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RESUMEN
En los Andes venezolanos se practica actualmente una agricultura muy

intensiva que utiliza tecnologias que no estdn disefiadas para aumentar la
eficiencia en el uso de los recursos, sino dirigidas a un aumento de la produccion,
lo cual trae como consecuencia que los sistemas de produccion sean altamente
ineficientes y contaminantes. Con la finalidad de aportar conocimientos y
alternativas con fundamentos cientificos que permitan optimizar el manejo del
cultivo de papa como principal rubro de produccién de la region se estudio el
efecto de la nutricion de nitrégeno sobre las principales respuestas ecofisiologicas
asociadas al balance de carbono del cultivo de papa (Solanum tuberosum). La
hip6tesis de partida, basada en evidencias previas para este cultivo, es que la
fotosintesis no responde linealmente a la disponibilidad de N sino que mantiene
tasas fotosintéticas relativamente altas aun en condiciones de déficit,
produciéndose entonces un exceso de fotoasimilados. La segunda hipotesis
plantea que estos asimilados producidos bajo condiciones de déficit no pueden ser
transformados en biomasa con el mismo patrén que en condiciones normales
debido a la insuficiencia de N y como consecuencia se produciran cambios en la
asignacion de los asimilados, destinandolos a la sintesis de biomasa menos
costosa en N como las raices o que estos son respirados en exceso. Un aumento de
asignacion a las raices permitiria al cultivo mejorar su nutriciébn nitrogenada,
aumentando la eficiencia de captura de N y estimularia el ciclado del mismo en el
suelo a través de la exudacion. Como tercera hipétesis se plantea que el cambio de
asignacién modifica todo el balance de carbono del cultivo, cambiando la
importancia relativa de sus diferentes componentes funcionales. Para poner a
pruecba estas hipétesis, se establecieron tres tratamientos contrastantes de
fertilizacion nitrogenada, utilizando un disefio de bloques al azar con tres réplicas.
Los tratamientos fueron: 0-N (0 Kg N/ha), 133-N (133 Kg N/ha) y 400-N (400 Kg
N/ha). Se establecieron curvas de respuesta de la fotosintesis a la radiacion en los
diferentes tratamientos a lo largo del desarrollo del cultivo y se determiné el area
y contenido de N de las hojas utilizadas para dichas relaciones. Se tomaron
medidas del indice de area foliar (LAI) que fueron utilizadas para calcular la

produccion primaria bruta del cultivo en base a la intercepcion de la radiacion, las
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tasas de asimilacion neta y eficiencia en el uso de la radiacion. La PPN se calculd
en base a mediciones de biomasa a través del método de cosechas sucesivas;
ademas de las mediciones de la biomasa, contenido de N y respiracion de los
diferentes 6rganos. Finalmente, se desarrollé un modelo que simula el crecimiento
del cultivo utilizando practicamente todos los datos medidos para calcular los
diferentes componentes del balance de carbono. En este estudio se encontrd que la
fotosintesis por unidad de area foliar present6d diferencias moderadas entre
tratamientos contrastantes de fertilizacion. En el tratamiento 0-N se observo que la
modificacion del area foliar especifica (SLA) permitié conservar la concentracion
de N por unidad de &rea, lo que presumiblemente se debe a cambios en la
asignacion de N para funciones fotosintéticas y no fotosintéticas de la hoja,
influyendo asi sobre la eficiencia en el uso del N. La producciéon de biomasa total,
asi como la asignacion de biomasa y N a los distintos 6rganos presentaron
diferencias significativas entre tratamientos, manteniendo el siguiente orden: 400-
N > 133-N > 0-N; sin embargo la asignacién de la biomasa y N a las raices y de
estolones fue mayor en los tratamientos con limitacion de nitré6geno, lo que
aumenta la relacidén raiz:vastago. Estos cambios arquitectéonicos constituyen
respuestas plasticas de aclimatacion, que permitieron respaldar lo planteado en la
segunda hipdétesis. Con respecto a la tercera hipétesis los resultados corroboran
que el cambio de asignacién de biomasa modifica el balance de carbono afectando
la importancia relativa de los distintos componentes funcionales durante el
desarrollo. Por otro lado la respiracién aumenta con el suministro de N, debido a
la alta correlacién existente con la concentracidon de N, asi como con la
temperatura; sin embargo las raices presentaron una mayor tasa de respiracion en
el tratamiento con mayor déficit de nitrogeno durante todo el desarrollo. Como
tendencia general se observd que las respuestas ecofisiologicas del cultivo fueron
mas evidentes durante la primera fase de su desarrollo y se manifestaron a través

de las modificaciones de patrones estructurales y funcionales.

Palabras clave: area foliar especifica, asignacion, asimilacion, balance de carbono, biomasa,

crecimiento, eficiencia en el uso del nitrogeno, fotoasimilados, papa, raiz : vastago, respiracion.



1. INTRODUCCION

El nitrégeno es un nutriente esencial para alcanzar altos rendimientos en la
produccién de todos los cultivos, siendo el elemento que estd mas relacionado con el
proceso de fotosintesis y por ende con el crecimiento de las plantas (Novoa & Loomis
1981; Greenwood ef al. 1990. 1991; Evans 1993a,b: Lambers et al. 1998c); ademas de
ser clave para que las tasas de asimilacion de carbono puedan ser 6ptimas de acuerdo a
la fase de crecimiento (Brouwer 1962; Wardlaw 1990; Lawlor 2002). Por lo tanto, la
ganancia de carbono sc verd limitada si las plantas se encuentran en condiciones de
déficit de nitrogeno. lo que influiria sobre el balance neto de carbono, la tasa de
crecimiento, distribucion de asimilados y sobre todo en la produccion del cultivo
(Novoa & Loomis 1981: Poorter er al. 1990; Lambers ef al. 1998b,c; Poorter & Nagel
2000. Taub 2002, Machado 2005).

Esta bien documentado que durante el desarrollo de los cultivos, a medida que
aumenta la biomasa. disminuye de forma exponencial la concentracion de nitrogeno,
pudiéndose establecer una curva critica de dilucion que corresponde a la variacién de la
concentracion de N a medida que aumenta la biomasa en condiciones Optimas de
suministro de este nutriente. Bajo condiciones de déficit de N la concentracion se sitia
por debajo de la curva critica de dilucion, lo cual puede ocurrir tanto por una
disminucion en la concentracion de N en los diferentes érganos, como por un cambio en
la reparticion de materia seca entre los mismos. Por otro lado, cuando la concentracion
de N presenta valores superiores a la curva critica de dilucién, entonces hay un exceso
de este nutriente en la biomasa producida. En este sentido, la disminucién del contenido
de nitrégeno en los tejidos de las plantas generalmente se debe a un incremento del
carbono asimilado (Grecnwood e¢f al. 1991; Kage ¢r al 2002. Gastal & Lemaire 2002;
Lemaire et al 2007).

Aproximadamente el 90% del peso seco de las plantas proviene de productos
fijados en la fotosintesis, por lo cual es el proceso clave para el estudio y entendimiento
de las variaciones en el crecimiento de las plantas. Sin embargo, la fotosintesis es s6lo
una parte de la economia del carbono, ya que aproximadamente de un 30 a 60% del
carbono fijado por dia es respirado durante el mismo periodo (Poorter er al. 1990;
Lambers er al., 1998c¢). En este sentido la economia del carbono de una planta esta muy

relacionada con la concentracion del nitrogeno en los tejidos, debido a que una alta
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concentracion de éste elemento puede permitir una alta tasa de fotosintesis. pero
también estimularia la respiracién. Por lo tanto, diferencias en la asignacion de
asimilados fotosintéticos entre organos con diferente contenido de N puede afectar el
balance entre produccion primaria bruta y respiracion (produccion primaria neta. PPN)
y. también la eficiencia en el uso de nitrogeno (biomasa producida por unidad de
nitrégeno absorbido). Por otra parte, las plantas no solo pueden tener cierta plasticidad
en los patrones de asignacion de la biomasa, sino también en la distribucion del N. que
les permite a las plantas responder al estrés por déficit de nutrientes (Evans 1993ab;
Poorter et al 1990; Poorter & Evans 1998; Lambers et al. 1998c; Evans & Poorter 2001:
Osone & Tateno 2005; Schurr et al 2006).

