaceas,
podemos afirmar que el SLA se encuentra dentro de los valores aceptables en
comparacion a los observados en otras investigaciones con la papa y otras especies
herbaceas (Vos & Biemond 1992; Reich et al 1998, Wetsbeek 1999), a tal punto que
Reich et al (1998) analizando el efecto de distintos parametros foliares como el SLA en
distintos grupos funcionales y ecosistemas, determind los siguientes valores promedios:
188 cm?’/g para las hierbas, 112 cm’/g para los arbustos y 4rboles de hoja ancha, y 48
crnz/g en especies de arboles de hoja delgada.

Los valores de PNUE obtenidos en este estudio desde la emergencia hasta el
inicio de la senescencia, oscilaron entre 57 y 34 pmol CO, mol N's™ para el tratamiento
de déficit severo (0-N), de 62 a 44 umol CO, mol N s para 133-N, y entre 72 y 50
umol CO, mol N s para el tratamiento 400-N, es decir que la eficiencia del uso del N
presento una tendencia a aumentar a medida que disminuye el déficit de N, aunque las
diferencias entre tratamientos no siempre resultaron significativas (tabla 6). Es preciso
considerar que en los ultimos afios han sido muy pocos los estudios publicados sobre
aspectos ecofisiologicos del cultivo de papa; por lo tanto no existe suficiente

informacion que permita comparar la PNUE con otras variedades. En contraste, existen
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numerosas investigaciones con especies silvestres de diferentes formas de vida donde se
ha determinado la PNUE, evaluando su variabilidad en funcién de los cambios
ambientales (Anten et al. 1995a; Anten et al. 1998c, Poorter & Evans 1998; Westbeek
1999, Pons & Westbeek. 2004; Onoda et al. 2004), incluso observando importantes
variaciones entre tipos de metabolismos (C3 y Cy4), como en \el estudio de Anten ef al.
(1995a) que encontraron que la PNUE medida en plantas cultivadas como O. sativa 'y S.
bicolor (metabolismo C4) tenian mayor PNUE que las especies de metabolismo Cs
como G. max y A. cruentus; en contraste la PNUE de la graminea C3 L. hexandra fue
stmilar a la graminea C4 P. fasciculatum (Anten ef al. 1998).

Se han planteado varias explicaciones para comprender la variabilidad de la
PNUE a diferentes escalas de observacion; analizando desde los cambios en la
proporcion de compuestos de N organico asignado a funciones fotosintéticas y no
fotosintéticas (Novoa & Loomis 1981; Poorter & Evans 1998; Evans & Porter 2001,
Onoda et al. 2004, Pons & Westbeek. 2004), en la asignacion de N entre los complejos
cosechadores de luz, transporte de electrones y fijacion de CO, (Pons er al. 1993,1994;
Poorter & Evans 1998; Westbeek 1999; Evans & Poorter 2001; Pons & Westbeek.
2004), en la fraccion de radiacion absorbida (Pons & Westbeek. 2004); asi como en el
posible cambio del estado de activacion de la Rubisco (Evans 1989; Pons et al. 1994,
Westbeek 1999). Por lo que no se descarta que algunos de los factores mencionados
anteriormente actien sinergicamente sobre la PNUE (Lambers 1998a; Lambers et al
1998¢c, Poorter & Evans 1998). Otra posible explicacion es que la fraccion de N
asignado a funciones no fotosintéticas de la hoja se mantiene relativamente constante,
mientras que disminuye la fraccion a funciones fotosintéticas y por ende la PNUE a
medida que aumenta el déficit de N. Por otro lado, Lawlor (2002) presume que en
condiciones limitantes de N, los posibles cambios en la acumulaciéon de biomasa
radicular y el incremento de N hacia estos 6rganos permitirian mantener la relacion C/N

del cultivo e incrementar la asimilacion de carbono por unidad de N.
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7.1.3. Inferencias sobre la asignacion del N foliar a funciones fotosintéticas y no
JSotosintéticas

Los resultados de esta investigacion muestran que a pesar de las condiciones
contrastantes de nutricion nitrogenada, en general las diferencias en PNUE entre
tratamientos no fueron muy marcadas. Por ejemplo, a los 28 DDE la concentraciéon de N
disminuy6 23 % por efecto del déficit mientras que la PNUE disminuyd tan solo 12 %.
Esto indica que es posible que las plantas de papa en condiciones de estrés por déficit de
nitrogeno puedan presentar respuestas de aclimatacion a través de cambios pldsticos a
nivel funcional o estructural, asi como ocurre con otras especies silvestres y cultivadas
(Lambers et al. 1998; Schurr et al 2006). Sin embargo, se presume que la posible
plasticidad del cultivo de papa depende directamente del posible costo beneficio
existente entre la asignacion de N a funciones fotosintéticas (nivel funcional: complejos
cosechadores de luz, regeneracion de la rubisco), y no fotosintéticas (nivel estructural,
espesor de la hoja, paredes celulares) a través de modificaciones del SLA, que también
pudiera influir directa o indirectamente sobre las tasas de fotosintesis. Otros
investigadores han logrado estimar a través de diferentes métodos, patrones de
asignacion de nitrogeno a funciones fotosintéticas y no fotosintéticas en respuesta a las
variaciones ambientales (Poorter & Evans 1998; Evans & Poorter 2001; Lawlor 2002;
Pons & Westbeek. 2004; Onoda ef al. 2004).

Aun cuando los resultados presentados en este estudio no permiten concluir
sobre como es la distribucion de nitrogeno entre las funciones fotosintéticas y no
fotosintéticas de la hojas, se pueden hacer inferencias analizando la posible influencia
del SLA sobre la conservacion de nitrogeno foliar y la fotosintesis, indicando que en
condiciones de déficit severo es posible encontrar un costo-beneficio entre el N
asignado a las paredes celulares (SLA) y para la regeneracion de proteinas del aparato
fotosintético; en todo caso, lo importante seria conocer las proporciones de asignacion
de N. En este sentido, Evans & Poorter (2001) infieren que pueden existir dos tipos de
costo-beneficio durante la reparticion del N entre las funciones fotosintéticas; un costo-
beneficio entre el N que se asigna para la captacion luz, la capacidad transportadora de
electrones, asi como para la asignacion de proteinas; y un segundo costo-beneficio entre
el area foliar y el contenido de N por unidad de éarea, debido a las modificaciones del

SLA. En concordancia con estdo, Onoda et al. (2004) encontrd que una relacion negativa
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entre el N en paredes celulares y N en la Rubisco implica un costo beneficio entre la
asignacion de N para la fotosintesis y para tejidos estructurales con el fin de incrementar
la tasa o duracion de la asimilacion de carbono, modificaciones estructurales que
pueden estar ocurriendo en el cultivo de papa de este experimento como una respuesta
de aclimataci(';n al déficit de N, posiblemente aumentando Ja asignacién de nitrogeno a
funciones no fotosintéticas.

Por otro lado, Westbeek (1999) y Pons & Westbeek (2004) analizaron las
diferencias en la asignacion de N foliar para funciones fotosintéticas y no fotosintéticas
y sus repercusion sobre la PNUE en Galinsoga ciliata (herbacea anual de crecimiento
rapido), Origanum vulgare (herbacea perenne de crecimiento rapido), Populus nigra
(arbol de crecimiento rdpido en habitats ricos en nutrientes) y Quercus nigra (arbol de
crecimiento lento). Ellos presumen que una gran cantidad de N secuestrado en las
paredes celulares (> peso foliar especifico, LMA) y la inversién de N fotosintético en
complejos cosechadores de luz en los dos arboles, son las razones por las que se
encontré un bajo PNUE comparado con las dos especies herbaceas. Estos dos factores
combinados (N y LMA) resultan en una considerable mayor masa de paredes celulares
(30%) en los arboles en comparacion con las especies de herbaceas. En este sentido,
Evans & Poorter (2001) determinaron que el complejo de proteinas-pigmentos decrece
cuando las plantas crecen en condiciones de alta luz, miertras que el N para la
capacidad transportadora de electrones permanece igual, y el N en la Rubisco
incrementa; concluyendo que estos sumideros comprenden un 85% del N organico en
condiciones de baja y alta luz, y el 15 % restante es invertido en otros compuestos tales
como acidos nucleicos y proteinas de las paredes celulares.

En concordancia con lo anterior, Poorter & Evans (1998) no determinaron
directamente como es invertido el N en compuestos fotosintéticos; pero calcularon la
cantidad de N invertido en el tilacoides, considerandola una manera conservadora de
estimar el N fotosintético, observando que las especies con menor SLA tienen
considerablemente menos N en los tilacoides que aquellas con mayor SLA en respuesta
a diferentes condiciones de luz. En este sentido, Onoda er al. (2004) encontraron
diferencias significativas en la capacidad fotosintética como una funcién del contenido
de N foliar por unidad de 4rea, entre plantas de Polygonum cuspidatum de germinacion

temprana y tardia; encontrando que la alta PNUE en plantas de germinacion tardia fue
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causada principalmente por una gran asignaciéon de N a la Rubisco (28 %), en
comparacion con la germinacion temprana (18 %). Entonces Onoda er al. (2004)
concluyen que el N en la Rubisco y la PNUE decrecen con un incremento del LMA
(masa foliar especifica) y por consiguiente aumenta el contenido de N en las paredes
celulares; por lo tanto, la alta capacidad fotosintética en plantas de germinacion tardia
fue lograda asignando mas N a las proteinas fotosintéticas (30 a 40 % del N total foliar)

a expensas de las paredes celulares.

7.1.4. Efecto de la ubicacion en el dosel

En este estudio se observd claramente como las hojas de un mismo estrato
mantuvieron relativamente constante el nitrogeno por unidad de area foliar a pesar de la
marcada variacion de la concentracion de N foiiar por unidad de peso (figura 27A). En
contraste, se observa que si existen diferencias entre estos parametros cuando se
compara entre estratos del dosel. Por otro lado, la fuerte relacion entre el SLA y el %N¢
permite inferir que las hojas tienden a ser mas delgadas o menos densas (> SLA) cuando
la concentracion de N es menor (hojas de la parte baja del dosel); sin embargo se
observd que el nitrégeno por unidad de 4rea no cambia significativamente entre
tratamientos a pesar de las variaciones del SLA (Tabla 6), por lo que posiblemente
también tienden a regular el N foliar por unidad de 4rea necesario para mantener las
tasas de asimilacion independientemente del estrato donde se encuentren las hojas.
Nuestros resultados coinciden con los resultados obtenidos por Poorter & Evans (1998)
y Evans & Poorter (2001) que observaron ademds que las especies con mayor SLA
tienen significativamente mayor concentraciéon de nitrégeno total, la cual es también
mayor cuando la radiacion es alta, y este hecho es respaldado por otros trabajos donde
demuestran que en plantas de diferentes alturas la distribucion vertical del N estd
fuertemente influenciada por los niveles de PAR incidentes, y que durante el desarrollo
del dosel ocurre una redistribucion del N desde las hojas de la parte baja a los estratos
altos (Hirose & Werger 1987b; Pons et al. 1993; Anten & Werger 1996). Ademas que
en los estratos altos se encuentran los primordios foliares y hojas mas jovenes que
demandan mas N para la fotosintesis (Anten & Werger 1996). Presumiblemente en este
estudio las hojas del cultivo de papa que entran en la senescencia (hojas del estrato

bajo), que es mas marcada después de la maxima expansion foliar y que a pesar de
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seguir manteniendo una baja actividad fotosintética, pudieran estar translocando parte
de su nitrogeno hacia las hojas del estrato superior que presenta los mayores valores de
Pmax durante todo el ciclo, ademas de otra posible proporcion de N destinado hacia los
tubérculos con fines de almacenamiento, crecimiento y mantenimiento.

" La eficiencia en el uso del nitrogeno fotosintético (PNUE) presento diferencias
significativas entre estratos del dosel, encontrandose que las hojas del estrato alto
siempre presentaron mayores tasas de fotosintesis por unidad de N que las hojas
ubicadas en el estrato bajo, indicando que existe una variabilidad que presumiblemente
esta asociada a los cambios del SLA como respuesta al gradiente de radiacion y
nitrégeno existente. Estos resultados indican que aparte del nitrogeno, es posible que la
rradiacion represente otro factor ambiental determinante en las modificaciones del SLA
y como consecuencia también afectaria la PNUE entre estratos del dosel. Segin Evans
(1993ab) y Evans & Poorter (2001), las plantas se pueden aclimatar a las variaciones de
la luz cambiando la fraccion de biomasa invertida en los distintos 6rganos, modificando
el area foliar por unidad de biomasa invertida en hojas, o cambiando la inversiéon
relativa de N entre componentes fotosintéticos; mientras que Poorter & Evans (1998)
observaron que especies con mayor SLA mostraron una mayor PNUE que las especies
de menor SLLA cuando crecian en condiciones contrastantes de luz. Por lo tanto, es
probable que lo mismo este ocurriendo en el cultivo de papa pero a nivel de individuos
cuando se considera el gradiente de radiacion interceptada por estratos del dosel; es
decir las hojas de una misma planta de papa puede presentar respuestas de aclimatacién
tanto funcionales como estructurales en ambos estratos, y se presume que
principalmente se debe al efecto de la radiacion incidente y su relacion con la
distribucion vertical de N.

En este estudio se observé que los mayores valores de SLA se presentaron en la
hojas del estrato bajo del dosel (hasta 25 cm), como una posible respuesta de la planta
para maximizar la intercepcion de la radiacion. En este sentido, en varios estudios se ha
demostrado que las hojas con menor SLA absorben eficientemente mas luz por unidad
de area, debido a la mayor cantidad de clorofila por unidad de area, en comparacién a
un mayor SLA donde se invierte mas N fotosintético en complejos cosechadores de luz
que lo que se invierte en Rubisco (Evans 1989, 1993; Poorter & Evans 1998; Pons &

Westbeek 2004). Esto podria traer como consecuencia una menor pendiente de la
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relacion Prax vs N (Evans 1989). Entonces una menor Pmax por unidad de Nt de las
plantas en las hojas del estrato bajo puede ser atribuida a una menor PAR interceptada

por las hojas.

¢) Produccion de asimilados

Cabe preguntarse si realmente se produce un “exceso de asimilados” cuando
aumenta el nivel de déficit de N. Si bien los resultados muestran que la respuesta de la
fotosintesis por unidad de area frente a la variacion de la nutricién nitrogenada fue
bastante moderada (excepto tal vez durante la primera ectapa), mientras que la
fotosintesis por unidad de peso si responde de una forma mucho mas proporcional al
déficit de N. Esto indica que la variacion en el SLA parece ser el factor que controla la
cantidad de asimilados producidos por la biomasa foliar, por lo que no es evidente que
haya un exceso de asimilados en los tratamientos con déficit. Por otro lado, en la
bibliografia se hace referencia a aquellas plantas que por limitacion de N disminuyen su
capacidad fotosintética trayendo como consecuencia una acumulacion excesiva de
asimilados pero solo en las hojas (Wardlaw 1990; Lambers er al 1998b,c; De Groot
2002). En consecuencia se puede decir que se cumpli6 la hipétesis de que la fotosintesis
por unidad de area se mantiene, pero no parece ser tan evidente que haya un exceso de
asimilados, sino que se siguen produciendo continuamente para asignarlos a funciones
de almacenamiento y mantenimiento.

Recientes evidencias han demostrado que plantas herbaceas en condiciones de
estrés ambiental pueden producir un exceso de asimilados en relacion a su demanda
inmediata, y que por no ser utilizados para la produccioén de nueva biomasa pueden ser
transportados a las raices (Wardlaw 1990; Lambers & Atkin 1995; Lambers et al
1998b,c); plantedndose ademds como posible via alternativa el hecho de que las
especies herbéceas de crecimiento lento a mayor suministro de nitrato pueden presentar
altas tasas de fotosintesis por presentar una pequefia limitacion de fotosintesis “feedback
inhibition”; en contraste con las especies lefiosas de crecimiento lento que bajo las
mismas condiciones tienden a presentar bajas tasas de fotosintesis debido a la “feedback
inhibition” (Wardlaw 1990; Lambers et a/ 1998b). En este sentido. De Groot (2002)
evaluo la limitacion de la fotosintesis de Lycopersicon esculentum bajo condiciones de

déficit N, planteandose la hipotesis de que la fotosintesis es mas limitada por la
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utilizacion de fotoasimilados a alta radiacion que a baja radiacién; y ademas presumen
que el exceso de asimilados se debe a que el transporte y/o utilizacion puede estar
limitado por la carencia de un sumidero directo o de un sumidero fuerte (Rogers et al.
1998; De Groot 2002).

Sin embargo, los resultados de esta investigacion contrastan con varias
investigaciones donde se determina que la limitacién del nitrégeno puede afectar la
fijacion de carbono en la fotosintesis, por los posibles efectos de la acumulacién de
carbohidratos en las hojas, cambios en el uso de asimilados y limitaciéon de la
fotosintesis por retroalimentacion (Rogers et al. 1998; De Groot 2002). Por lo tanto, se
infiere que el hecho de que la fotosintesis no este limitada por el déficit de nitrégeno en
el cultivo de papa (“feedback inhibition™) puede estar asociado a que los tubérculos
constituyen un éumidero de asimilados de mucha importancia a lo largo del ciclo del
cultivo, v su gran demanda no permitié la acumulacion excesiva de asimilados o
almidon en las hojas capaz de interrumpir el proceso de la fotosintesis, indicando
entonces que dicho déficit no trajo como consecuencia una limitacién ciclica de la
fotosintesis (feedback limitation of photosynthesis). Posiblemente las diferencias de la
fotosintesis encontradas durante la primera etapa de desarrollo entre algunos
tratamientos, se deba a que todavia no se habia iniciado el desarrollo de tubérculos sino
aproximadamente hasta después de los 30 DDE, por lo tanto fueron probablemente
acumulados en las hojas limitando la fotosintesis durante esta etapa fenologica; sin
embargo el hecho de que las plantulas dependian de los asimilados provenientes del
tubérculo madre también permite inferir que el déficit de N no fue tan marcado. Aun
asi, corroboramos que bajo estas condiciones se produjo una proporcion importante de
asimilados que no fueron destinados a la construccion de biomasa aérea en comparacion
a los demas tratamientos de fertilizacidn, sino que se utilizaron para la construccion de
biomasa subterranea (con menos costos de N), para la respiracion y otras funciones de
mantenimiento. Es preciso destacar que cuando la fotosintesis es limitada por sumideros
y prevalece una baja tasa de sintesis de productos finales (almidon, sacarosa) se produce
un exceso de triosas fosfatos que no pueden ser transportados fuera de los cloroplastos
y/o procesados en el citosol. Consecuentemente el Pi decrece afectando la sintesis de
ATP, la cual causa la desactivacion de la Ruoisco-activasa, y esto trae como

consecuencia una acumulacion de RubP. El decrecimiento de Pi en los cloroplastos
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entonces puede inhibir la actividad de la rubisco directamente y subsecuentemente se
limita la fotosintesis (Pieters et al 2001; Paul & Foyer 2001), esta es la explicacion a
nivel celular y bioquimico de porque ocurre una inhibicién de la fotosintesis en

condiciones limitantes de N.

7.2. Crecimiento del cultivo y distribucion de biomasa y nitrogeno

A continuacién se analiza la segunda hipotesis, llamada del *“cambio de
asignacion” para evaluar de que manera son utilizados los asimilados para la
construccion de biomasa e inferir sobre la importancia relativa de los sumideros durante

el desarrollo del cultivo.

7.2.1. Efecto de la fertilizacion sobre la produccion y distribucion de bioraasa

En numerosas investigaciones se ha determinado que el nitrégeno es un
elemento fundamental para alcanzar altos niveles de productividad en sistemas naturales
(Vitousek 1982; Lambers et al 1998¢) y cultivados (Novoa & Loomis 1981; Le Bot
1998; Gastal & Lemaire 2002; Lawlor 2002; Jeuffroy et al 2002; Lemaire ef al 2007).
También para el cultivo de papa se ha reportado que el redimiendo de produccion de
tubérculos y biomasa total estd marcadamente determinado por el suministro de
nitrogeno (Biemond & Vos 1992; Sarmiento 1995, Meyer & Marcum 1998; Van
Delden 2001, Alva et al 2002; Machado 2005). Estos resultados coinciden y respaldan
lo encontrado en esta investigacion donde la produccion de tubérculos y biomasa total
fue mayor en la medida que el suministro de nitrégeno aumento.

Por otro lado, se observa que la biomasa aumenta en la medida que el NNI es
mayor. Lo mismo ha sido observado por otros investigadores que han evaluado y
analizado el efecto de la nutricién de nitrogeno sobre parametros de crecimiento y
produccion del cultivo de papa (Sarmiento 1995; Van Delden 2001; Machado 2005) y
de distintas especies cultivadas (Justes ef al 1994; Gastal & Lemaire 2002; Lemaire et
al 2007). En este estudio se observo que segun el indice de nutricion de nitrégeno (NNI)
el cultivo no presentd déficit de N unicamente en el tratamiento 400-N durante la
primera etapa de desarrollo, presentandose déficit en las demas fases fenoldgicas y
tratamientos de fertilizacion donde se observaron valores de NNI inferiores a 1. Como

patrén general estos resultados corroboran lo observado por Van Delden (2001) y
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Machado (2005) que trabajando con cultivos de papa determinaron que durante los
primeros 20 DDE los valores de NNI estaban alrededor de 1, que es considerado como
la cantidad critica de N para que el cultivo alcance su méxima tasa de crecimiento
(Greenwood et al. 1991, Lemaire et al 2007). Esto permite inferir que bajo las
condiciones climaticas y de fertilizaciéﬁ de este experimento, el cultivo de papa.
(variedad granola) no logré alcanzar su mayor potencial productivo debido a los bajos
valores de NNI a lo largo del ciclo en todos los tratamientos; lo que podria estar
asociado a las posibles pérdidas de N del subsistema suelo por lavado o volatilizacion,
posiblemente por las altas precipitaciones y suelos de textura liviana. En este sentido, en
base a los resultados de la tabla 8, pueden calcularse eficiencias de recuperacion por el
cultivo del N agregado por fertilizacion (NUE), por ejemplo se observd un 19 % para el
tratamiento 133-N y de 16,5 % para el tratamiento 400-N, siendo valores muy bajos que
corroboran un alto potencial de perdidas de suelo o bien una muy baja eficiencia de
absorcion del cultivo. También se presume que la baja radiacidon o alta nubosidad
caracteristica de este ambiente correspondiente al piso ecoldgico de la selva nublada,
influyé sobre una baja cantidad de radiacion interceptada lo cual tiene marcadas
repercusiones sobre la produccion del cultivo. El hecho de que el NNI no presentd
diferencias significativas entre el inicio de la tuberizacién y maxima expansion foliar
(figura 39), probablemente esta asociado a la fertilizacion realizada durante el aporque,
que permiti® mantener los niveles de N en el suelo y en la planta a pesar de las
variaciones ambientales y del incremento de biomasa vegetal, lo que permite sugerir
que la aplicacion complementaria de N durante el desarrollo del cultivo podria
contribuir favorablemente en un aumento de la produccién del cultivo, por el hecho de
tratar de mantener los niveles de NNI relativamente constantes o cercanos a 1.
Comparando el NNI del tratamiento 400-N, con los obtenidos por Machado
(2005), que utilizando la misma variedad de papa y con distintas fuentes de fertilizacion
nitrogenada, obteniendo valores muy similares qué oscilaron entre 1 y 1.1 durante la
emergencia, y por debajo de 1 en las demés etapas fenologicas, a pesar de que el
suministro fue relativamente alto (250 Kg N ha™"); mientras que Van Delden (2001) con
una fertilizacion aun mayor, de hasta 376 y 537 Kg N ha™' entre los afios 1997 y 1998
respectivamente para las variedades Junior y Agria, se alcanzaron valores de NNI que

oscilaron entre 0,9 y 1, siendo mas altos que lo encontrado por Machado (2005) y en
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esta investigacion. Parece ser que el NNI puede ser afectado tanto por las variaciones
climaticas (Van Delden 2001), como por el tipo de fuente nitrogenada y su tasa de
mineralizacién (Van Delden 2001; Machado 2005), pudiendo tener entonces
importantes repercusiones sobre la produccién y otros parametros de crecimiento
(Sarmiento 1995; Van Delden 2001; Machado 2005).

Al analizar comparativamente el patron de distribuciéon de biomasa y la
produccion del cultivo de papa obtenidos en esta investigacion con respecto a los
obtenidos en otros experimentos con distintas variedades y suministro de nitrogeno
(Biemond & Vos 1992; Meyer & Marcum 1998; Van Delden 2001; Alva er al 2002;
Machado 2005) se puede observar que es bastante variable. En tal sentido, la
produccién de tubérculos en peso fresco estuvo en el orden de 8, 22 y 34 Mg ha™ en los
tratamientos 0-N, 133-N y 400-N; mientras que Meyer & Marcum (1998) trabajando
con papa para probar la respuesta de la produccion bajo distintos niveles de N y agua,
encontré que bajo los distintos tratamientos de N (0, 56, 120, 168, 224, 448 Kg ha™)
obtuvieron durante el primer afio de experimentacion la siguiente produccion para los
respectivos tratamientos: 58, 54, 56, 54, 57, 57 Mg ha'l, observandose que no hubo
marcadas diferencias entre tratamientos contrastantes, infiriéndose que en este suelo no
habia limitaciones de N y no era necesario fertilizar.

Con respecto a la distribucién de biomasa en este estud.o se encontraron los
mayores valores de biomasa de vastagos durante la maxima expansion foliar, con
valores de 25, 64 y 83 g m™ para los tratamientos 0-N, 133-N y 400-N respectivamente.
En este sentido, Alva et al (2002) encontré que los pesos de hojas y tallos fueron de 60
y 30 g planta respectivamente para Russet BurbarK, y entre 50 y 20 g planta
respectivamente para Hilite Russet. Por otro lado, Biemond & Vos (1992) encuentran
que a pesar de las grandes diferencias en el peso total de los vastagos, existe solo un
pequefio efecto de los tratamientos de nitrogeno (N1=2,5; N2 =8 y N3 = 16 g N por
planta) sobre la distribucion del peso seco de los vastagos entre hojas y tallos. En
plantas jévenes se muestra una gran proporcion de hojas en comparacion a los tallos en
todos los tratamientos, pero cerca de los 44 DDE la proporcion de hojas con respecto al
peso seco del vastago esta entre 60 y 65% para N1 y N3 respectivamente

Cuando se analizo el efecto del suministro de nitrégeno sobre los

compartimientos de biomasa subterranea como las raices y estolones, se observé que en
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condiciones de déficit de N se acumula proporcionalmente mds biomasa de estos
6rganos, principalmente durante las primeras etapas de desarrollo en comparacion a los
6rganos aéreos, lo que también aumentaria la relacion raiz:vastago. Estos resultados
permiten inferir que los cambios arquitectonicos en el patréon de distribucion de
asimilados del cultivo de papa C(;nstituye una respuesta plastica de aclimatacion al
estrés por déficit de N; que ademas presentan mucha concordancia con lo planteado en
varias revisiones e investigaciones con diferentes especies vegetales (Lambers ef al
1995; Mcdonald et al. 1996; Robinson 1994, 1996; Nagel 1998; Lambers et al 1998;
Zhang & Forde 2000; Poorter & Nagel 1998, 2000; Forde 2002; Lawlor 2002 De Groot
2002), y en otros estudios concluyen que las especies de crecimiento rapido tienden a
ser mas plasticas que las de crecimiento lento con respecto a la asignacion de biomasa
como respuesta a los distintos niveles de suministro o disponibilidad de nitrogeno en el

suelo (Chapin 1980; Poorter et al 1991; Poorter et al 1995; Lambers et al 1998b,c).