La respiracién vegetal es un componente importante de balance de carbono
capaz de generar y proporcionar energia necesaria para la construccion de nueva
biomasa, el mantenimiento de la biomasa existente, la absorcion y transporte de
nutrientes (Penning de Vries 1974, 1975; Amthor 1984, 2000; Lambers & Van der Werf
1988; Van der Werf ef al 1988; Bouma & De Visser 1993; Bouma ef al 1994; Lambers
et al 1998; Scheurwater 1999, Scheurwater er al 2000), procesos que pueden ser
afectados por las condiciones ambientales en que se desarrolla el cultivo, principalmente
por el N y la temperatura (Ryan 1991a b; Byrd et al 1992; McCullough & Hunt 1993;
Bouma et al 1997ab; Reich et al 1998; Amthor 2000; Atkin et al 20C0ab; Xu et al.
2006), por lo que algunos cambios en estos factores podrian alterar la contribucion
relativa de cada componente sobre el balance de carbono que viene dado por la
fotosintesis, respiracion, acumulacion de biomasa y exudacion (Lambers et al 1983;
Lambers 1987; Lambers et al. 1998¢; Lemaire & Millard 1999).

Los procesos que influyen en los flujos del nitrégeno, particularmente en su
absorcion y su efecto en la produccidn primaria neta, han recibido mucha atencion en el
estudio de diferentes sistemas productivos; sin embargo la influencia de este elemento
sobre el balance de carbono en los cultivos ha sido muy poco estudiada (Lambers er al.
1998; Gastal & Lemaire 2002). En este sentido, nos planteamos analizar de qué manera
influyen las condiciones de disponibilidad de nitrégeno sobre distintos procesos
asociados al balance del carbono en el cultivo de papa. La comprension de estos
procesos podria ayudar a disefiar mejores estrategias de manejo del cultivo bajo una

perspectiva agronoémica y ecologica.
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Por lo tanto, el objetivo de éste proyecto es analizar la respuesta del crecimiento
del cultivo de papa a diferentes condiciones de disponibilidac‘iide nitrégeno, evaluando
los principales flujos de carbono a lo largo de su desarrollo. Especificamente, se
pretende analizar el efecto que tienen las condiciones de déficit de nitrogeno sobre la
fotosintesis y sobre el patron de distribucion de fotoasimilados, analizando. el
comportamiento de la produccion primaria neta. Por lo tanto tiene mucha importancia
determinar como los gastos respiratorios de carbono influyen sobre el crecimiento y el
mantenimiento de las plantas. considerando que la economia de carbono o la ganancia
neta de biomasa, no solo dependen de la fotosintesis, sino también de la asignacion de
fotoasimilados para procesos que pueden implicar una salida de carbono del sistema,

como la respiracion y la exudacion, de acuerdo a las condiciones ambientales.

2. ANTECEDENTES

En las décadas pasadas se prestd mucha atencion a la relacion existente entre la
tasa de crecimiento en términos de asimilacion de carbono y la cantidad de radiacion
solar interceptada por los cultivos, asociada con variables ambientales como la
temperatura y el nitrogeno (Smith 1937; Monteith 1965; Dewar 1996; Gastal & Lemaire
2002; Rosati et al. 2004). Sin embargo, pocos estudios han considerado la sinergia de
distintos procesos ecofisioldgicos que también intervienen en el balance de carbono. En
este sentido, Monteithﬂ'(1972) mostré que la relacion entre la produccidon anual de
materia seca aérea y el total de radiacion solar interceptada (parametro conocido como
eficiencia bioldgica o eficiencia en el uso de la radiacion, RUE) era aproximadamente
lineal para varios cultivos agricolas con buena disponibilidad de agua y nutrientes; y
propuso que la pendiente de esta relacion es relativamente constante en diferentes
especies de cultivos. Sin embargo, subsecuentes estudios han demostrado que la RUE
varia considerablemente entre cultivos, estaciones y segun la disponibilidad de
nutrientes (Sinclair & Shiraiwa 1993; Muchow & Sinclair 1994; Bélanger et al 1994;
Tei et al. 1996; Rosati et al. 2004).

En este sentido, la relacion entre la fotosintesis y el crecimiento de las plantas ha
sido estudiada extensivamente, pero la respiracion ha sido poco comprendida, aun
cuando es un componente importante para el balance de carbono. Han sido pocos los

estudios que se han realizado con respecto a la determinacion de la respiracion de



crecimiento y mantenimiento en diferentes especies cultivadas, desde los trabajos
tedricos realizados por McCree (1974), Penning de Vries et al. (1975) y Thornley
(1971).

Uno de los primeros cultivos horticolas estudiados al respecto fue el col,
encontrandose que la tasa de asimilacion neta decrecia con el incremento del indice de
area foliar (LAI), ademas que el maximo crecimiento relativo fue alcanzado con un
pequefio LAI (Leach & Watson 1967). Este fue uno de los primeros estudios que
explicaba la relacion entre la tasa de asimilacion neta, el LAl y el crecimiento; asi como
la evaluacion de la fotosintesis en los diferentes estratos del dosel de los cultivos
asociado a los cambios del LAI, pero sin considerar la importancia de la distribucién
vertical del nitrégeno, ni su efecto sobre la RUE (Leach & Watson 1967). En este
sentido, es importante indicar que estos experimentos fueron repetidos para otros
cultivos, como avena, sorgo, trigo. papa, tabaco y pastos forrajeros, considerando
principalmente como el uso de la energia puede ser influenciado por la arquitectura del
dosel y su relacion con la intercepcion de la luz, ademas de su consecuencia en la
actividad fotosintética en hojas individuales (Leach & Watson 1967; Turner & Incoli
1970; Sheehy & Cooper 1972).

Actualmente son muchos los experimentos realizados donde se analiza la
relacion de la asimilacion maxima y el nitrégeno foliar; sin embargo con respecto al
impacto del contenido de nitrogeno foliar sobre la eficiencia en el uso de la luz en
diferentes cultivos la informacion aun es insuficiente (Gastal & Lemaire 2002),
posiblemente porque generalmente no se han encontrado efectos significativos en
algunos estudios (Anten & Hirose 1998). Por otro lado, el limitado namero de estudios
donde se analiza la fotosintesis en funcién de la distribucion del nitrogeno por estratos
del dosel en relacion al suministro de nitrogeno, contrasta con €l mayor nimero de
estudios sobre la fotosintesis foliar instantdnea en relacion con la luz, y en otros casos
basandose en el efecto del suministro de nitr(’)genb sobre el indice de area foliar y el
contenido de nitrogeno foliar (Dewar 1996; Dreccer et al. 2000; Gastal & Lemaire
2002; Lemaire et al. 2007).

Los estudios sobre la capacidad fotosintética de la hoja utilizan la tipica curva de
ganancia de carbono en respuesta a la radiacion, como una herramienta para vincular

caracteristicas fisiologicas a nivel de la hoja, con medidas de crecimiento. Sin embargo,



a pesar de su utilidad, las mediciones de la fotosintesis a nivel foliar constituyen tan
solo mediciones del potencial de la planta para asimilar carbono, ya que en el anilisis de
estas curvas de respuesta a nivel de hojas individuales, no se tiene en cuenta que por
diversos factores el comportamiento de la curva puede no ser en realidad lo que esta
ocurriendo para‘todas las hojas de la misma planta y del cultivo en general. Por lo tanto,
la estimacion de la fijacion del CO2 atmosférico por la planta individual o por una
poblacién se ha llevado a cabo mediante la utilizacion de métodos matematicos y
estadisticos que utilizan la respuesta fotosintética instantanea de la hoja individual a la
radiacion, la distribucion del follaje de acuerdo con la arquitectura de la especie y la
forma como la radiacién es interceptada y distribuida a través del dosel (Grindlay 1997,
Hirose & Bazzaz 1998: Anten ef al 1995ab, Anten & Hirose 1998; Lambers ef al.
1998¢; Hikosaka. & Terashima 1999; Gastal & Lemaire 2002; Thornley 2002).