7.2.2. Inferencias sobre la regulacion hormonal en la distribucion de la biomasa

Es probable que en este experimento, el suministro de N y su variabilidad
temporal en el suelo y en la biomasa del cultivo, puedan causar cambios funcionales de
las hormonas asociadas al crecimiento y desarrollo de oOrganos. Estas suposiciones
concuerdan con lo observado en otras investigaciones donde el balance hormonal (entre
el ABA y citoquininas) en las plantas puede ser afectado por el suministro de N
(Mcdonald et al 1996); mientras que Nagel (1998) encontrd que las células epidérmicas
de las raices de tomate de crecimiento rapido (sin limitacion de giberalinas) fueron 54%
mas largas a bajo suministro de N que con un alto suministro, y las plantas de tomate
mutantes (lento crecimiento y con limitacion de giberalinas) fue solo 14% mas larga a
bajo suministro de N. Aparentemente las giberalinas juegan un papel determinante en la
elongacion de las células epidérmicas de las raices en condiciones deficientes de N
(Lambers et al 1995; Nagel 1998). Finalmente Nagel (1998) concluye que hay dos
mecanismos independientes que influyen en la reparticion de carbono entre los 6rganos
de las plantas de tomate; la reparticion de carbono entre tallos y raices es principalmente
controlada por los niveles de giberalinas, mientras que la reparticion entre hojas y tallos
esta controlada por la nutricion de N. Estos resultados concuerdan con lo encontrado por

Lambers er al (1995) donde ademdas presumen que los cambios en la reparticion de
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materia seca esta asociado a las giberalinas, y concluyen que tienen un papel
fundamental en la variacién genotipica, mientras que las citoquininas son las
responsables de los cambios fenotipicos en condiciones de estrés de nitrogeno. Sin
embargo, en otros trabajos los cambios en la importancia entre los sumideros de raices y
hojas en condiciones limitantes de N a menudo se lo atribuyen s6lo a las citoquininas
(Van der Werf & Nagel 1996; Forde 2002), aunque también se presume que la
acumulacion de nitrato en los vastagos puede regular negativamente la ramificacion de
las raices por inhibicion de la biosintesis de las auxinas o su transporte hacia las raices
(Forde 2002). Hasta ahora es solo una suposicion el hecho de que las hormonas juegan
un papel fundamental en las respuestas de las plantas de papa frente a la limitacion de
nitrégeno, por lo que presumiblemente también seria otra manera de evaluar los

posibles cambios funcionales del cultivo de papa en estas condiciones.

7.2.3. Relacion raiz: vistago

Los resultados obtenidos indican que en condiciones de déficit severo se produce
mayor proporcion de biomasa de raices por unidad de biomasa aérea durante las
primeras etapas de desarrollo del cultivo, presentando marcadas diferencias en relacion
a los demads tratamientos de fertilizacion (Fig. 31). Esto permite presumir que los
cambios proporcionales entre la biomasa aérea y subterrdnea er. el cultivo de papa
también son respuestas de aclimatacion a las condiciones de déficit de nitrégeno; lo que
concuerda con lo observado en otras investigaciones, donde también se ha determinado
que las plantas con limitacion de N, tienden a presentar modificaciones en la
distribucion entre vastagos y raices (Lemaire ef al 1992; Robinson 1996; Mcdonald et
al. 1996; Scleible et al. 1997b; Forde 2002). En este sentido, se ha encontrado que la
acumulacidén de altas concentracion de NO3 en los vastagos de plantas de tabaco estd
muy correlacionada con una marcada inhibicion del crecimiento radicular y una
disminucion de la relacion raiz:vastago (Scleible ef al. 1997b). Esto respalda el hecho
de que las raices no funcionan o se desarrollan de forma independiente de los vastagos,
y que ambos dependen del suministro de carbono y disponibilidad de N (Robinson
1996). Por lo analizado anteriormente Forde (2002) plantea que existen dos respuestas
principales frente a las variaciones de nutrientes, una depende de la concentracion de N

en toda la planta o especialmente én los vastagos, mientras que la otra respuesta resulta
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de las fluctuaciones a corto tiempo en el suministro de N a las raices. En otros estudios
también se ha demostrado que las plantas creciendo en distintas condiciones de
radiacion presentan cambios sobre la distribucion de la biomasa y nitrégeno entre los
6rganos (Evans 1993ab, Pons et al 1993; Hikosaka et al. 1994; Poorter & Nagel 2000;
Evans & Poorter 2001, De Groot 2002).

Algunos investigadores concluyen que la reparticion de la materia seca entre raiz
y vastago ha sido descrita como un equilibrio funcional entre la actividad de las raices
(absorcion de agua o nutrientes) y la actividad de las hojas (fotosintesis) partiendo de la
premisa de que la adquisicién de un recurso puede tener prioridad sobre otro, y
presumen que la importancia de la relacion raiz:vastago es proporcional la actividad
especifica de los o6rganos (Brouwer 1962, Marcelis 1996; Farrar & Jones 2000: Poorter
& Nagel 2000). Entonces es posible que en este estudio la reparticion de materia seca
(modificacién estructural) y el equilibrio funcional entre estos érganos dependa de la
respuesta de aclimatacién frente a la variabilidad de nitrégeno en el suelo. En este
sentido, Heuvelink (1995a) mostré que en plantas de tomate la reparticién de la materia
seca entre partes vegetativas y reproductivas no afectd si los frutos se desarrollaban
sobre un solo vastago, o si la misma cantidad de frutos fueron repartidos entre dos
vastagos, demostrando que los sumideros pueden funcionar cerradamente a saturacion
de asimilados (limitacion de sumideros). Por otro lado, un incremento en el nimero de
sumideros regenerativos (frutos) incrementaria la tasa regenerativa: vegetativa, pero
decrece la reparticion individual de los sumideros regenerativos. Esta importancia
relativa de los sumideros cambia durante la fenologia de las plantas y la habilidad
competitiva de los mismos (Heuvelink 1995a; Marcelis 1996). En concordancia con lo
anterior, Wardlaw (1990) propone que mejorando la estructura del dosel cambiando la
densidad de los vastagos y geometria de la hoja, sin cambiar el potencial fotosintético
de las mismas, se podria aumentar la entrada de fotoasimilados de las plantas. y a nivel

del cultivo pueden alcanzarse mejores rendimientos en la produccion.
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7.2.4. Concentracién y asignacién de nitrégeno

La concentracion de nitrogeno en los distintos 6rganos en todos los tratamientos
tiende a disminuir significativamente en el transcurso del tiempo por efecto de dilucién
al incrementarse la biomasa. Esta tendencia fue descrita por el trabajo de Greenwood et
al. (1991) donde utilizaron una ecuacion alométrica (ecuacion 1) para determinar la
minima cantidad de nitr6geno necesaria para que las plantas alcancen su maxima tasa de
crecimiento, demostrando que la relacion entre el nitrogeno y la biomasa mantenia una
tendencia exponencial negativa tomando como referencia el tiempo de desarrollo de las
plantas; sin embargo, ya anteriormente Greenwood et al. (1990) habian concluido que
existen diferencias en la concentracion de N entre plantas con metabolismo C3 y C4,
hecho que ha sido analizado mas recientemente por varios investigadores trabajando
con distintos cultivos (Gastal & Lemaire 2002; Lemaire et al/ 2007), incluso hallando
diferencias consistentes no solo en la concentracidn, sino también en la cantidad de N
acumulado en la biomasa (Gastal & Lemaire 2002; Lemaire et al 2007). En
concordancia con lo anterior, los resultados de este estudio coinciden con otras
investigaciones, donde la concentraciéon de N en la biomasa total y biomasa foliar
declina continuamente a través del desarrollo del cultivo de papa (Biemond & Vos
1992, Vos & Van der Putten 2001). Por otro lado, también se presentan diferencias muy
claras entre tratamientos siguiendo el orden 400-N > 133-M > 0-N, por ejemplo, entre la
emergencia y cerca de la cosecha las hojas presentaron para sus respectivos tratamientos
valores de 4,81 y .2,51 % (0-N), entre 5,82 y 2,57 % (133-N) y 6,62 y 2,82 % para el
tratamiento 400-N; y se presume que las altas concentraciones de N en las hojas en los
distintos tratamientos en comparacion a los demas érganos, podria deberse a la gran
demanda para funciones fotosintéticas y no fotosintéticas,

La cantidad de nitrégeno en la biomasa del cultivo presentd diferencias
significativas entre los tratamientos en todas las fases de desarrollo aumentando en la
medida que el suministro de N era mayor, excepto cerca de la emergencia donde no
hubo diferencias entre tratamientos, por lo que se presume las plantulas dependian
principalmente de los asimilados almacenados en el tubérculo madre. Estos resultados
concuerdan con otras investigaciones con el mismo cultivo donde el aumento de la
disponibilidad de N resulta en un aumento de la cantidad de N en la biomasa total y de

tubérculos (Millard et al 1989; Biemond & Vos 1992; Alva et al 2002). Sin embargo, el



nitrogeno total contenido en la biomasa tiende a aumentar hasta la fase de méaxima
expansion foliar, a partir de alli disminuye un poco hasta la cosecha final, lo que se
podria asumir como posibles pérdidas de nitrégeno de la biomasa, posiblemente por
pluviolavado o volatilizacion.

Los resultados de la cantidad de nitrogeno asignado a los distintos Organos
encontrados en este estudio oscilan dentro del rango reportado por varios investigadores
trabajando con papa (Biemond & Vos 1992; Alva er al 2002; Machado 2005); por
ejemplo, entre el inicio de la tuberizacién y maxima expansion foliar (36 y 57 DDE) las
hojas presentaron los siguientes valores entre 0,55y 0,56 g m™ (0-N), entre 1,04 y 1,57
gm? (133-N) y 2,35 y 2,41 g m” para el tratamiento 400-N, teniendo las mayores
proporciones de N con respecto a la cantidad total de N en la planta, durante la
emergencia, de 59, 68, 79 % para los tratamientos 0-N, 133-N y 400-N respectivamente.
En este sentido, Biemond & Vos (1992) observaron que la proporcion de N en las hojas
estuvo entre 70 y 85%, del total, asi mismo, Alva et al (2002) analizando e! patrén de
acumulacion y reparticion N durante el crecimiento de dos variedades de papa (Russet
Burbank e Hilite Russet), observaron que el N fue de 2 y 0,2 g planta para hojas y tallos
respectivamente en Russet Burbano, y de 2 y 0,5 g para Hilite Russet; mientras que el N
acumulado fue de aproximadamente 5 y 6 g planta para Russet Burbank ¢ Hilite Russet
respectivanente. Por otro lado, Millard ef al (1989) trabajando a variedad Maris Piper
encontr6 que el contenido de N en la biomasa total desde las etapas iniciales hasta la
cosecha oscilo entre 0,5 y 4 g planta™ para el tratamiento con N; y de 0,5 y 2 g planta™
para el tratamiento sin N; mientras que en los tubérculos se observaron valores de 0,2 y
3,5 g planta™, asi como 0,2 y 1,5 g planta’ para los tratamientos con y sin N
respectivamente. Analizando la cantidad de nitrégeno con la unidades g planta” en la
variedad Granola utilizada en esta investigacion, se observa que también se encuentra
dentro de rango encontrado por otros investigadores con otras variedades.

Durante la emergencia se destind mas cantidad de N hacia las raices en
condiciones de déficit severo de N (0-N) en comparacion con los demas tratamientos,
pudiéndose considerar otra posible respuesta de aclimatacion del cultivo frente al
posible estrés por limitacion de N. Por otro lado, cuando el N en las raices y estolones
fue analizado en porcentajes con respecto al total de N en toda la planta, se observo que

fue siempre mayor (p < 0,05) en el tratamiento de déficit severo durante todo el ciclo
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del cultivo. Estos resultados refutan lo observado en otras investigaciones trabajando
con otras especies bajo condiciones contrastantes de N (Poorter ef al 1990; Nagel 1998).
En este sentido, Poorter et al (1990) encontraron que especies de lento crecimiento en
habitats pobres de nutrientes, cerca de un 40% del total de N fue asignado a las raices, a
expensas de la asignacion de hojas y tallos. Este mismo porcetanje (40 % del nitrégeno
total de la planta) fue encontrado por Nagel (1998) en especies mutantes de tomate que

crecian en condiciones limitantes de N a expensas de la asignacion de N a las hojas.

7.2.5. Migracion de asimilados y nitrégeno

En este experimento se observo un marcado efecto de los tratamientos de
fertilizacion sobre la tasa de crecimiento absoluto de las plantas y el tiempo para
alcanzar el maximo crecimiento. Por lo tanto, el incremento de la biomasa asimilatoria
en el tratamiento 400-N incidio sobre un mayor aumento de la producciéon de
tubérculos, principalmente porque una migracion importante desde la biomasa aérea
hacia los tubérculos durante la senescencia del cultivo, la cual fue mayor en
comparacion con el tratamiento de déficit severo. Se observo que entre mayor es el
suministro de N mayor fue la asignacion y migracion de asimilados y N hacia los
tubérculos. En este sentido, los vastagos representan sumideros de N para el crecimiento
del cultivo hasta la maxima expansion foliar, y a partir de alli los tubérculos empiezan a
ser los sumideros de N mas importantes del cultivo debido la cantidad de N que migra
hacia ellos como una posible estrategia de conservacion y optimizacion de uso del
nutriente. Estos resultados confirman lo encontrado por otros investigadores donde
observaron que cantidades importantes de asimilados y N fueron desplazados desde la
biomasa aérea hasta los tubérculos con la entrada de las senescencia del cultivo de papa
(Sarmiento 1995, Kooman & Rabbinge 1996; Machado 2005). Del mismo modo,
Millard er al (1989) evaluando la asignacion de N en papa (cv Maris Piper) en relacion
al suministro de nitrégeno (20 g N m” y sin N) determinaron que el rapido incremento
del N en los tubérculos encontrado en ambos tratamientos durante 28 dias de
crecimiento fue debido a la retranslocacion de N desde las hojas, calculando un aporte
de hasta un 25 % del incremento de N en tubérculos en plantas fertilizadas y 44,5 % con

deficiencia de N.
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7.2.6. Efecto de la fertilizacion sobre parametros de crecimiento del cultivo

Los resultados de esta investigacion muestran que la RUE en el tratamiento 0-N
fue significativamente mayor cerca de la emergencia (5,94 g MI™) con respecto a los
tratamientos 133-N y 400-N (Figura 42B), este hecho pudiera estar asociado a una
respuesta mas, del cultivo frente al déficit de N, debido a la produccién de mayor
biomasa radicular, la cual es de menor costo energético debido a su menor contenido de
N en comparacion con la biomasa foliar. Por otro lado, los valores de la RUE durante la
maxima expansion foliar para los tratamientos 0-N, 133-N y 400-N fueron de 1,58; 1,97
y 2,42 g MJ" respectivamente (Tabla 17). Estos valores se encuentran dentro del rango
esperado para el cultivo de papa, y son muy similares a los obtenidos en otras
investigaciones donde utilizan distintas variedades de papa, incluso la variedad Granola
(Machado 2005). demostrando que la RUE incrementa en la medida de que el
suministro de N es mayor (Manrique ef al 1991,; Kooman & Rabbinge 1996, Machado
2005), asi como en otros cultivos y especies silvestres (Sinclair & Shiraiwa 1993;
Muchow & Sinclair 1994; Bélanger et al 1994). En este sentido, Machado (2005)
calcul6 en la variedad Granola valores que oscilaron entre 1,82 y 1,86 g MJ" a los 67
DDE, utilizando distintas fuentes nitrogenadas. Por el contrario Manrique (1991)
obtuvo valores de RUE que oscilaron entre 2,5 y 2,8 g MJ"' para la variedad Desiree
ubicada a los 90 y 1097 msnm respectivamente; mientras que para la variedad Katahdin
la RUE fue de 2,3 a 3 g MI". Por otro lado, Kooman & Rabbinge (1996) revisaron que
las variedades de papa Prudal, Mentor, Alpha, Irene y Pimpernel alcanzaron valores
promedios de 2,8; 3,0; 29; 2,7y 2,7 ¢ MJ! respectivamente; mientras que las
variedades Ostara, Rheinhort y Condea presentaron valores de 2,3; 24 y 2,1
respectivamente. En otros cultivos se ha demostrado el efecto de la variacion climatica y
fenologica de las plantas sobre la RUE también es determinante, tal es el caso de
Bélanger et al (1994) que encontré en la fase vegetativa y reproductiva de Festuca
arundinacea valores de RUE de 2,35 y 2,65 g MJ"' entre el verano y la primavera
respectivamente. Por otro lado Van Delden (2001) en las variedades de papa Junior y
Agria creciendo con bajo tres contrastantes tratamientos de fertilizacion (N1 = 116, N2
=188 y N3 = 376 Kg N ha™' para 1997 y N1 = 57, N2 =327 y N3 = 537 Kg N ha™),
encontré que la variedad Junior present6 valores de RUE que oscilaron entre 2,07; 2,38

y 2,40 g MJ"! durante el ciclo en 1997, mientras que para el afio 1998 los valores fueron
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de 1,93; 2,04y 242 ¢ mJ! para los respectivos tratamientos de fertilizacion; mientras
que la variedad Agria presentd valores de 1,98; 2,19y 2,35 g MJ! y de 2,03; 2,13 y
2,19 ¢ M1J! para los afios 1997 y 1998 respectivamente, concluyendo entonces que las
variaciones en la RUE se debe principalmente al tipo de fuente y cantidad de fertilizante
nitrogenado, aparte de las variaciones del clima que tienen repercusiones sobre la tasa
de mineralizaciéon y también sobre la IPAR. Otros investigadores trabajando con
distintas especies cultivables también demostraron que el N tiene efectos significativos
sobre la RUE siendo mayor en la medida que la concentracion de N foliar aumentaba
(Sinclair & _Shiraiwa 1993; Muchow & Sinclair 1994; Bélanger et al 1994),
encontrandose valores maximos cercanos a 1,2 g MJ"' en el cultivo de Glycine max
cuando el nitrégeno foliar oscilaba entre 1,4 y 1,6 g¢ N m? (Sinclair & Shiraiwa 1993);
mientras que el cultivo de Zea Mays present6 valores cercanos a 1,5 g MI" cuando el
nitrégeno foliar oscilaba entre 1,5 y 2 g N m* (Muchow & Sinclair 1994).

Cuando se analizo la relacion entre la RUE y el NNI por etapas de desarroilo, no
se observd una clara relacion durante las primeras etapas; sin embarge durante las
subsiguientes etapas de llenado de tubérculos el NNI tiene una marcada influencia en la
eficiencia en el uso de la radiacion, en las cuales el patrén de asignacion de la biomasa
tiende a ser similar entre tratamientos. Es importante considerar que la eficiencia en el
uso de la radiacion (RUE) ha sido uno de los pardmetros ecofisiologicos determinantes
para el andlisis del crecimiento de muchas especies vegetales (Lambers et al 1998c;
Gastal & Lemaire 2002). Por otro lado, varios estudios muestran aue la escasa o nula
asociacion entre Pmax y la RUE posiblemente se debe a una limitacién por el sumidero
mas que por la fuente; asi como la posible reduccion de la cantidad de asimilados
realmente disponibles para el crecimiento (ej. mayor pérdida por respiracidon o
exudacion). Sin embargo, varios autores sugieren que estas relaciones causa-efecto
deben ser consideradas con cautela, ya que aumentos de la biomasa podrian deberse
secundariamente a un efecto correlativo por modificacion de la fuerza de los sumideros
y cambios plasticos de atributos morfolégicos (Heuvelink 1995a; Marcelis 1996;
Poorter & Nagel 2000)

La radiacion fotosintéticamente activa interceptada acumulada (IPAR) presenta
una respuesta no lineal al indice de nutricion de nitrogeno (NNI), con un incremento

pronunciado de IPAR durante el desarrollo del cultivo, observandose que en la medida
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que el suministro de N es mayor se presenta mayor IPAR, precisamente por la
influencia de la fertilizacion nitrogenada sobre el desarrollo del LAI, con valores de
125,290 y 370 MJ m’? para los tratamientos 0-N, 133-N y 400-N respectivamente. Esta
tendencia ha sido observada en otras investigaciones trabajando con papa (Manrique
1991; Van Delden 2001; Machado 2005). En este sentido, Machado (2005) encontré en
la variedad Granola valores de IPAR que oscilaron entre 265 y 314 MJ m™ a los 67
DDE, considerando como tratamientos distintas fuentes nitrogenadas pero manteniendo
la misma cantidad de N (250 Kg ha™). Por otro lado, Manrique (1991) determinoé en las
variedades Katahdin y Descree alcanzaron valores de IPAR acumulada que cerca de los
350 MJ m™. Aparte de esto, Van Delden (2001) para estudiar el efecto del suministro de
N utilizando distintas fuentes de fertilizantes organicos sobre la IPAR en las variedades
de papa Junior y Agria estableci6 los siguientes tratamientos: N1 = 116, N2 = 188 y N3
=376 Kg N ha™ para 1997 y N1 =57, N2 =327 y N3 = 537 Kg N ha' para el afio 1998,
encontrando asi que hubo una marcada respuesta de los tratamientos de fertilizacion
(N1, N2 y N3) sobre la produccién de biomasa aérea y como consecuencia sobre la
IPAR, obteniendo valores para la variedad Junior que oscilaron entre 259, 276 y 327 MJ
m™ para el afio 1997 y 163, 175 y 197 MJ m™ para el afio 1998; mientras que la
variedad Agria present6 valores de 271, 306 y 350 MJ m™ en el afio 1997, y de 139,
140y 187 MJ m™ para los respectivos tratamientos. En este estudio Van Delden (2001)
observd que a pesar de proporcionar las mismas cantidades de N en los distintos afios,
hubo diferencias significativas de la IPAR, atribuyéndoselo a las variaciones climaticas
del ambiente (radiacion y temperatura).

En este estudio, se confirma que el suministro de N es determinante en la
produccién de tubérculos, y en la medida que aumenta la cantidad de nitrogeno en la
biomasa aérea de las plantas puede tener repercusiones sobre el indice de area foliar,
incluso del cultivo de papa (Vos & Biemond 1992; Bélanger et al 1994, Dewar 1996;
Tei et al. 1996; Lawlor 2002; Rosati et al. 2004; Machado 2005), consecuentemente
sobre el aumento de la cantidad de radiacion interceptada por el cultivo (Manrique
1991; Van Delden 2001; Machado 2005), v estas son consideradas las relaciones
ecofisologicas (LAI vs IPAR) mas estudiadas hasta la actualidad en plantas cultivables
(Gastal & Lemaire 2002). Posteriormente la IPAR tiene repercusiones importantes

sobre la RUE (Sinclair & Shiraiwa 1993; Muchow & Sinclair 1994; Bélanger ef al
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1994; Machado 2005) y finalmente sobre la produccion primaria neta y reparticion de la
biomasa como ocurre en este estudio, ademas de los observado y analizado por otros
investigadores (Vos & Biemond 1992; Bélanger er al 1994; Dewar 1996; Lawlor
2002cita). Ahora bien se presume que la relaciéon entre el suministro de N. su
distribucion en el dosel, y el LAI pueden proporc\ionar una base fundamental para
comprender sistematicamente el efecto del estado nutricional del cultivo de papa sobre
la RUE y por ende sobre la produccion, hecho que ha sido sustentado por otros
investigadores (Bélanger ef al 1992, 1994; Muchow & Sinclair 1994; Gastal & Lemaire
2002).

7.2.7. Distribucién del nitrégeno en el dosel .

Los resultados de esta investigacion mostraron a lo largo del desarrollo del
cultivo y en los distintos tratamientos de fertilizacién, que el indice de area foliar y la
cantidad de nitrégeno presentd una distribucion no uniforme en el dosel del cultivo;
donde los mayores valores de ambos pardmetros se encontraron en el estrato alto del
dosel (Tabla 29). Otros investigadores sostienen que la distribucién no uniforme del Ny
LAI en el dosel del cultivo, son patrones generales y mas bien constantes que han sido
observados en diversas especies vegetales (Hirose & Werger 1987; Lemaire et al 1991;
Anten et al 1995a, Anten & Werger 1996; Anten et al 1998; Dreccer et al 2000; Milroy
et al 2001; Gastal & Lemaire 2002; Lotscher ef al 2003; Yin ef al 2003), y que el hecho
de que se presente un gradiente de distribucidén de dichos parametros representa un
camino para maximizar la asimilacion de carbono en el dosel (Hirose & Werger 1987;
Anten et al 1995a; Anten & Wergwer 1996; Dreccer et al 2000; Gastal & Lemaire
2002; Milroy & Bange 2003; Pons & Anten 2004), incluso entre un 20 y 40 % de
carbono fijado (Gastal & Lemaire 2002), en comparacion a una distribuciéon tedrica
uniforme del N en el dosel (Hirose & Werger 1987; Sinclair & Shiraiwa 1993; Anten ef
al 1995a,b). En este sentido, Anten e al. (1995a), hipotetizan que la distribucion no
uniforme del N muestra un incremento con el Kc, y estda predominantemente
determinada por las caracteristicas estructurales del dosel (area y angulo foliar) la cual a
su vez influye sobre la distribucion de luz. Por otro lado, Anten & Werger (1996)

sostienen que la radiacion fotosintéticamente activa decrece exponencialmente con el
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incremento del area foliar acumulada desde los estratos altos hasta los estratos bajos del
dosel.

Partiendo de la premisa de que la distribucién del N entre estratos del dosel
tiende a seguir la distribucién de la luz (Anten et al. 1995; Anten & Werger 1996); en
concordancia con esto, otros investigadores han determinado en el cultivo de papa (cv.
Vebeca) creciendo en dos condiciones contrastantes de suministro de nitrégeno (N1 =
suministro limitado y N2 = alto suministro) que el régimen de luz afecta el area foliar, la
asignacion de biomasa y N en toda la planta (Vos & Van der Putten 2001). Sin embargo
Anten ef al. 1995 observaron que la distribucion de N en P. fasciculatum fue mas
uniforme que en H. amplexicaulis, y sugieren que estas diferencias no sélo pueden ser
explicadas por diferencias en la distribucion de la luz, sino que alternativamente la
arquitectura entre especies juega una importante funciéon. En este sentido, Anten &
Werger (1996) estudiando como la distribucion del N en plantas dominantes y
subordinadas de Amaranthus dubius comprueban que es afectada por el gradiente de luz
y tamafio del dosel, encontraron que las plantas subordinadas tenian hojas con mayor
concentracion de N promedio pero con un menor peso foliar especifico (LMA) en

comparacion con las plantas dominantes (Tabla 23).
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7.3. Respiracion del cultivo de papa

Los resultados de esta investigacion indican que la respiracion en la oscuridad de
la mayoria de los 6rganos presenta marcadas y significativas diferencias entre
tratamientos, siendo mayor en la medida que aumenta la disponibilidad de nitrogeno.
Estos resultados corroboran lo obtenido en numerosas investigaciones donde la
respiracién aumenta con el suministro de N, debido a la alta correlacion existente con la
concentracion de N, asi como con la temperatura (McCree 1970, 1974; Thornley 1970;
Penning de Vries 1975; Jones ef al 1978; Ryan 1991ab, 1995; Poorter ef al 1991;
Amthor 2000; Cannell & Thornley 2000); aunque en otros estudios no se ha encontrado
ninguna relacion entre el N y la respiraciéon de mantenimiento (Byrd ef al 1992; Ryan
1995).