En este estudio nos propusimos evaluar el efecto de diferentes dosis de
fertilizacién de nitrogeno sobre la fotosintesis y sobre el balance de carbono del cultivo
de papa, para lo cual proponemos una metodologia basada en la medicion de variables
ecofisioldgicas (asimilacion y respiracion), parametros de crecimiento (biomasa,
contenido de nitrégeno en los organos, LAI) y el uso de un modelo de simulacion para
pasar los flujos medidos en forma instantanea a la escala del cultivo y poder establecer
el balance de carbono del mismo. Un estudio de este tipo podria contribuir a entender
los mecanismos de respuesta de este cultivo al déficit de N, conocimiento que resultaria
util para el mejoramiento de las técnicas y métodos de manejo, asi como para el

desarrollo de importantes herramientas de apoyo como son los modelos de simulacion.

2.1. Crecimiento de los cultivos y disponibilidad de nitréogeno

La captacion y acumulacion de nitrégeno por las plantas cultivadas es muy
variable en sus diferentes fases fenologicas, entre afios, entre sitios y entre variedades,
aun cuando el suministro de nitrégeno pueda ser abundante (Novoa & Loomis 1981;
Lemaire et al 1992; Le Bot 1998; Jeuffroy er al. 2002). Por lo tanto, la dinamica de
acumulacion de este elemento en las plantas, determinante para su crecimiento y
produccion. depende de las condiciones ambientales que influyen sobre la fotosintesis y
sobre los diferentes flujos involucrados en el balance del carbono. Se ha encontrado que

sin limitaciones ambientales para el crecimiento y con adecuada disponibilidad de



nitrogeno en el suelo, se produce una disminucion exponencial en la concentracion de
nitrégeno a medida que aumenta la biomasa; es decir, de la cantidad de nitrégeno del
cultivo por unidad biomasa, como se presenta en la figura 1 (Greenwood ef al. 1991;

Lemaire et al 1992; Belanger ef al. 1992; Anten ef al. 1995b; Gastal & Lemaire 2002).
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Figura 1. Curva critica de dilucion de la concentracion de nitrégeno en funcion de la biomasa
en peso seco para un cultivo creciendo en condiciones optimas de disponibilidad de
N. Por encima de la curva se presentan condiciones de exceso de N y por debajo de
la curva corresponde a condiciones de déficit (Greenwood ef al. 1990).

La relacion no lineal entre la concentracion de nitrégeno y la biomasa del cultivo
es un fenomeno natural para los cultivos vegetales como ha sido reportado para muchas
especies (Greenwood et al. 1990, Lemaire et al 2007). La concentracion de nitrégeno

del cultivo ha sido relacionada con su biomasa a través de la relacion alométrica:

%N =aW™ Ec.
donde W representa la biomasa del cultivo por unidad de arca (Greenwood et al. 1990),
%N la concentracion de nitrogeno en la planta y a y b son constantes que dependen de
las unidades adoptadas para W.

La concentracion critica de nitrogeno (%N critico) es definida como la minima
concentracion de nitrégeno requerida para que el cultivo alcance la maxima tasa de
crecimiento (Greenwood ef al. 1985,1991; Lemaire ef al 2007). Por lo tanto, alcanzar la
concentracion critica de nitrogeno es un objetivo importante durante el crecimiento del
cultivo, ya que puede ser determinante en la produccion. En este sentido, es necesario

analizar las difcrentes condictones de nutricion de nitrégeno que puede presentar el
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cultivo, tanto niveles altos (contenido de nitrogeno en exceso comparado con el
contenido de nitrogeno requerido para la maxima tasa de crecimiento), como niveles
bajos con respecto a la tasa de crecimiento. La discrepancia entre el porcentaje de
nitrégeno real y el porcentaje de nitrogeno critico a la misma biomasa indica la
intensidad de la deficiencia o exceso de nitrogeno experimentado por un cultivo. Varios
autores han demostrado que la reduccién en la tasa de crecimiento es proporcional al
cociente %Nactual/%N critico, y han propuesto su uso como un indice de nutricion de
nitrogeno (Lemaire er al 1989. Gastal & Bélanger 1993, Justes et al. 1994; Van Delden
2001, Lemaire et al 2007).

Greenwood et al. (1990) y Lemaire ef al (2007), concluyen que el principal
factor que discrimina curvas del %N critico entre especies es el tipo de metabolismo,
C3 0 Cy. Las especies Cy ticnen una curva mas baja de la relacion %N critico a biomasa
que las especies C3 presumiblemente debido a un bajo contenido de proteinas
fotosintéticas.

Todo esto permite inferir que el nitrégeno captado del suelo y el crecimiento del
cultivo de papa, no sélo es regulado por la disponibilidad de este elemento en el suelo,
sino que también depende de la demanda en cada una de las fases de desarrollo del
cultivo, tales como la emergencia, expansion foliar y tuberizacion. Por lo tanto, como el
nitrogeno captado por unidad de biomasa decrece cuando incrementa la masa del
cultivo, esto sugiere que la dinamica del N absorbido y el crecimiento de los cultivos
pueden ser estudiados y evaluados a través de procesos ecofisiologicos relacionados con
el balance de carbono (Belanger et al 1994, Lambers et al 1998c; Le Bot 1998;
Lemaire. & Millard 1999; Van Delden 2001; Gastal & Lemaire 2002; Jeuftroy et al.
2002).

La profundidad de las raices tiene gran influencia en la absorcion de nitrato
durante periodos de lixiviacion o de menor disponibilidad de nitrogeno en el suelo que
puede ser importante desde una perspectiva ecoldgica. En este respecto, no solo la
profundidad de las raices de cultivos maduros es importante, sino también lo es la tasa a
la cual las raices se desarrollan a profundidad. Varios estudios han indicado que la
disponibilidad de nitrégeno en el suelo puede alterar el crecimiento de las raices a
profundidad (Lemaire et al. 1992; Zhang & Forde 2000; Poorter & Nagel 1998, 2000;

Forde 2002; Lawlor 2002). En este sentido, se ha encontrado que a mayor suministro de
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N hay un menor desarrollo de raices a profundidad del suelo, en comparacion al gran
efecto sobre el crecimiento de los brotes, produciendo una disminucién del cociente
raices:vastagos; ocurriendo todo lo contrario cuando la disponibilidad de nitrégeno es
baja, cuando se produce un mayor desarrollo radicular (Lemaire ef al. 1992; Zhang &
Forde 2000; Poorter & Nagel 1998, 2000; Forde 2002; Lawlor 2002 De Groot 2002).
En varias especies se ha observado que bajo condiciones de déficit de nitrégeno
en el suelo, se induce la proliferacion de raices a profundidad, y una mayor tasa de
crecimiento de las raices laterales, aumentando de esta manera la superficie de captura
de nutrientes. En este sentido, se ha determinado que esta plasticidad morfoldgica en las
raices es una respuesta a la baja disponibilidad o distribucién no uniforme de nitrégeno
en el suelo (Mcdonald ef al. 1996; Robinson 1994, 1996; Nagel 1998; Lambers et al
1998; Zhang & Forde 2000; Poorter & Nagel 1998, 2000; Forde 2002; Lawlor 2002).