Por el contrario, las raices presentaron una mayor tasa de respiracién en el
tratamiento con mayor déficit de nitrégeno, siendo significativamente mayor en el
tratamiento de déficit severo (0-N). Estos resultados coinciden con lo establecido en
otras investigaciones donde han observado que especies de plantas que se desarrollan en
habitats pobres en nutrientes o cuando el suministro de nitrogeno para los cultivos es
bajo, la respiracion de las raices tiende a ser relativamente alta y en muchos casos puede
superar en términos proporcionales la respiracion de los vastagos (Van de Werf et al
1988; Poorter et al 1995; Lambers ef al 1998b, 1998c; Nagel 1998; Scneurwater et al
1998, 2000).

A lo largo del ciclo del cultivo las tasas de respiracién de las raices en el
tratamiento de déficit severo (0-N) fue siempre significativamente mayor en
comparacion a los demas tratamientos de fertilizacion, ademas en condiciones de deficit
las raices fueron capaces de presentar mayores tasas de respiracion en comparacion a
los demas dorganos e la plantas durante la emergencia; y este hecho también ha ocurrido
con otras especies vegetales bajo las mismas condiciones (Lambers & Van der Werf
1988; Bélanger et al 1994; Poorter et al 1995; Lambers ef al 1998b, 1998c; Nagel
1998). Del mismo modo, Poorter et al (1995) encontraron que la respiracion radicular
de especies de crecimiento lento (Deschampsia flexuosa) y crecimiento rapido (Holcus
lanatus) en condiciones de baja concentracion de ritrégeno en el suelo presentaron una
respiracion proporcional (carbono por unidad de biomasa total) bastante alta (30 %) y

muy parecidas a las obtenidas para la respiracion de vastagos (30 %) de ambas especies.
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Por otro lado, Nagel (1998) encontré en genotipos de tomates en condiciones de bajo
suministro de N, que cerca de 50% del carbono asimilado fue destinado para las
funciones respiratorias de las raices. Todos estos resultados concuerdan con el andlisis
de Lambers & Van der Werf (1988) y Lambers et al (1998b, 1998c) donde plantean
que las raices pueden demandar entre 15 y 50% del carbono total utilizado para la .
respiracion de las plantas, y tiende a ser mayor cuando las plantas crecen en condiciones
de estrés por limitacion de N. En otro estudio, Bélanger et a/ (1994) encontré que la
respiracion radicular de Festuca arundinacea entre el verano y otofio oscilo entre 42,2
y 43,7 % como una proporcion de carbono asimilado en el dosel

En concordancia con lo planteado anteriormente, Poorter et al (1995)
encontraron como patrén general que las raices de especies de crecimiento lento
(Deschampsia flexuosa) y crecimiento rapido (Holcus lanatus) en condiciones de baja
concentracion de nitrdgeno en el suelo presentaron una respiracion proporcional
(carbono por unidad de biomasa radicular) superior al 50 % mientras que la diferencia
fue destinada hacia los vastagos, siendo mayor para Holcus lanatus con un 60 %
aproximadamente. Del mismo modo, Scheurwater ef al (1998, 1999) determiné que los
costos de mantenimiento de las raices, como medida indirecta de la respiracion, alcanzé
un 50 % del total de la tasa de respiracion radicular en las especies de pastos Dactylis
glomerata y Festuca ovina. Como se habia discutido anteriormente, estos resultados
posiblemente se deben al incremento de la asignacion de biomasa radicular como
respuesta a las condiciones de limitacion de N, y a pesar de ser un tipo de tejido con
bajas concentraciones de nitrogeno la demanda de carbono para su mantenimiento
puede ser alta en estas condiciones (Poorter ef al 1995; Bouma et al 1996; Lambers et al
1998b, 1998¢), por lo tanto la respiracion puede presentar un alta correlacion con la
cantidad de biomasa radicular acumulada (McCree 1970; Thornley 1970, 1971), y una
determinante relacion con la energia necesaria para la absorcion de nutrientes‘(Veen
1980; Lambers ef al 1983, Lambers & Van der Werf 1988; Van der Werf et al 1988;
Bouma ef a/ 1996; Lambers et al 1998b, 1998¢c; Scheurwater et al 1998, 1999), asi
como para la posible liberacion de carbono a través de exudados radiculares (Lambers
1987, 1998a; Lambers & Van der Werf 1988; Van Veen et al. 1991; Bélanger et al
1994; Lambers ef al 1998¢).
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En contraposicion, Poorter et al (1991) determinaron como tendencia general en
24 especies silvestres bajo condiciones de alta disponibilidad de N, que la respiracion de
mantenimiento fue solo de aproximadamente del 10 % del total de la respiracidn
radicular, oscilando la respiracion de crecimiento entre 24 y 45 %, mientras que la
respiracion mas importante fue la asociada con la absorcion de nutrientes (50 y 70 %).

En muchas investigaciones se han implementado distintos métodos y técnicas
para determinar y separar los tipos de respiracion existentes en las plantas durante su
desarrollo y bajo diferentes condiciones ambientales (Van der Werf er a/ 1988; Lambers
& Van der Werf 1988), a tal punto que en la actualidad muchos autores han logrado
distinguir tres tipos de respiracion; la de crecimiento, la de mantenimiento, asi como la
respiracion para la absorcion y transporte de iones (Thornley 1971; Lambers et al 1983,
Lambers & Van der Werf 1988; Lambers et al 1998b, 1998c; Amthor 2000; Cannell &
Thornley 2000). La respiracion para la absorciéon de nutrientes ha sido asociada con el
funcionamiento y la respiracion radicular que provee energia metabolica indispensable
para el crecimiento y mantenimiento de biomasa de las raices (Veen 1980; Lambers &
Van der Werf 1988; Van der Werf er o/ 1988; Bouma et al 1996; Lambers et al
1998a,b,c; Scheurwater et al 1998). En este sentido, segiin Scheurwater ef al (2000) son
varios los autores que han analizado las diferencias existentes entre los costos
especificos para el transporte de iones y crecimiento de especies de plantas de
crecimiento lento y rapido (Poorter et al/ 1991; Scheurwater et al 1999, 2000); a
diferencia de los pocos estudios donde se investigan los procesos subyacentes que
determinen los costos de la respiracion de mantenimiento de raices de pastos de
crecimiento rapido y lento (Scheurwater et al 2000). Es importante destacar que la
regeneracion de proteinas y el mantenimiento de gradientes de iones generalmente son
considerados los dos procesos mas importantes asociados a la respiraciéon de
mantenimiento en términos de requerimientos energéticos (Penning de Vries 1974,
1975; Amthor 1984, 2000; Lambers & Van der Werf 1988; Van der Werf et a/ 1988;
Bouma & De Visser 1993; Bouma et al 1994; Lambers et al 1998; Scheurwater 1999,
Scheurwater ef al 2000), y esta respiracion estd muy relacionada con el contenido de
proteinas en la biomasa (McCree 1974; Penning de Vries 1975; Cannell & Thornley
2000).
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Analizando los tipos de respiracion bajo la perspectiva de la energia producida o
los costos energéticos, Veen (1980) encontré que las plantas jovenes de maiz
presentaron un costo respiratorio de 60 % de la respiracion total para la absorcion de
nutrientes, y de 24 % y 16 % para el crecimiento y mantenimiento respectivamente. Por
otro lado, Van der Werf (1988) determiné que el costo respiratorio para la absorcién de
nutrientes del total de la respiracion radicular vari6 entre 10 a 38 % para Carex diandra
y de 10 a 24 % para Carex acutiformis, para el mantenimiento de aproximadamente 25 a
60 % para ambas especies, y la energia para el crecimiento estuvo entre 22 y 40 % para
Carex diandra y de 20 a 55 para Carex acutiformis. Precisamente después Lambers &
Van der Werf (1988) evaluaron cuatro métodos para determinar la respiracion radicular
de dos especies de Carex (las mismas especies utilizadas por Van der Werf et al 1988)
en funcién de la energia requerida para el mantenimiento, crecimiento, y absorcién de
iones; y posteriormente en sus andlisis determinaron que el método propuesto por Van
der Werf (1988) proporciono informaciéon mas coherente. En otro estudio, Scheurwater
et al (1998, 1999) encontré que la proporcion del carbono fijado diariamente por D
glomerata 'y F ovina destinado para la respiracién mantenimiento fue considerablemente
alta en individuos que crecian en condiciones limitantes de N (30 y 40 %
respectivamente) que en aquellas con libre acceso a todos los nutrientes ( 5y 8 %
respectivamente).

En este estudio la respiracion a oscuridad medida en el laboratorio fue
considerada de mantenimiento debido a que las plantas de papa no se encontraban
absorbiendo nutrientes, ni tampoco fotosintetizando como ocurre normalmente en
condiciones de campo. Otro importante hecho, es que en distintos estudios se ha
considerado la respiraciéon de mantenimiento como la mas prioritaria para las plantas,
debido a que se sigue manteniendo aun cuando no exista ningun incremento de biomasa
o cuando prevalece una menor tasa relativa de crecimiento (Penning de Vries 1975;
Lambers & Van der Werf 1988; Lambers 1998; Lambers et al 1998b,c; Amthor 2000).
Sin embargo, en este estudio no se descarta que la dinamica de la entrada de carbono
por la fotosintesis y la energia necesaria para la absorcién de nutrientes y transporte de
iones en condiciones de campo en los distintos tratamientos de fertilizaciéon puedan
afectar los cambios proporcionales de los tipos de respiracion en el cultivo de papa, aun

cuando en este experimento no se observan diferencias en las respiraciones de



184

crecimiento y mantenimiento entre tratamientos. Por otro lado, es preciso considerar
que en varios estudios se ha determinado que la separacion de o6rganos para hacer
mediciones individualmente, no afecta la respuesta de la respiracion a oscuridad en el
laboratorio mientras dichas mediciones no se realicen después de una hora (Lambers et

al 1993, citado por Scheurwater 1999; Lambers et a/ 1998c).

7.3.1. Efecto de la temperatura

La respuesta de la respiracion frente a la variacion de la temperatura fue bastante
marcada en todos los oOrganos y tratamientos de fertilizacion, manteniendo una
tendencia exponencial positiva. En la actualidad este hecho es respaldado por
numerosas investigaciones donde han utilizando distintas especies y formas de vida
vegetal (McCree 1974; Jones et al 1978; Penning de Vries ef al 1979; Ryan 1991a b;
Byrd et al 1992; Bouma et al 1997ab; Atkin et al 2000ab). En este sentido, Atkin et al
(2000a) trabajando con Eucalyptus pauciflora encontrd que la respiracion foliar entre 6
y 30 °C oscild desde los 0,24 y 2,48 pmol CO, m” s™ analizando a la vez el efecto
indirecto de la radiacién.

Es importante destacar que los valores de respiracidon foliar encontrados en este
experimento oscilaron entre 18 y 7 nmol CO, g s desde la emergencia hasta la cosecha
para el tratamiento 400-N; mientras que para el tratamiento 0-N oscil6 entre 13 y 4
nmol CO, g s, cuyos valores de respiracion se encuentran dentro de los limites
reportados en la bibliografia (Ryan 1995; Reich et al 1998), considerando ademas que
Solanum tuberosum tiene caracteristicas herbaceas. En efecto Reich et al (1998)
analizando el efecto de distintos parametros foliares en distintos grupos funcionales
sobre la respiracion foliar, encontraron marcadas diferencias entre si, con valores
promedios de 27 nmol CO, g 5! para las hierbas, 14, 11 y 4 nmol CO, g s para los
arbustos, arboles de hojas ancha, y arboles de hoja angosta respectivamente. Por otro
lado, Ryan (1995) encontrd que la respiracion de mantenimiento de hojas de arboles y
arbustos de los bosques subalpinos y boreales (donde la temperatura promedio es de 10
°C) oscila entre 1 y 8 nmol CO, g s,

Al comparar la respuesta de la respiracion de los distintos 6rganos frente a la
variacion de la temperatura, se observd que las raices en el tratamiento de déficit severo

presentaron los mayores valores durante el desarrollo del cultivo, en contraste con los
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demds Organos y tratamientos. Este resultado fue analizado cuidadosamente en la
seccion anterior, donde se presume que dicha respuesta de la respiracion de las raices se
debe principalmente a las condiciones de limitaciéon de nitréogeno (Poorter et al 1995;
Lambers et al 1998; Nagel 1998; Scheurwater et al/ 1998, Scheurwater 1999, 2000), y
por lo tanto se siguen manteniendo los mayores valores independientemente de la
variacion de la temperatura. En este sentido, Bouma et al (1997a) concluyen que la tasa
de respiracion de las raices de Citrus volkameriana fue afectada por la temperatura del
suelo principalmente, sin observar ningun efecto de la concentracion de CO, o el
contenido de agua en el suelo, partiendo de la premisa de que en otras investigaciones se
ha determinado que todos estos parametros edaficos pueden tener repercusiones sobre la
respiracion radicular (Lambers et al 1998). Los resultados de Bouma et al (1997a)
fueron refutados posteriormente por Bouma et al (1997b) trabajando con la misma
especie, ademas de Phaseolus vulgaris, determinado que los tratamientos de exposicion
de CO; en el suelo a corto y largo tiempo no tuvo ningun efecto sobre la respiracion de
mantenimiento y crecimiento de ambas especies; sin embargo se observo el mismo
patron de incremento de la respiracion con la temperatura. En concordancia con lo
anterior en varios estudios se ha demostrado el marcado efecto de la temperatura del
suelo sobre la respiracion de las raices Ryan (1991a); sin embargo, en esta investigacion
se observo que no hubo mayores diferencias en la respiracion de los 6rganos (calculados
con la ecuacion de Ryan, 1991a), cuando se utilizé el promedio de las oscilaciones
diarias de la temperatura del suelo y del aire, que estuvieron alrededor de los 18 ° C
(Apéndice 9). Por lo tanto, seria importante tener en cuenta la escala temporal en la que
se realizan las mediciones de respiraciéon de mantenimiento, porque segun Amthor
(2000) cuando se hacen mediciones de respiracion a largo plazo es probable que las
plantas se aclimaten a las fluctuaciones de la temperatura ambiental, en contraste a lo
que puede ocurrir en un corto tiempo donde tipicamente se pueden conseguir valores de
Q10 =2 (McCree 1974; Penning de Vries 1975a; Jones et al 1978; Atkin et al 2000).