2.2. Distribucion del nitrégeno en el dosel y fotosintesis

Muchos estudios indican que la distribucion de nitrogeno en las hojas del dosel
no es uniforme sino que presenta gradientes verticales (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). Estos gradientes
se relacionan con las diferencias entre hojas en la radiacion incidente (gradiente de
distribucién de luz), donde influye marcadamente la sombra producida por la
superposicion y la disposicion de las hojas (inclinacién); asi como la edad de las
mismas. Por otro lado, distintas hojas del dosel pueden desarrollarse bajo condiciones
variables de disponibilidad de nitrégeno en el suelo, ya que la misma varia durante el
crecimiento del cultivo aunque la produccion foliar sea continua (Cheng 1996; Grindlay
1997; Lotscher et al. 2003).

La radiacion, temperatura y otros factores tales como la edad de la hoja o la
capacidad de removilizacion de nitrogeno pueden influir en la aclimatacion a la luz por
parte de las hojas, resultando en variaciones de la distribucién de nitrégeno en el dosel
(Lemaire et al. 1991; Hikosaka et al. 1994; Hikosaka 1997; Anten & Hirose 1998;
Cannell & Thornley 1998). La tendencia general es que a mayor disponibilidad de
nitrégeno, la amplitud de la variacion en Nr del estrato alto a la parte baja del dosel es

menor, que con menor suministro de N (Sinclair & Shiraiwa, 1993; Anten et al, 1995b;
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Dreccer et al., 2000). En este sentido, otros estudios han evaluado como es el efecto del
suministro de N sobre la variabilidad en la distribucién de N en el dosel, considerando
el incremento acumulativo del LAI y la luz transmitida dentro del dosel (Dewar 1996;
Yin et al. 2000, 2003; Lemaire et al. 2007).

Se ha reportado ampliamente que la respuesta de la fotosintesis foliar a la
radiacién depende principalmente del contenido de nitrégeno foliar, el cual determina la
cantidad de proteinas fotosintéticas, incluyendo la enzima Rubisco, fundamental en la
fotosintesis. En este sentido, numerosos estudios han reportado que la fotosintesis foliar
a intensidades de luz saturante (Amax) incrementa linealmente con el contenido de
nitrégeno foliar (Evans 1993a,b; Pons et al. 1993; Anten & Werger 1996; Anten ef al.
1995a; Anten et al. 1998; Pons & Anten 2004), o también asintéticamente (Evans 1983;
Hirose & Werger 1987; Muchow & Sinclair 1994; Hikosaka & Terashima 1995;
Terashima & Hikosaka 1995; Schieving & Poorter 1999; Lambers et al 1998; Pons &
Anten 2004) posiblemente cuando hay limitaciones para adquirir carbono debido a un
mayor contenido de N foliar; es decir que no todo el N disponible en las hojas es
utilizado para funciones fotosintéticas (regeneracién de proteinas) debido a una baja
asimilaciéon de CO, (Hirose & Werger 1987; Lambers er al 1998¢). Por otra parte, la
relacion Amax-nitrégeno foliar expresada por unidad de area foliar o por unidad de masa
foliar, muestra una intercepcion positiva con el eje de contenido de nitrégeno, indicando
que cuando la fotosintesis foliar es tedricamente cero las hojas podrian contener
cantidades significativas de nitrogeno, probablemente debido al nitrégeno foliar no
destinado para la fotosintesis (Anten & Hirose 1998; Poorter & Evans 1998; Evans &
Poorter 2001).

Desde la parte baja hacia la parte superior del dosel, las hojas requieren
progresivamente mas nitrogeno para maximizar su asimilacién de carbono, debido a la
atenuacion de la radiacion dentro del dosel; por lo tanto a bajas intensidades de luz, se
requiere una baja cantidad de nitrdgeno para maximizar la fotosintesis foliar (Hirose &
Werger 1987ab; Terashima & Hikosaka 1995; Anten & Hirose 1998; Yin ef al. 2000,
2003). Por otro lado, se ha planteado que la distribucion no uniforme de nitrégeno en el
dosel incrementa la asimilacién del carbono en un 20 a 40%, dependiendo de las
especies y de la radiacién incidente, en comparacion con una distribucion uniforme del

N, permitiendo mejorar la ganancia de carbono (Sinclair & Shiraiwa 1993; Anten &



Hirose 1998). Asi la relacion entre el suministro de nitrégeno y la fotosintesis en el
dosel, provee una base fundamental para explicar el efecto de la distribucion del
nitrogeno del cultivo sobre la eficiencia en el uso de la luz (Bélanger et al. 1992;

Muchow & Sinclair 1994; Anten ef al 1998; Gastal & Lemaire 2002).

2.3. Fotosintesis foliar
Para describir la respuesta de la fotosintesis foliar a la radiacién se utiliza
comunmente la ecuacion de la hipérbola no rectangular, la cual es recomendada por

varios autores como Lambers ef al. (1998), Thornley (2002), Tagir et al. (2003):
Pn = 1/2q [(mRad + Pmax) -\ (mRad + Pmax)2 —4mqPmaxRad] — Resp  Ec.2
Pn=Pb - Resp Ec. 3

donde Pn es la tasa de intercambio de CO, (tasa de fotosintesis neta), Pb es la
fotosintesis bruta y Resp es la respiracion de las hojas en la oscuridad. Con respecto a la
hipérbola no rectangular, Rad es la radiacién que incide sobre las hojas, m es la
pendiente inicial de la curva de respuesta a la luz, Pmax es la tasa de fotosintesis bruta

cuando se alcanza la saturacion de luz, q es el parametro de curvatura de la curva.

Fotosintesis

Radiacion

Figura 2. Curvas hipotéticas de respuesta de la fotosintesis foliar en funcidn de la radiacion
obtenida con el modelo de la hipérbola no rectangular utilizando diferentes valores
de q. La curva con el valor q = 0 se obtuvo utilizando el modelo de la hipérbola
rectangular (Ogren 1993; Thornley 2002).
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2.4. Respiracion

En la respiracion de los autotrofos (R) pueden distinguirse dos componentes, la
respiracion de mantenimiento y la de crecimiento. La diferencia entre la produccion
primaria bruta y la respiracion autotrofica, es la produccion primaria neta. La
respiracion de crecimiento, refleja los costos de carbono (asimilados) necesarios para
producir nueva biomasa mientras que la respiracion de mantenimiento refleja los gastos
de energia en procesos metabolicos que no determinan una ganancia neta de biomasa,
tales como la reconstruccion de proteinas desnaturalizadas, la incorporacion y transporte
de nutrientes inorganicos (Lambers 1988: Penning de Vries 1975; Bouma & De Visser
1993; Bouma er al 1994: Scheurwater er a/ 2000; Thornley 1971; Ryan 199lab:
Lambers er al. 1998; Schlesinger 2000; Cannell & Thornley 2000; Thornley & Cannell
2000). La PPN esta dada por:

PPN=PPB-R Ec. 4

Si la PPN es positiva entonces las plantas crecen por asignacion de carbono para la
construccion de nuevos Organos, € incrementa la biomasa; por el contrario si la PPN es
negativa los asimilados producidos no alcanzan para la construccién de la biomasa y
posiblemente apenas los asimilados se podrian utilizar para satisfacer funciones de
mantenimiento, mientras que una PPN = 0 implica que todos los asimilados se utilizan
para la respiracion u otro componente que represente una salida de carbono (Ryan
1991ab; Cannell & Thornley 2000; Thornley & Cannell 2000).

En plantas jovenes una proporcion importante de la respiracion se debe a la alta
demanda de carbono para crear nuevas estructuras y sostener la tasa de crecimiento. A
medida que la plauta se desarrolla y envejece, esta demanda se reduce y comienza a
predominar la respiracion de mantenimiento, reduciéndose la tasa de respiracion
especifica; es decir la salida de carbono por unidad de biomasa (Ryan 1991ab; Cannell
& Thornley 2000; Thornley & Cannell 2000, Van lersel & Seymour 2000).