En los resultados de esta investigacion se muestra como el método de Ryan
(1991a) aparentemente tiende a sobrestimar la respiracion de las hojas y subestimar la
respiracion de los tallos (aunque mas marcado en el tratamiento 0-N) en comparacion
con las medidas realizadas en el laboratorio, por lo que se presume que las diferencias

pueden estar asociadas con la distribucién y el uso del nitrégeno en la planta, partiendo
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de los analisis anteriores de que no todo el nitrégeno presente en los tejidos u érganos es
destinado para el funcionamiento, sino que también puede ser destinado para la
estructura de la misma, hecho que es respaldado por varios investigadores (Lambers et
al. 1998; Schurr et al 2006). Sin embargo para demostrar las diferencias entre ambos
métodos se propone establecer un protocolo mas riguroso que permitan realizar
mediciones en el laboratorio controlando las variables ambientales (principalmente
temperatura y nitrdgeno) y sobre todo determinado el patréon de distribucion de
nitrégeno destinado para la estructura y funcionamiento de los distintos érganos de la
planta, e igualmente seguir realizando las respectivas mediciones y cdalculos de

respiracion con la ecuacion de Ryan (1991a).

7.3.2. Efecto de la concentracion de nitrégeno

La respuesta de la respiracion de los drganos frente a la variacién de la
concentracion de nitrégeno mantuvo una relacion alta y positiva principalmente con los
tallos y hojas cuando se analizaron conjuntamente todos los datos de los distintos
tratamientos; en contraste con las raices que no presentd una clara respuesta, excepto
cuando fue analizada por tratamientos (figura 51). Este hecho concuerda con lo
planteado en diferentes estudios donde también han observado una relacién positiva
entre la respiracién y el nitrogeno de distintas formas de vida vegetal (Ryan 1991a b;
Ryan 1995; Bouma et al 1995; Reich et al 1998; Xu et al 2006 citas), incluso en las
hojas de papa (cv Alcmaria) se ha determinado una alta correlacion entre ambos
parametros debido principalmente a la demanda de N como una medida indirecta para
procesos de mantenimiento como la regeneracién de proteinas (Bouma et al 1994,
1995), que puede representar de 17 a 35 % de la respiracién foliar a oscuridad; mientras
que un rango de 17 a 76 % puede estar incluyendo algunos costos de exportacion de
carbohidratos que requieren bastante energia abarcando asi la mayor parte de la
respiracion foliar a oscuridad (Bouma et al 1994, 1995)

En concordancia con lo observado en esta investigacion, varios autores
concluyen que la respiracion a oscuridad de Oryza sativa (Xu et al 2006), la respiracion
de mantenimiento de hojas de las especies de arboles y arbustos estudiadas en los
bosques subalpino, boreal (Ryan 1995) y de otros ecosistemas boscosos (Reich et al

1998), esta parcialmente controlada por el contenido de N en los tejidos debido a su alta
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y positiva correlacidon existente; por lo tanto, se presume que dicha relacion positiva
entre ambos paramentos se debe a que las plantas necesitan regenerar muchas enzimas
ricas en nitrégeno y otros metabolitos que requieren de importantes costos de
respiracion de mantenimiento (Penning de Vries 1974, 1975; Jones et al 1978; Bouma
et al 1994, 1995; Reich et al 1998; Amthor 2000; Xu et al/ 2006), como la regeneracion
de la rubisco que puede variar marcadamente entre las especies (Evans 1989). En otro
estudio se concluye que un decrecimiento en el mantenimiento de las hojas de especies
C4 comparado con las hojas C; puede resultar en un incremento de la productividad de
toda la planta, y aun cuando las hojas de las C4 tienen baja concentracion de N y de
rubisco, los datos sugieren que no existen diferencias en sus requerimientos de
mantenimiento (Byrd et al 1992). Por otro lado, se encontré que en Lolium perenne la
respiracion de mantenimiento foliar (medida en funcién del contenido de proteina en los
tejidos) cambia poco durante sus periodos de crecimiento (Jones ef al 1978).

Con respecto a la respiracion de los tubérculos se presentd una relacion baja con
la concentracion de nitrégeno, presumiblemente porque la mayor parte del N que migra
hacia los tubérculos estuvo destinada para la acumulacién de biomasa, en vez de una
mayor inversion para el mantenimiento de los mismos (Figura 51). Este hecho ha sido
demostrado en otros estudios donde la Rm tiende a ser lenta porque las proteinas
principalmente se mantienen almacenadas a una baja tasa de regeneracion, lo que tiene
ciertas ventajas en la productividad de muchos cultivos y la relacién de la biomasa y

contenido de N en semillas y tubérculos (Amthor 2000).
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7.4. Modelizacion

En los resultados de esta investigacion se muestra como la calibracién iterativa
permitié un buen ajuste entre los valores medidos y simulados de la biomasa de los
compartimientos y necromasa en los distintos tratamientos de fertilizacién; por lo tanto,
se presume que esto permitié lograr una integracién coherente de todas las variables y
flujos del balance de carbono del cultivo, partiendo desde una escala ecofisiologica que
corresponde a la entrada de carbono por la fotosintesis, a la estimacion de la produccion
primaria bruta a nivel del dosel; pasando a una escala del cultivo con simulaciones muy
razonables. En este sentido, es importante destacar que el balance de carbono en las
especies vegetales generalmente se determina midiendo y calculando los distintos
componentes funcionales a través de modelos de simulacién integrando a) la
asimilacién de carbono, b) el transporte y asignacion de asimilados c) costos de
biosintesis para la construcciéon de biomasa d) respiracién de mantenimiento y
crecimiento e) almacenamiento f) y exudacion radicular (Lambers ef al 1998c, Lemaire

& Millard 1999; Amthor 2000; Cannell & Thornley 2000).

7.4.1. Simulacién del balance de carbono

Los resultados obtenidos en esta investigacion tienen bastante correspondencia
con las numerosas investigaciones donde se ha evaluado el efecto de la variacion del
nitrégeno sobre los distintos componentes funcionales y estructurales del balance de
carbono (Poorter et al 1995; Nagel 1998; Lambers er al 1998b, 1998c), bien sea por
analisis realizados con especies cultivadas donde se controla el suministro de nitrégeno
(Bélanger er al 1994; Nagel 1998), o de especies silvestres que pueden crecer en
habitats ricos y pobres de nitrégeno (Poorter et al 1995;). Por lo tanto, es evidente que
la tercera hipotesis planteada en dicho estudio fue bastante conservadora, por el hecho
de que las variaciones de N si pueden modificar el balance de carbono en las distintas
etapas fenoldgicas del cultivo, cambiando la importancia de los distintos componentes
funcionales cuando se analiza en valores absolutos; sin embargo ocurre todo lo contrario
cuando se analiza en términos proporcionales donde no se observan diferencias
significativas presentando valores muy similares. En este sentido, el déficit de N
produce una disminucion de la concentracién de este nutriente en todos los 6rganos, lo

que posiblemente también causa una disminucién del costo de mantenimiento y de
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crecimiento debido a que el cambio de asignacion estd orientado a la produccién de
biomasa menos costosa (raices es vez de hojas), la que a su vez, es aun menos costosa
por su menor contenido de proteinas relacionada con dicho tratamiento. . Se presume
que la disminucién de ambas respiraciones en funcidon del tiempo estd asociado a la
senescencia del cultivo incidiendo también en el balance de carbono.

La asignacién de asimilados hacia las hojas y tallos aumenta con el NNI en las
primeras fases de desarrollo, y contrariamente la asignacidn a las raices disminuye a
medida que aumenta el NNI, por lo que los mayores coeficientes de asignacion radicular
se observaron en condiciones de déficit; mientras que en las demaés etapas de desarrollo
la asignacion tiende a mantenerse relativamente constante entre tratamientos a pesar de
las grandes variaciones del NNI. Por esta razdn, se presume que los cambios en los
procesos del balance de carbono del cultivo de papa debido al estrés por limitacion de
nitrogeno o al incremento del déficit de nitrogeno, tienden a ser mas marcados durante
las etapas iniciales de desarrollo con una mayor plasticidad de asignacion hacia las
raices que constituyen el principal 6érgano sumidero de los fotoasimilados producidos, y
que ademds se pudiera estar invirtiendo una gran proporcion de carbono para la
respiracién de crecimiento, mantenimiento y posibles funciones de absorcién de
nutrientes y exudacion afectando los demas flujos y procesos en otros drganos de la
planta. Sin embargo, con el inicio de la tuberizacion las diferencias entre tratamientos
con respecto a la acumulacioén de biomasa y carbono para otras funciones disminuyen o
incluso desaparecen en algunos casos, presumiblemente porque los tubérculos empiezan
a competir por gran parte de los asimilados producidos y que se incrementa a lo largo
del tiempo hasta la cosecha final, entonces posiblemente se dejan de presentar
respuestas de plasticidad en la asignacion. El hecho de que la mayor parte de los
asimilados producidos son destinados a las raices coincide con lo obtenido por otros
investigadores trabajando con plantas en condiciones similares (Lambers et al 1995;
Mcdonald et al. 1996; Robinson 1994, 1996; Nagel 1998; Lambers ef al 1998; Zhang &
Forde 2000; Poorter & Nagel 1998, 2000; Forde 2002; Lawlor 2002). Otra respuesta
funcionalmente plastica esta relacionada con el hecho de que la tasa de translocacion de
asimilados hacia los tubérculos desde los 6érganos aéreos tiende a aumentar en todos los
tratamientos con la entrada de la senescencia; sin embargo, es notablemente mayor en el

tratamiento de déficit de nitrédgeno en comparacion con el de 400-N. esta respuesta es de
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esperarse cuando la capacidad fotosintética de las hojas empieza a disminuir (cuando las
hojas se empiezan a tornar amarillentas), ademas de que parte del nitrégeno disponible
para la fotosintesis no se esta utilizando eficientemente como ocurre en las primeras
etapas fenoldgicas, entonces como estrategia para conservar el N la planta acelera la
translocacion de N hacia 6rganos de reservas y reproductivos como los tubérculos antes
de que se pierdan por mortalidad o posiblemente por denitrificacién como ha ocurrido
en otros cultivos con la entrada de la senectud de los tejidos.

El andlisis de los resultados permite inferir que el balance de carbono de las
plantas de papa sometidas a tres condiciones contrastantes de fertilizacion de nitrogeno,
esta fuertemente influenciado por las relaciones entre la concentracién de nitrogeno en
los distintos 6rganos y la asignacién de carbono para el crecimiento y mantenimiento,
este hecho concuerda con lo planteado por varios investigadores (Bélanger et al 1992b,
1994; Poorter et al 1995, Nagel 1998; Lemaire & Millard 1999; Lawlor 2002) que
concluyen que aparte del crecimiento, la economia del carbono también esta
determinado por la concentracion de nitrogeno de la biomasa de las plantas, ademas de
que dicha relaciéon puede cambiar en el tiempo y segin el tipo de organo. En este
sentido Poorter et al (1995) encuentran que hay un efecto de los niveles de nutrientes
sobre la concentracion de carbono de la hojas y tallos, pero no sobre toda la planta; ya
que los cambios en la concentracién de carbono a bajo N esta balanceado por cambios
en la asignaciéon hacia las raices; del mismo modo Nagel (1998) encontré que a bajo
suministro de N los genotipos de lento crecimiento tienen una baja tasa de fotosintesis
por unidad de masa total de planta e invierte una gran fraccion de asimilados en
crecimiento y respiracion radicular, a expensa del crecimiento de hojas y tallos. En estas
condiciones las plantas de tomate invierten cerca del 50% de los asimilados de carbono
en respiracion, y se debe principalmente al incremento del uso de carbono por las raices.
Finalmente se pudo observar que los trabajos analizados confirman los resultados
obtenidos en esta investigacidon en relacion a las respuestas plasticas de las raices en
condiciones de déficit de nitrogeno (Bélanger et al 1992b, 1994; Poorter et al 1995;
Nagel 1998).

Otro de hecho de mucha importancia a ser considerado al momento de evaluar la
relacién del N y C sobre el balance de carbono en el cultivo de papa frente a la

variabilidad en el suministro de N, estd relacionado con la fotosintesis y uso de
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asimilados producidos, debido a que en muchos trabajos se ha demostrado que la
actividad de la fotosintesis foliar esta directamente relacionada con la cantidad de
proteinas involucradas en la maquinaria fotosintética utilizada para la captacion de luz y
la reduccion del CO,, pero negativamente relacionada con el N destinado para funciones
no fotosintéticas de la hoja (Poorter & Evans 1998; Evans & Poorter 2001; Lawlor
2002; Pons et al. 2004; Onoda et al. 2004), entonces esta limitacion del N también
pudiera inhibir la asimilacion de carbono por una posible acumulacion de asimilados en
las hojas, generado por una serie de consecuencias a nivel celular (Wardlaw 1990;
Lambers et al 1998b; De Groot 2002). En este sentido, el efecto de la relacion C : N del
pool de sustratos que pueden acumularse en las raices parece ser una sefial determinante
en la tasa de absorcion de N por las plantas en relacion al uso de dichos sustratos por los
demads organos sumideros (Wardlaw 1990; Lemaire & Millard 1999; Lawlor 2002),
posiblemente por el equilibrio funcional entre los 6rganos y la demanda de C y N
existente si se toma como premisa lo planteado por Brouwer (1962) que solo considerd
los compartimientos vastagos y raices.

Aunque en este estudio no se evalud directamente como se invierte el carbono
cuando ya esta en la raices, se presume que el hecho de que presenten valores tan altos
de respiracion en condiciones de déficit probablemente pueda estar asociado al
mantenimiento de una mayor biomasa radicular, a la demanda de energia para la
absorcion de nitrégeno, y al carbono que se destina para la exudacién; aun cuando se
haya realizado una excision de las raices para sus mediciones en el laboratorio, por lo
que se presume la acumulacién de carbono en estos 6rganos fue mucho mayor que la
concentracidon de N. En este sentido, Nagel (1998) determiné que la tasa de absorcién de
nitrato decrece proporcionalmente con la tasa de crecimiento relativo, por lo que las
altas tasas de respiracion radicular puede ser una consecuencia de un alto costo
especifico para la absorcién de nitrato.

Después de calibrar el modelo se observo que el tratamiento 400-N presenté los
mayores valores acumulados de los distintos componentes funcionales del balance de
carbono en el transcurso del tiempo; sin embargo, cuando se analizan en términos
porcentuales las respiraciones de mantenimiento y crecimiento, se observa que no hay

ninguna diferencia entre tratamientos.
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Otro tipo de respuesta de las plantas frente a las condiciones de déficit de N o en
ambientes pobres de N, es la liberacién de compuestos carbonados a través de exudados
radiculares que pueden representar un significativo flujo de carbono, hasta un 40 % del
carbono asimilado por las plantas segun Van Veen et al (1991); y en las mismas
condiciones de N (0-N), Bélanger er al 1994, determino valores entre 32 y 30 % de C
exudado como una proporcion del carbono asimilado en el dosel de Festuca
arundinacea entre el verano y otofio respectivamente. Estos exudados radiculares son
utilizados por los microorganismos que se encuentran en la Rizosfera para sus funciones
respiratorias y como consecuencia la posible liberacion de nutrientes secuestrados,
mejorando parcialmente las condiciones de déficit de nutrientes (Lambers 1987,
Lambers & Van der Werf 1988; Van Veen ef al. 1991; Lambers et al 1998b, 1998c). En
este estudio parece ser que hay una estimulacion de la exudacidn frente a la variacion en
el suministro de N; sin embargo puede ser cuestionado el hecho de que la exudacion fue
calculada con un procedimiento que pudiera absorber todas las posibles fuentes de error,
ya que toda la PPB que no fue respirada ni incorporada en ningin érgano se destino
hacia este flujo.

Aun cuando el modelo de simulacion del balance de carbono del cultivo de papa
presenta una estructura bastante coherente y una calibracién conservadora entre los
valores medidos y simulados, todavia prevalecen ciertas incertidumbres con respecto a
algunos calculos de flujos de carbono o de valores asignados a algunos parametros de
acuerdo a lo encontrado en la bibliografia. En este sentido se propone que es importante
seguir explorando sobre el efecto de las variaciones ambientales sobre el balance de
carbono (i.e., fotosintesis, respiracion, exudacién y la asignacion de biomasa) para ir
corrigiendo las posibles limitaciones que presenta dicho modelo de simulacion. Por otro
lado puede ser de mucha importancia considerar la dinamica de la tasa relativa de
crecimiento y el uso del carbono por las plantas, con la finalidad de ir calibrando las
condiciones 6ptimas de desarrollo del cultivo de papa en base al equilibrio funcional
entre los componentes del balance, lo que consecuentemente tendrd repercusiones

importantes sobre la productividad del sistema.
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7.4.2. Limitaciones del modelo

A pesar de que se logro obtener una buena calibracion del modelo a partir de los

datos medidos y simulados de la biomasa de los distintos organos, y que las

simulaciones arrojan tendencias conservadoras, probablemente el modelo puede tener

algunas limitaciones relacionadas con los siguientes aspectos:

1.

La respiracion de mantenimiento pudo haberse calculado desde un principio
segin lo propuesto por Cannell & Thornley (1998) la cual se resta a la PPB
primero que la respiracion de crecimiento. Como se plantea en el modelo, todos
los asimilados asignados a cada drgano se transforman primero en biomasa, con
el costo correspondiente en respiracion de crecimiento, y luego parte de la
biomasa se respira para cubrir los costos de mantenimiento. De este modo el
costo de respiracion se hace més alto. Esta parte se ha corregido en el modelo y
la respiracion de crecimiento disminuyd.

La exudacion se represento en el modelo como si inicialmente eran biomasa de
raices que luego se transformaron en polisacéridos y luego se exudaron. Parece
mas correcto considerar que se exudan aquellos asimilados que no se
transforman en biomasa y por lo tanto la exudacién se colocd posteriormente
como un flujo aparte por el que sale el carbono fijado que nos € asignd a ningin
organo. Analizando el comportamiento de la exudacion se pudo observar que el
cultivo exuda al principio del desarrollo en una cantidad moderada.

La fotosintesis de las hojas senescentes no se considera que durante el
desarrollo del cultivo siempre estuvieron ubicadas en el estrato bajo de dosel
manteniendo las tasas de fotosintesis mas bajas en comparacion a las hojas no
senescentes del mismo estrato y de las hojas del estrato alto (ver seccion 6.1.).
En este sentido, también habria que calibrar en el modelo la proporcion de hojas
senescentes y no senescentes que realizan fotosintesis en el mismo estrato,
ademas de la fotosintesis de los tallos que fue medida en el laboratorio, pero no
consideranda para el analisis de los resultados y explicacién de las hipétesis por
el hecho que gran parte de los tallos de los distintos tratamientos estaban
afectados por el sombreamiento de la hojas del dosel, ademas de que se

obtuvieron tasas de asimilacién muy bajas (Apéndice 11), después de considerar
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las correspondientes pruebas de ensayo para determinar la estabilidad del CO,

dentro de la camara.

4. La translocacién simultanea con la produccién, pudiera eliminarse debido a que
los 6rganos todavia estan en proceso de acumulacién de biomasa. Por ejemplo,
las hojas estaban creciendo y translocando al mismo tiempo, lo que implicaria
transformar asimilados a biomasa costosa para luego llevarlos a biomasa mas
econémica, aumentando innecesariamente el costo de respiracién de
crecimiento, por lo que fue necesario modificar coeficientes de translocacion
durante la primera etapa para que solo se transloque durante la senescencia.

5. Otra posible limitacién del modelo se relaciona con la temperatura del suelo que
fue tomada de fuentes bibliograficas (Jaimez 2004) basada en estudios que
también se han realizado en la misma estacion experimental, por el hecho de que
la respiracién de los drganos subterrdneos pudieron ser afectados por los valores
de temperatura promedio a profundidad del suelo; sin embargo el andlisis de las
oscilaciones diarias en comparacidén a los promedios de temperatura mostré que
no existen diferencias tan contrastantes entre la temperatura del suelo y del aire
(Apéndice 9).

En general se sugiere que en el modelo se pueden introducir pardmetros
ecofisiologicos que fueron relevantes para explicar parte de las hip6tesis planteadas en
esta investigaciéon, como los son el SLA y la PNUE, que tuvieron una marcada
influencia sobre las tasas de fotosintesis en las plantas que crecieron en condiciones
limitantes de nitrégeno, por lo que seria interesante evaluar si el NNI esta directamente
relacionado con los cambios en la asignacion de asimilados, ya que esta podria
constituir la forma de incorporar el efecto del déficit en los modelos de simulacion . Por
otro lado, se propone que se determine la composicion quimica de los distintos 6rganos
de las plantas, para conseguir un calculo mas acertado de la respiracion de crecimiento y
mantenimiento de acuerdo a la demanda energética necesaria para sintetizar dichos
compuestos, debido a que en este estudio se considero que la biomasa solo estaba

formada por proteinas y carbohidratos (ver Penning de Vries 1975).
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8. Conclusiones

En este trabajo se analizaron varios tipos de respuestas del cultivo de papa a
nivel funcional y estructural frente a la variacion en el suministro de nitrégeno,
intentando evaluar la hipétesis del “exceso de asimilados”, del “cambio de
asignacion” y de los “cambios en los procesos del balance de carbono”. Las
respuestas del cultivo fueron mas evidentes durante la primera fase de su desarrollo, y
se manifestaron a través de a) las modificaciones del SLA que conllevaron una
conservacion de la cantidad de nitrogeno por unidad de area foliar y en consecuencia la
fotosintesis por unidad de area foliar disminuyé poco por efecto del déficit de N. Esta
respuesta permitié inferir que no todo el nitrégeno foliar es asignado a funciones
fotosintéticas por lo que es posible sea una de las razones que influyen consistentemente
sobre cambios en la PNUE. Otra respuesta es b) la disminucién de la concentracion de
N en todos los érganos de la planta, lo que tendria consecuencias sobre la respiracion de
crecimiento y mantenimiento por unidad de biomasa, asi como un aumento de la
asignaciéon de nitrogeno para las raices y c) el aumento del cociente raiz:vastago,
disminuyendo asi la proporcién de hojas con respecto a la biomasa de raices, ¢) los
cambios en la asignaciéon y en la concentraciéon de N permitieron mantener una
eficiencia en el uso de la radiacion (RUE) bastante similar entre los tratamientos, f) las
raices presentaron una mayor tasa de respiracién en respuesta a las condiciones de
déficit de nitrégeno. Todos estos aspectos ecofisiologicos y del cultivo son mostrados

esquematicamente en la figura 60.

8.1. En relacion a la hipétesis del “exceso de asimilados”
<> La fotosintesis por unidad de 4rea foliar en general no presenté marcadas
diferencias entre tratamientos contrastantes de fertilizacién nitrogenada,
aunque los tratamientos con mayor disponibilidad de N presentaron valores
ligeramente superiores y no se observa una variacién proporcional de este
parametro en la medida que disminuye la disponibilidad de N, es decir que la
disminuciéon en la concentracion de N y en el INN fueron mucho mds

pronunciadas que la respuesta de la fotosintesis por unidad de 4rea.
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La respuesta de la fotosintesis fue mas pronunciada cuando se analizo
por unidad de peso. En este sentido, el SLA respondi6 sensiblemente a las
condiciones de déficit de N, modificando la estructura de la hoja (densidad y/o
espesor) de tal forma que se tendi6 a conservar el N por unidad de area foliar
y esto posiblemente explica el mantenimiento de las tasas de fotosintesis por
unidad de érea; por lo que se presume la fotosintesis del cultivo de papa en
condiciones limitantes de N no estd obedeciendo directamente a una
plasticidad fotosintética como tal; sino mas bien a una plasticidad morfologica
de la hoja. También se presume que la posible plasticidad del cultivo de papa
depende directamente del posible costo- beneficio existente entre la asignacién
de N a funciones fotosintéticas (nivel funcional: complejos cosechadores de
luz, regeneracion de la rubisco), y no fotosintéticas (nivel estructural) a través
de modificaciones del SLA, que a su vez pudiera influir directa o

indirectamente sobre las tasas de fotosintesis y la PNUE.

El SLA parece ser el parametro que controla la cantidad de asimilados
producidos por la biomasa foliar, por lo que no es tan evidente que haya un
exceso de asimilados ya que por unidad de peso foliar la disminucién de la
fotosintesis es proporcional al nivel de déficit de N. Sin embargo, varios
estudios han reportado que las plantas tienden a acumular asimilados en las
hojas precisamente por una limitacién de N trayendo como consecuencia una
reduccion de la fotosintesis (Wardlaw 1990; Lambers er al 1998b,c; De Groot
2002). En este sentido, se puede decir que se la observacion inicial, realizada
por Diaz et al (1999) de que la fotosintesis del cultivo de papa por unidad de
area foliar, al menos de la variedad Granola, no responde al déficit de N, fue
verificada en este estudio., pero no parece ser tan evidente lo planteado con
respecto al exceso de asimilados, ya que en este experimento la fotosintesis

por unidad de peso est4 fuertemente limitada por el déficit de nitrogeno.



197

8.2. En relacion a la hipdtesis del “cambio de asignacion”

El déficit de N generdé cambios en el patron de asignacion de la biomasa,
estimuldndose una mayor tasa de translocacion de asimilados hacia las raices y
por ende una mayor acumulacién de biomasa en comparacion con las hojas y
tallos. Esta respuesta permitié6 mantener la eficiencia en la RUE, ya que se
mantuvo la produccion de biomasa por unidad de radiacion interceptada pero
en detrimento del desarrollo del 4rea foliar del cultivo, y por ende de la

cantidad de radiacion interceptada.