La tasa de respiracion de las raices depende de la actividad fotosintética de la
planta, y ésta a su vez de distintos factores ambientales: por lo tanto cuanto mayor es la
tasa de fotosintesis, mayor podria ser el aporte de fotoasimilados a las partes

subterraneas de la planta: En este sentido. se ha observado que durante la noche o en
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periodos donde la tasa fotosintética es baja, la respiracion de las raices disminuye. Al
final del ciclo, las raices dejan de crecer y la taca respiratoria especifica tiende a
disminuir (Poorter ef al. 1995; Van lersel & Seymour 2000; Bouma e al. 2001).

Uno de los factores abidticos que mas afectan a la tasa respiratoria es la
temperatura. Independientemente de la tasa absoluta de respiracion, incrementos en la
temperatura generaran incrementos exponenciales de la respiracion de mantenimiento,
no afectando sin embargo la respiracién de crecimiento (Ryan 1991ab). El efecto de la
temperatura sobre la respiracion se puede cuantificar a través del coeficiente de
temperatura, o factor Qyq, el cual refleja los cambios en la tasa de respiracion por cada

10 °C de cambio en la temperatura a través de la expresion:

Rm = Ro exp (Q10)/10 * T) Ec.5

Donde Rm es la respiracion de mantenimiento (g C dia), Ro es la respiracion de
mantenimiento a 0° y Q10 es el cambio de la tasa de respiracion cuando la temperatura
cambiaen 10°C y T es la temperatura diaria (Ryan 1991ab).

La temperatura puede afectar fuertemente la respiracién de mantenimiento, y la
relacién no lineal existente entre Rm y temperatura puede sesgar las estimaciones si las
amplitudes diarias y cstacionales son ignoradas; por lo tanto usando la temperatura
media de la ecuacién 5, sin considerar amplitudes, se sobrestimaria la respiracion total
diaria para una determinada amplitud de temperatura diaria; es decir temperatura
maxima menos la temperatura minima (Ryan 1991ab).

La temperatura varia con la profundidad del suelo, por lo que para estimar la
respiracion radicular utilizando funciones de respuesta a la temperatura como la
presentada en la ecuacion 5 habria que considerar estas variaciones verticales y asi
evitar producir algin sesgo por tomar s6lo la temperatura del aire, sobre todo en un
cultivo como la papa que acumula grandes cantidades de biomasa en los tubérculos.

La respiracion de mantenimiento estd también fuertemente correlacionada con
el contenido de N en los tejidos, debido a que la mayor parte del N organico en las
plantas estd en proteinas y aproximadamente un 60% de la respiracion  de
mantenimiento sustenta la reparacion y reemplazo de proteinas desnaturalizadas

(Penning de Vries 1975; Ryan 1991ab, 1995). En este sentido, Ryan (1991) propone la
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siguiente ecuacion para determinar la dependencia de la respiracion de mantenimiento

del nitrégeno:
Rm = 0,0106 * N Ec. 6

Esto significa que se respiran 0,0106 moles de C por mol de N a 20 °C por hora, y

combinado la ecuacién 6 con la 5 tenemos lo siguiente:
Rm = 0,0027 * N * exp (0,0693*T)  Ec.7

Ecuacion que permite estimar la Rm (g C h) en funcién de la temperatura y el contenido
de nitrégeno (mol de N) para diferentes 6rganos de la planta (Ryan 1991 ab).

A medida que la tasa de crecimiento relativo aumenta, también aumenta la
proporcion de la respiracion de crecimiento con respecto a la de mantenimiento. Por
esta razon, en plantas cuya tasa de crecimiento es cero, toda la respiracion sera resultado
de procesos de mantenimiento (Thornley & Cannell 2000; Van lersel & Seymour

2000).

2.5. Modelos de respiracién

Thornley & Cannell (2000) proponen dos tipos de modelos para la estimacién de
la respiracion, cuando se da prioridad al mantenimiento sobre el crecimiento y
viceversa. En la actualidad sigue siendo complicado separar ambas respiraciones a pesar
de los numerosos esfuerzos realizados (van lersel & Seymour 2000; Amthor 2000;
Cannell & Thorley 2000). Sin embargo, hay que considerar que la Re depende de la
tasa de crecimiento, mientras que la Rm depende del peso seco. v también de la
composicion quimica de la planta. Esto se debe a que existen compuestos no
degradables (eg. Lignina) que no requieren de mantenimiento (McCree 1982), mientras
que las proteinas requieren de una cantidad importante de carbono para el
mantenimiento (Penning de Vries 1974, 1975; Thornley 1977). En este sentido varios
estudios han demostrado que la Rm de algunos érganos estd mas correlacionada con la
concentracion de nitrégeno, que con su masa. volumen o area (Ryan 1991ab, 1995;
Canncll & Thornley 2000); sugiriendo entonces que la Rm esta directamente o

indirectamente relacionada con el contenido de proteinas en los tejidos. va que la mayor



parte del N en las plantas es destinado para la reparacion y reemplazo de las mismas
(McCree 1974; Perning de Vries 1975; Thornley 1982; Amthor 1984; Amthor 2000).

Por esta razon se ha considerado la respiracion de mantenimiento como prioritaria.

2.5.1. Respiracion de mantenimiento y de crecimiento

Los primeros modelos que contemplaron la respiracién como proceso esencial
de la economia y mantenimiento de la biomasa vegetal fueron desarrollados por McCree
(1970) y Thornley (1970); y asumen que la tasa de respiracion de las plantas. medida
como flujo de CO,, estd afectada por el tamafio de la planta y aumenta con el
incremento de la fotosintesis. Por lo tanto, se describe la pérdida de CO. por

respiracion, R (Kg C dia™), usando la siguiente ecuacion:
R=(1-Yo) (P—-KmM)+KmM Ec 8A
R=(1-Yo) P+ Yo KmM Ec 8B

donde Y es la eficiencia con la cual los fotoasimilados son convertidos en biomasa
vegetal o material vegetal, P es la tasa de suministro de sustrato (Kg C dia™), M ( Kg C)
corresponde a la materia seca de la planta y Km (d') es el coeficiente de
mantenimiento. Las tasas de respiracién de mantenimiento (R,,) y crecimiento (Rg) en
Kg C dia” son identificadas como se muestra a continuacion basandose en la ecuacion
8:

Rg=(I-Y¢) (P— Km M) Ec. 9

Rm =Km M ; entonces R =R+ Rm Ec. 10

Ahora la conservacion del carbono esta dada por:

P=dM/dt+Ks M+ R Ec. 11



donde Ks (d') es la tasa de senescencia, y t es la variable tiempo. Eliminando P

entre ecuaciones (8) y (11) permite lo siguiente:

R=1-Ys/Yc(dM/dt+Ks M) + Km M Ec. 12

aqui la respiracion tiene un componente que es proporcional a la tasa de crecimiento
bruto de masa (dM / dt + Ks M) y un componente de mantenimiento el cual es
proporcional a la materia seca (M). Entonces finalmente la ecuacion para la tasa de

crecimientc de masa es:

dM /dt=Ys(P—-KmM)—Ks M Ec. 13
En esta ecuacion, un costo de mantenimiento (KmM) es sustraido del suministro

de sustrato bruto proveniente de la fotosintesis.

Respiracion de Respiracién de
Mantenimiento, Rm Crecimiento, Rg
CcO2 CO2
A A
Km M (1-Yg)(P-KmM)
P P-KmM
Suministro de ¥y Yo (P-KmM)
sustratos del
dosel
Masa de la
Senescencia planta, M
Mantillo
Ks M

Figura 3. Flujo de carbono cuando la respiracion de mantenimiento tiene prioridad sobre la de

crecimiento (Thornley & Cannell, 2000).
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2.6. Fenologia y ecofisiologia del cultive de papa

En varios estudios agrondomicos y ecoldgicos del cultivo de papa se han
considerando las principales etapas fenolégicas como los momentos indicados para la
realizacion de mediciones y comparaciones de distintos patrones y procesos en funcion
de los cambios ambientales y evaluando también la productividad de los mismos. En
este sentido, Garcia & Salas (2005) y Rowe (1993) proponen como las principales
etapas fenologicas del cultivo las siguientes: I) Crecimiento de brotes donde comienza
el desarrollo de las raices en la base de los brotes emergidos a partir de los asimilados
provenientes del tubérculo madre, II) Crecimiento vegetativo donde la mayor parte de
los asimilados son destinados al desarrollo de la biomasa aérea, y provienen en su
mayor parte de la fotosintesis. En ésta etapa cobra mucha importancia la fotosintesis
para el crecimiento e inicio de la formacion de estolones. 1IT) Inicio de la tuberizacion
donde empieza la formacion de los tubérculos a partir de los estolones, IV) Lienado de
tubérculos: donde la mayor parte de los asimilados son destinados a los tubérculos y el
cultivo alcanza la maxima expansion foliar, y finalmente la V) Maduracién: cuando el
cultivo entra en la senescencia, con una disminucion de la tasa de crecimiento de los
tubérculos, capacidad fotosintética, migracion de asimilados a tubérculos, y

eventualmente ocurre la mortalidad de la biomasa aérea.

Figura 4. Principales etapas fenologicas del cultivo de papa (Solanum tuberosum). Tomado de

Rowe (1993).



Con respecto a los distintos estudios ecofisiologicos del cultivo de papa es
preciso destacar que actualmente no existe informacién alguna sobre un andlisis
detallado del balance de carbono del cultivo, por lo menos que haya sido publicado en
alguna de las principales revistas cientificas relacionadas. Sin embargo, son muchos los
estudios que-se han realizado en relacion a diferentes componentes funcionales del
balance de carbono pero como procesos aislados, tales como la fotosintesis (Vos & Van
der Putten 2001) y distribucion de biomasa (Manrique ef al 1991; Vos & Biemond
1992; Biemond & Vos 1992; Vos & Van der Putten 2001; Alva et al 2002). Por otro
lado, también son muy importantes desde un punto de vista ecofisiologico aquellos
estudios sobre el efecto de la fertilizacion de nitrégeno sobre el crecimiento y desarrollo
del cultivo de papa (Millard ef al. 1989; Vos & Biemond 1992; Biemond & Vos 1992;
Sarmiento 1995; Vos & Van der Putten 2001; Machado 2005).



3. HIPOTESIS
3.1. Hipotesis de! "exceso de asimilados'':

Se propone como hipétesis que la respuesta de la fotosintesis al déficit de
nitrégeno en plantas de papa no es proporcional a la magnitud de dicho déficit, tal
como se ilustra en la figura 5. Es decir, en condiciones de déficit severo la
asimilacién por unidad de superficie foliar seria menor e incrementaria
progresivamente a medida que disminuye el déficit hasta un punto de inflexion o
umbral, alcanzando el nivel critico a disponibilidad moderada de nitrogeno, a
.partir de donde se presume que la asimilacién empezaria a mantenerse constante
independientemente del aumento de la disponibilidad de nitrégeno. Entonces es
posible que bajo condiciones de déficit, se estuviera produciendo un exceso de
fotoasimilados, lo que llevaria a cambios en el patron de crecimiento de la planta al
no disponer de suficiente N para transformar estos asimilados en biomasa
fotosintética.

El nitrogeno foliar tiene una funcion fundamental en el proceso de la
fotosintesis, ya que la mayor parte esta contenido en enzimas y proteinas fotosintéticas,
como la rubisco que participa directamente en este proceso (Evans 1983, 1989; Pons ef
al. 1994; Westbeek 1999; Evans & Poorter 2001; Pons & Westbeek. 2004: Onoda et al.
2004). Por lo tanto cuando se presenta un incremento de la disponibilidad de nitrégeno
para las plantas que redunda en un mayor contenido de nitrogeno foliar, se puede
producir un incremento en la eficiencia en el uso de la luz, que influiria positivamente
en una mayor produccion de biomasa (Anten & Hirose 1998; Evans 1993).

Sin embargo, en trabajos previos realizados en el ICAE (Diaz er al. 1999) se
evaluo el efecto de distintos tratamientos de fertilizacion scbre la fotosintesis y
desarrollo del cultivo de papa y no se encontraron marcadas diferencias en las tasas de
asimilacion bajo condiciones de déficit de nitrogeno con respecto a las plantas creciendo
en condiciones Optimas de nitrégeno; aunque si se encontraron marcadas diferencias en
la produccion de biomasa y en la concentracion de N foliar entre los tratamientos. Esto
podria reflejar el alto nivel de plasticidad fotosintética. donde se presume que existe un
ajuste del aparato fotosintético para lograr un uso cficiente del nitrégeno (Anten &
Hirose 1998:; Poorter & Evans 1998: Dreccer ef al. 2000: FEvans & Poorter 2001: Pons
& Westbeek. 2004; Onoda ef al. 2004).
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Disponibilidad de N

Figura 5. Respuesta hipotética de la fotosintesis en un gradiente de disponibilidad creciente de
nitrégeno.

Hemos denominado a esta hipdtesis “exceso de asimilados™ bajo la suposicion
de que si hay déficit de N y la fotosintesis no responde proporcionalmente a este déficit,
entonces no todos los asimilados podran ser transformados en biomasa, o bien se
producird un cambio de asignacion de asimilados, que es lo que se propone en la
proxima hipdtesis. Es decir que la fotosintesis por unidad de area foliar podria
responder muy poco a grandes cambios en el indice de nutricion del cultivo, lo que
significa que las grandes respuestas de las plantas se producen a otro nivel, como en el

patrén de asignacion de los asimilados.

3.2. Hipétesis del ""cambio de asignacion'':

El hecho de disponer de asimilados que no pueden ser transformados en
biomasa asimilatoria, debido al déficit de nitrogeno, puede generar cambios en el
patron de asignacion de la biomasa entre los diferentes 6rganos de la planta. La
hipétesis es que el déficit de N estimularia una mayor tasa de translocacién de
asimilados hacia las raices debido a que éstas tienen mucho menor concentraciéon
de nitrégeno que las hojas; por lo tanto una proporcion importante del carbono
producido estara destinado a estos tejidos en detrimento de la biomasa
asimilatoria. Asi mismo se propone que a medida que aumenta el déficit de N y en

consecuencia mas asimilados no pueden ser transformados en biomasa vegetal,



incrementaria la tasa de exudacion. El aumento en la asignacion a las raices
permitiria un aumento en la captacién de N y seria en este sentido aclimatacion
frente a las condiciones de déficit.

Una primera consecuencia de producir un exceso de fotoasimilados que no
pueden ser invertidos en la biosintesis de biomasa foliar, seria un cambio importante en
el patron de distribucion de la biomasa entre los diferentes érganos, favoreciéndose los
tejidos menos costosos en nitrégeno como las raices, que incrementarian su crecimiento
y biomasa en comparacion con las hojas y tallos. Esto permitiria a las raices aumentar la
superficie de captura y explorar mayores volimenes de suelo en busca de nitrogeno
como mecanismo de respuesta para contrarrestar las condiciones de déficit de nitrégeno
(Mcdonald ef al. 1996; Robinson 1994. 1996; Nagel 1998; Lambers et al 1998; Zhang
& Forde 2000; Poorter & Nagel 1998, 2000; Forde 2002; Lawlor 2002). Esta respuesta
podria permitir mantener la eficiencia en el uso de la luz, ya que se mantendria la
produccion de biomasa por unidad de radiacion interceptada pero en detrimento del
desarrollo del area foliar del cultivo, y por ende de la cantidad de radiacion interceptada.