La produccion de biomasa total y de tubérculos por etapas de desarrollo
aumenta en la medida que el NNI es mayor. Se encontraron valores de NNI
inferiores a 1 durante gran parte del desarrollo del cultivo, excepto en el
tratamiento 400-N durante la emergencia. Por lo tanto se concluye que el
cultivo no logré alcanzar su mayor potencial productivo debido a los bajos
valores de NNI a lo largo del ciclo bajo las condiciones climaticas y de
fertilizacion del ensayo; lo que podria estar asociado a las posibles pérdidas de
N del suelo debido a las altas precipitaciones del sitio, ademas de la baja
radiacién incidente. Las raices y estolones en condiciones de déficit de N
tienden a acumular mayor biomasa durante las primeras etapas de desarrollo
en comparacion a los oOrganos aéreos, lo que permitié un aumento de la
relacion raiz:vastago. Estos resultados permiten inferir que los cambios en la
arquitectura de la planta, especificamente en las raices y estolones del cultivo
de papa también son respuestas plasticas de aclimatacion al estrés por déficit
de N. En este sentido, la proporciéon de biomasa de raices por unidad de
biomasa aérea durante las primeras etapas de desarrollo del cultivo aumenté
considerablemente como consecuencia del déficit, con marcadas diferencias
en relacién a los demas tratamientos de fertilizacion, por lo que se presume
que los cambios proporcionales entre la biomasa aérea y subterrdnea en el
cultivo de papa son respuestas de aclimatacion a las condiciones de déficit de

nitrogeno.
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La concentracion total de N en la biomasa total y biomasa foliar presento
diferencias muy claras entre tratamientos siguiendo el orden 400-N > 133-N >
0-N. Las altas concentraciones de N en las hojas en los distintos tratamientos
en comparacién a los demas érganos, podria deberse a la gran demanda para
funciones fotosintéticas, y una parte importante para funciones no
fotosintéticas especialmente en condiciones de déficit de nitrogeno. Por otro
lado, la concentracion de nitrégeno foliar por unidad de 4area presentd
diferencias significativas en todos los tratamientos uUnicamente durante la
emergencia, mientras que entre las siguientes etapas los cambios de la
concentracion de nitrégeno no son tan contrastantes, y se mantienen a pesar de
las notables variaciones del NNI, y una vez mds se corrobora que el nitrogeno
por unidad de area tiende a conservarse independientemente de la variacién
del NNIL

Se presenté un marcado efecto de los tratamientos de fertilizacion sobre
la tasa de crecimiento absoluto y el tiempo para alcanzar el méaximo
crecimiento, donde el incremento de la biomasa asimilatoria en el tratamiento
400-N incidi6 sobre un mayor aumento de la produccién de tubérculos,
principalmente porque se produjo una cantidad importante de fotoasimilados y
acumulacién de N en el follaje que fue asignado directamente a estos 6rganos,
y posteriormente la migracion desde la biomasa aérea hacia los tubérculos
durante la senescencia del cultivo también fue mayor en comparacién con el

tratamiento de déficit severo.

El suministro de N fue determinante en la produccion de tubérculos, y
sobre el indice de area foliar, afectando asi la cantidad de radiacién

interceptada por el cultivo y posteriormente sobre la RUE.
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8.3. En relacion a la hipdtesis de los “cambios en el balance de carbono”

Y

)
°o*
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El cambio de asignacion de biomasa modifica el balance de carbono en
las distintas etapas fenoldgicas del cultivo, cambiando la importancia relativa

de los distintos componentes funcionales durante el desarrollo.

La respiracion en la oscuridad de la mayoria de los 6rganos presenta
marcadas y significativas diferencias entre tratamientos, siendo mayor en la
medida que aumentaba la disponibilidad de nitrogeno (400-N > 133-N > 0-N)
y la temperatura; excepto las raices que en condiciones limitantes de nitrégeno
tienden a mantener valores superiores a los demas érganos y en las distintas
etapas fenolégicas del cultivo, por lo tanto cuando se comparan los
tratamientos contrastantes (0 y 400-N) se observa que fue significativamente

mayor en el tratamiento de déficit severo.

La calibracion iterativa permitié un buen ajuste entre los valores medidos
y simulados de la biomasa de los distintos compartimientos y tratamientos de
fertilizacion, logrando integrar coherentemente todas las variables y
parametros medidos en el campo, partiendo desde una escala ecofisiolégica
que corresponde a la entrada de carbono por la fotosintesis foliar instantinea a
distintos niveles de radiaciéon, a una buena estimaciéon de la produccién
primaria bruta a nivel del dosel; posteriormente pasando a una escala del
cultivo con simulaciones muy razonables de biomasa de los distintos érganos

medidos en el campo y asi obtener los valores de asignacion de asimilados.

No resulté tan evidente la tercera hipétesis planteada en dicho estudio,
por el hecho de que las variaciones de disponibilidad si pueden modificar el
balance de carbono en las distintas etapas fenologicas del cultivo, cuando se
analizan en valores absolutos cambiando la importancia relativa de los
distintos componentes funcionales principalmente el patron de asignacion de
biomasa y la respiracion; sin embargo ocurre todo lo contrario cuando se

analizan en términos porcentuales sin presentar diferencias entre tratamientos.



200

< Los cambios en los procesos del balance de carbono del cultivo de papa
debido al estrés por limitacion de nitrogeno tienden a ser mas marcados
durante las etapas iniciales de desarrollo con una mayor plasticidad de
asignacion hacia las raices que constituyen el principal érgano sumidero de los

fotoasimilados producidos.

8.4. Andlisis integrado de la respuesta del cultivo de papa al déficit de N.

El déficit de N causa un cambio en el patron de asignacién de asimilados,
aumentando la relacion raiz/véstago, lo cual probablemente permite a la planta una
mayor explotacion del suelo en bisqueda de N y tiende a mejorar la nutricién
nitrogenada como un mecanismo de compensacion del déficit. El cambio en la relacién
raiz/vastago tiene un efecto negativo sobre el LAI, causando una menor asignacion de
asimilados a las hojas, lo cual se traduce en menos IPAR, y consecuentemente menos
asimilacién por superficie de terreno y por lo tanto menor productividad del cultivo. Por
otro lado, el déficit de N produce una disminucion de la concentracién de este nutriente
en todos los 6rganos, lo que causa una disminucién del costo de mantenimiento.,
mientras que el costo de crecimiento también disminuye debido a que el cambio de
asignacion est4 orientado a la produccion de biomasa menos costosa (raices es vez de
hojas) y que a su vez, es aun menos costosa por su menor contenido de proteinas
relacionada con la del tratamiento con menor déficit. En este sentido, la disminucion de
ambas respiraciones permite mejorar el balance de carbono y compensar un poco el
efecto del déficit. Otra respuesta del cultivo de papa es la modificacion del SLA, el cual
permite que se mantenga relativamente constante el contenido de N por unidad de area
foliar, debido a que la disminucion del % N se compensa con la disminucién en SLA, y
como consecuencia la asimilacion por unidad de area foliar tiende a mantenerse o a
disminuir solo marginalmente mientras que la fotosintesis por unidad de peso foliar
disminuye marcadamente con el nivel de déficit. Las modificaciones del SLA en los
distintos tratamientos de fertilizacion permiten inferir que no todo el nitrégeno foliar es
destinado para la fotosintesis o procesos de regeneracion de proteinas fotosintéticas,
trayendo consecuencias sobre la PNUE, y asi el cultivo tiende a maximizar el uso del N
foliar. La disminucién del area foliar junto con la disminucién de la fotosintesis por

unidad de peso foliar causan un descenso de la PPN. Sin embargo la fotosintesis por
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unidad de area tiende a mantenerse y la RUE tiende a ser mas alta al principio en el
tratamiento con déficit severo, debido al cambio en los costos respiratorios. Por lo tanto,
los mecanismos de las plantas para responder a la heterogeneidad del ambiente pueden
ser a través de la plasticidad fisiol6gica o morfolégica indispensable para optimizar el
uso de los recursos y garantizar la supervivencia de las especies y/o productividad de los
cultivos, considerando ademas que la plasticidad de un atributo morfolégico también
puede ser una consecuencia de una mayor plasticidad fisiologica (Lambers et al. 1998;
Schurr et al 2006),

En todo caso, es necesario resaltar que segun las revisiones bibliograficas
realizadas en este estudio muchas veces se ha analizado el efecto del N sobre los
distintos componentes del balance de carbono pero de manera independientes entre si,
desde la fotosintesis, respiracion, distribucion de biomasa y la exudacion; siendo muy
pocos los trabajos donde se analizan sinergicamente los distintos componentes y sus

interrelaciones a lo largo del crecimiento de las plantas.
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APENDICES

10.1. Apéndice 1. Abreviaciones y simbolos
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Abrev. Significado unidades
A Asimilacién de CO, umol m?s™
AGR Tasa de crecimiento absoluto g m’ dia”
ANDEVA Anilisis de varianza
B Biomasa
BS Biomasa en peso seco
BT Biomasa total en peso seco Mg ha’!
DDS Dias después de la siembra
DDE Dias después de la emergencia
DE Desviacién normal
DFF Densidad de flujos de fotones
IPAR Radiacion fotosintéticamente activa interceptada MJ m?
Kc Coeficiente de extincién de luz
LAI indice de 4rea foliar m’ m’?
M Rendimiento cuéntico (quantum yield) mol CO, mol” quanta
N Nitrégeno
N1 Concentracién de nitrégeno
NAR tasas diarias de acumulacion de N en la biomasa total del cultivo g m* dia”
Ne Nitrégeno critico medido
Nee Nitrégeno critico para el cultivo para alcanzar > AGR
Nf Nitrégeno foliar mg N/ cm?; mg N/g
NNI indice de nutricién de nitrégeno
NUE Eficiencia en el uso del nitrogeno pmol CO, mol” N s
PAR Radiacion fotosintéticamente activa
PF Peso freso g
Pf Peso foliar g
PFE Peso foliar especifico g/lem®
Pmax 'lll‘;azsa de fotosintesis neta por unidad de 4rea foliar a saturacién de ymol m? s
P Tasa de fotosintesis neta por unidad de area foliar a 2000 pumol m? 2 .1

2000 5! de radiacién pmol m™s
Paooo PS I;arls:l(::lf()st_(l)s&':treas(iﬁarggl por unidad de peso seco de hoja a 2000 pmol g s
Q Factor de curvatura de la curva de respuesta de la fotosintesis a la )

luz

Resp Tasa de respiracién en la luz por unidad de 4rea foliar pmol m? 57!
RUE Eficiencia en el uso de la radiacién gMI!
SLA Area foliar especifica cm¥/g
TGR tasa de crecimiento absoluto de los tubérculos g m® dia™
TMA Tasa de migracién de asimilados g m’ dia”
TMN Tasa de migracién de N g m’ dia”
TNAR Las tasas diarias de acumulacién de N en los tubérculos g m* dia™
w Angulo foliar grados
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10.2. Apéndice 2. Ajustes de la respuesta de la fotosintesis a la radiacion. Cada curva

corresponde al promedio de fotosintesis de tres hojas para cada tratamiento.
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10.3. Apéndice 3. Valores promedios de angulos foliares (w) y conductancia estomatica
(gs) en el transcurso de los dias después de la emergencia (DDE) y en los distintos
tratamientos de fertilizacion (n = 3 por sesién de muestreo).

0-N 133-N 400 -N

DDE w gs w gs w gs

16 0,85 | 0,149a 083 0158a 0,85 016 a
37 082 0181b 082 0183b 0,82 021a
60 078 0036c 078 0077b 0,78 0,098a

86 0,76 0,037b 0,76 005ab 0,76 0,064 a

10.4. Apéndice 4. Funcién de Gompertz

dx/dt = a*e™ ™)
U =-b* e(-C*t)

X = a*e(U)’

X = a*eV* 1’

X — (a*e-b*e-c*t)*(_b*e-c*t),

V = -c*t
Y =-b*(e"y’
Y = -b*e"*V’

Y = (-b*e*"")*(-c*t)’
X = a* e(-b*e(-c*t))* (-b* e-c*t)*(_c)

X — ab c* e—ct—b*e—ct
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10.5. Apéndice 5. Respiracion de mantenimiento segin Ryan (1991)

Rm =0,0106*N
donde Rm es la respiracion a 20°C en mol de C h™! y N = mol de nitrégeno.

Rm = RO*e(LnQIO/IO*T)

Donde Rm es la respiraciéon de mantenimiento a cualquier temperatura y Ro la

respiracion de mantenimiento a 0° C
Rmgec = Ro* £LnQI0/10%T)

st Q10 = 2; y Rmggecy= 0,0106*N entonces

0,0106N = Ro*4

Ro = 0,0106/4*N

Rm = 0,0027*N*¢®0693*D)

Rm = 0,0027*(biomasa*(%N/100/14))*e(0,0693* T)* 12*24/0,4

10.6. Apéndice 6. Unidades y conversiones
e I1Wm?=1Jm%!= 4,6 umol (fotones) m™s™
e 1JPAR =4,6 umol PAR
* 5,6MJPARm’dia’ = 100 W PAR m™ = 460 umol (fotones) m?s’!
¢ 1 mgCO;=22,7 umol CO,; o también 107 Kg CO; =23 umol CO,
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10.7. Apéndice 7. Variaciones de el area foliar especifica (SLA) obtenido de las
cosechas de biomasa foliar total en el transcurso de los dias después e la emergencia
(DDE) en los distintos tratamientos de fertilizacién, 0-N (e), 133-N (o) y 400-N
('v).Las barras representan el valor de la desviacion normal.
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10.8. Apéndice 8. Variables climaticas: A) radiacion fosotintéticamente activa (PAR), y
radiacién fosotintéticamente activa interceptada en los distintos tratamientos de
fertilizacién (0-N, 133-N y 400-N). B) Ejemplo de oscilacién de temperatura a
intervalos de 30 minutos durante 12 dias.
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10.9. Apéndice 9. A) Oscilacion temperatura del aire y suelo, B) precipitacion durante

60 después de 1a siembra.
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10.10. Apérdiee 10. Modelo ecofisiologico

AA = sumrad AAFaba
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10.11. Apéndice 11. Fotosintesis de los tallos en funcion de la temperatura.
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10.12. Apéndice 12. Imagenes de algunas actividades y fases fenologicas del cultivo

Maxima expansion foliar (57 DDE) Entrada de la senescencia (86 DDE)
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10.13. Apéndice 13. Imagenes de algunos equipos ecofisiologicos utilizados

Analizador de dosel marca LICOR (LAI-2000)
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10.14. Apéndice 14. Imagenes de plantas durante la maxima expansion foliar que
crecian en diferentes condiciones de disponibilidad de nitrogeno.

400 - N

10.14. Apéndice 15. Imagenes de plantas cosechadas después de la maxima expansion
foliar y que crecian en diferentes condiciones de disponibilidad de nitrogeno.