Un ultimo sumidero a ser considerado para los fotoasimilados producidos en
exceso, podria ser la secrecion de exudados radiculares; considerando que las cantidades
de carbono que entran en el subsistema suelo a través de la deposicion radicular de
exudados son variables; incluso se ha encontrado cantidades tan grandes como un 40%
del carbono asimilado por las plantas (Lambers 1987; Van Veen et al. 1991; Bélanger et
al 1994). Por lo tanto se plantea como hipotesis que la tasa de exudacion puede estar
controlada por la disponibilidad relativa de nitrégeno en el suelo; es decir las plantas
creciendo bajo condiciones de déficit de nitrogeno, pueden presentar un aumento en la
tasa de translocacion de carbono a las raices, estimulando la tasa de exudacion de
sustratos de carbono comparado con las plantas creciendo con condiciones optimas de
nitrogeno donde ocurriria todo lo contrario; es decir menor tasa de translocacién de

fotoasimilados a las raices y menor exudacién (Figura 6).
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Figura 6. Tendencias hipotéticas de los diferentes flujos del balance del carbono del cultivo de
la papa; tales como la asimilacion (PPB), respiracion de crecimiento, respirz:ion de
mantenimiento, exudacién y biomasa de los organos. El tamaio e los

compartimientos indica la importancia relativa que tienen entre si. A. sin deticity B.
déficit severo.



Los cambios en las caracteristicas morfoldgicas de las plantas de papa, como el
cociente raiz:vastago, pueden estar influenciados por el déficit de nitrogeno, lo que
permite suponer que debe existir alguna capacidad de respuesta positiva para
contrarrestar el efecto de dicho deficit (Fig. 7). La capacidad de respuesta puede ser a
través de cambios estructurales (morfologicos) de las raices que tenderian a aumentar su
crecimiento para explorar mayores volumenes de suelo y aumentar la superficie de
captacion del nitrogeno, ademas es de esperarse ajustes funcionales como los
relacionados con la fotosintesis (plasticidad fotosintética), para aumentar la eficiencia
en el uso del nitrogeno fotosintético (PNUE, asimilacion de carbono por unidad de N
foliar). Por lo tanto, debe existir alguna respuesta plastica del aparato fotosintético para
mantener la actividad fotosintética sin que se presenten marcadas diferencias entre los
distintos tratamientos de suministro de nitrogeno. En este sentido, se ha demostrado que
entre plantas cultivadas en medios con distinto grado de fertilidad, cuando el contenido
de nitrégeno aumenta con la aplicacién de abonos, la PNUE también tiende a aumentar
(Poorter & Evans 1998; Schlesinger, 2000; Evans & Poorter 2001;). En este sentido,
también se ha visto que a bajas concentraciones de N la PNUE disminuye debido a que
una parte del N es siempre utilizado en otras funciones no fotosintéticas y a medida que
disminuye la concentracion de N esta parte tiende a ser cada vez mayor y el N que se
utiliza para la fotosintesis es menor (Poorter & Evans 1998; Evans & Poorter 2001;
Lawlor 2002; Pons & Westbeek. 2004; Onoda et al. 2004).

Esta plasticidad de las plantas podria ser evaluada a través de los cambios en las
caracteristicas morfoldgicas ante diferentes disponibilidades de nitrégeno (cociente raiz:
vastago, drea foliar especifica), ganancia de peso seco de los diferentes 6rganos y de la
planta entera realizando cosechas sucesivas en las principales fases de desarrollo. Por lo
tanto se esperaria que la respuesta en las tasas crecimiento, el desarrollo y produccion
difieran cuando hay déficit de nitrégeno, asi como la proporcién de asimilados

destinados a diferentes sumideros (6rganos).
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Figura 7. Tendencias hipotéticas de la distribucion de biomasa entre los diferentes organos.
hojas y tallos (linea discontinua), Raices (linea continua). de plantas creciendo baj:
diferentes disponibilidades de nitrogeno. con déficit severo (DS). déficit moderad:
(DM), sin déficit (SD).

Una de las respuestas mas importantes que pueden presentar las plantas cuando
el nitr6geno es limitante esta asociada con cambios en el costo-beneficio entre el
crecimiento foliar y la concentracion de nitrégeno foliar para la fotosintesis (Poorter &
Evans 1998; Evans & Poorter 2001; Lawlor 2002; Pons & Westbeek. 2004: Onoda e:
al. 2004), asi como entre la biomasa asimilatoria v no asimilatoria (Robinson 1996:
Mcdonald et al 1996; Scleible er al. 1997b; Lemaire & Millard, 1999: Gastal &
Lemaire 2000; Forde 2002). Por lo tanto, en condiciones Optimas de nitrogeno. el
incremento del area foliar durante las primeras fases de crecimiento del cultivo para
posicionar hojas en la luz, puede necesitar proporcionalmente mas asimilados en
comparacién con las raices. Entonces el costo - beneficio entre la distribucién de los
asimilados y el nitrogeno para la actividad fotosintética de las hojas v para otros tejidos.
puede ser variable en los diferentes tratamientos de suministro de nitrogeno y fases

fenologicas.
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A. Con déficit de N. B. Sin déficit de N.

. I PPN

Flujos Flujos

Tiempo Tiempo

Figura 8. Tendencias hipotéticas de los diferentes flujos determinantes en el balance del
carbono, como la PPB (verde), respiracion de crecimiento (azul), respiracion de
mantenimiento (rojo) y exudacion (negro), para el cultivo de la papa bajo
condiciones de déficit y sin déficit de nitrogeno.

En el caso de la papa, durante la primera etapa entre la siembra y emergencia, el
crecimiento de las plantas depende en gran parte de la reservas de los tubérculos
semillas. Posteriormente, durante la expansion foliar, la disponibilidad de nitrogeno es
determinante para la asimilacion de carbono y consecuentemente para la biosintesis. Por
lo tanto a partir de esta fase de crecimiento y en condiciones de déficit de nitrogeno se
esperaria que la respiracion de crecimiento empiece a ser menor que la respiracion de
mantenimiento, trayendo como consecuencia una menor produccidon de biomasa
asimilatoria, asi como un menor indice de area foliar. Posteriormente aumentaria la tasa
de exudacion, y debido a estas salidas de carbono del sistema se esperaria una menor
PPN (Fig. 8A).

En condiciones optimas de disponibilidad de nitrogeno para las plantas, las
respuestas de los flujos de carbono tenderian a ser completamente diferentes con
respecto a las condiciones de déficit, excepto las tendencias de la asimilacion durante
todo el ciclo. Bajo estas condiciones, la respiracion de crecimiento tiende a ser superior
que en las plantas creciendo en condiciones de déficit. La exudacion deberia ser
minima, debido a que en condiciones Optimas de nitrégeno, no prevalece algin estimulo
que permita aumentar las tasas de translocacion y mayor desarrollo de las raices, asi

como la liberacion de exudados; por lo tanto gran parte de los fotoasimilados serian
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destinados para la biosintesis, y crecimiento de los tubérculos lo que se reflejaria en una

mayor PPN (Fig. 8§B).

3.3. Hipétesis del “cambio en los procesos del balance del carbono”

Se- plantea hipotéticamente que el cambio de asignacion de biomasa
modifica todo el balance de carbono en las distintas etapas fenoldgicas del cultivo,
cambiando la importancia relativa de los distintos componentes funcionales.
Entonces a través de la determinacion de los diferentes flujos asociados al balance
de carbono del cultivo y los patrones de asignaciéon de biomasa y nitrogeno, se
podria analizar y entender la estrategia fisiologica de las plantas para responder a
las condiciones de déficit de nitrogeno atribuyéndoselo a una posible respuesta de
aclimatacion.

En este sentido cobra mucha importancia evaluar de que manera son utilizados
los fotoasimilados provenientes de la produccion primaria bruta cuando las plantas estan
sometidas a diferentes disponibilidades de nitrégeno; es decir, como los gastos
respiratorios de carbono se revierten en el crecimiento y el mantenimiento de la planta,
considerando que la economia de carbono de las plantas o la ganancia neta de biomasa,
no solo dependen de la fotosintesis (ganancia de carbono), sino también de la
asignacion de fotoasimilados para procesos que implican una salida de carbono del
sistema, como la respiracion y exudacion.

La proporcion de carbono utilizado para la respiracion de crecimiento y
mantenimiento no es constante, y principalmente depende de la fase de desarrollo de las
plantas y la concentracion de nitrégeno. En este sentido cuando las plantas estan en sus
primeras fases de desarrollo, su crecimiento tiende a ser rapido y su biomasa baja, por lo
tanto la respiracion de crecimiento tenderia a ser mayor que la respiracion de
mantenimiento. Esta situacion va cambiando a medida que las plantas disminuyen su
tasa relativa de crecimiento y se encuentran en etapas maduras de su desarrollo (Figura
6a y 6b). Entonces las plantas de papa en fases de crecimiento rapido pueden tener una
demanda energética grande y sus tasas respiratorias tenderan a aumentar si hay buena
disponibilidad de asimilados. En este sentido se esperaria que la respiracion de
crecimiento para los organos aéreos disminuya en la Ultima fase de desarrollo del

cultivo después de alcanzar la maxima expansion foliar, donde empieza a cobrar
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importancia la respiracion de mantenimiento, y el uso de fotoasimilados para el proceso
de llenado y crecimiento de los tubérculos los cuales requieren menor gasto en
respiracion de crecimiento debido al predominio de carbohidratos en su composicion
(Vivek, 2000; Thornley & Cannell, 2000; Van Iersel & Seymour, 2000).

La acumulacion de biomasa a través dei desarrollo del cultivo depende tanto de
la biomasa asimilatoria como de la relacién existente entre la biomasa asimilatoria y la
biomasa total producida por las plantas, debido a que la cantidad de biomasa
asimilatoria existente determina la produccion de fotoasimilados, pero la biomasa total
determina los gastos de mantenimiento. Por lo tanto, la biomasa no asimilatoria serd
mantenida por los productos energéticos obtenidos por la biomasa asimilatoria, entonces
cuanto mayor sea la proporcion relativa de biomasa no asimilatoria menor serd la
produccion neta en relacion con la produccion bruta, siendo el nitrégeno un factor
determinante en dicho patrén de asignacion de biomasa.

La PPN diaria puede ser proporcionalmente mayor a medida que las condiciones
de nitrogeno sean Optimas; por el contrario la respiracion de mantenimiento disminuiria
y la exudacion incrementaria, en términos relativos del carbono total asimilado, cuando
se presentan condiciones de déficit de nitrogeno, lo que representaria una salida de
carbono que no se destinaria para la PPN. Entonces en condiciones Optimas de
nitrégeno disponible para las plantas, se esperaria una mayor acumulacién de biomasa,
y por lo tanto mayor produccion primaria neta del cultivo y contenido de nitrégeno en

los tejidos, en comparacion con las plantas creciendo en condiciones de déficit.



4. OBJETIVOS DE LA INVESTIGACION Y ESTRUCTURA DE LA TESIS

4.1. Objetivo General

Estudiar la respuesta del cultivo de papa al déficit de nitrégeno en sus diferentes
fases fenologicas, principalmente en su efecto sobre el balance de carbono y sus

componentes funcionales.
4.2. Objetivos Especificos

4.2.1. Analizar la respuesta de la fotosintesis a la concentracion de nitrogeno foliar
durante el desarrollo del cultivo, para poner a prueba la hipétesis del "Exceso de

asimilados".

4.2.2. Determinar los cambios en el patron de distribucién de asimilados producidos por
el déficit de nitrogeno durante el desarrolio del cultivo, evaluando la hipétesis de que el
déficit estimula la asignacién de biomasa a 6rganos que requieren menos nitrogeno

(Hipdtesis del "cambio de asignacion").

4.2.3. Realizar un balance de carbono de las plantas de papa a lo largo de su crecimiento
para diferentes condiciones de déficit de nitrégeno. Este objetivo permitira evaluar si
parte del carbono asimilado por el proceso de la fotosintesis, que no puede ser
transformado en biomasa bajo condiciones de déficit, estaria siendo respirado o exudado
por las raices, analizando la hipdtesis del “cambio en los procesos del balance de

carbono”.

4.2.4. Establecer las bases ecofisiolégicas para el disefio de un modelo de simulacion
mecanistico del cultivo de papa que simule la respuesta del crecimiento a diferentes

situaciones de disponibilidad de N.



4.3. Estructura de la tesis

Introduccién general, antecedentes, hipotesis, objetivos y metodologia
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5. METODOLOGI{A
5.1. Area de estudio

Los ensayos fueron establecidos en la estacion experimental de Santa Rosa, del
Instituto de Investigaciones Agropecuarias (IIAP - ULA), ubicada en la ciudad de
Meérida, capital del estado Mérida a 8° 35° 30>’ N - 71° 08’ 30’” O, con una altitud de
1920 msnm. Las principales ventajas que presento esta estacion experimental fueron sus
condiciones climaticas adecuadas para el desarrollo del cultivo de papa, terrenos con
adecuado manejo fitosanitario, suelos con una estructura franco-arenosa y pH de 5,8
apropiados para este cultivo; ademas de la presencia de una estacion climatologica y la

cercania a las instalaciones de la Facultad de Ciencias que favorecio la frecuencia de

mediciones y muestreos.
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Figura 9. Parcela donde se establecio ¢l ensayo y climadiagrama de la estacion experimental de
Santa Rosa, del Instituto de Investigaciones Agricolas (IIAP-ULA). Datos de precipitacion
(linea verde) y temperatura media mensual (linea azul) obtenidos del promedio anual de los
afios 1995-2003, tomado de Jaimez (2004).

El suelo de la estacion experimental de Santa Rosa fue clasificado como Humic
Dystrudepts, de acuerdo con el sistema de clasificacion de suelos del USDA. Las clases
de textura hasta una profundidad de 80 cm son similares y estan entre franco-arenosa a
franca. El horizonte superficial (0-27 cm) presenta una densidad aparente de 0,94 g cm™
de acuerdo a la metodologia de excavacion. La profundidad neta del perfil es de

aproximadamente 60 cm (Afiez 1980).
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5.2. Cultivo

El cultivo seleccionado fue la papa (Solanum tuberosum tuberosum), variedad
Granola que es una de la mas utilizadas en la region, debido a su importancia
econdmica. Esta variedad tiene un ciclo de desarrollo que dura de 3 %2 a 4 meses hasta la
cosecha, posee de 3 a 4 tallos por individuo, la formacién de los tubérculos se inicia
después del primer mes del cultivo. Los tubérculos son de tamafio mediano en
comparacion a otras variedades v su rendimiento es alto, pudiendo acercarse a las 100

t/ha en condiciones 6ptimas (Machado, 2005).

5.3. Disefio experimental

Se establecio un disefio de bloques al azar con tres tratamientos de fertilizacion
nitrogenada y tres réplicas por tratamiento. Las parcelas tenian un area de 27 m’ (6 m x
4,5 m), separadas a un metro entre si, mientras que los bloques tenian una separacion de
2 m entre si (Figura 10). A cada parcela se le asignd un tratamiento de fertilizacion con
diferentes niveles de aplicacion de nitrogeno (sulfato de amonio), manteniendo la
misma dosificacion de fosforo y potasio en todas ellas, con el fin de evitar algun déficit
de dichos nutrientes que pueda incidir en el desarrollo del cultivo, y por lo tanto en los
resultados de la investigacion.

Se aplicaron 100 kgha de P,Os como roca fosforica acidulada
(FOSFOPODER), a una dosis de 400 kg/ha (1,08 kg/parcela); y 200 kg/ha de K,O
como suifato de potasio, cuya dosis fue de 476 kg/ha (1,29 kg/parcela). Los

tratamientos fueron los siguientes:

Condiciones de déficit severo (0-N): sin aplicacion de nitrégeno. En este tratamiento el
cultivo dependi6 unicamente del nitrogeno nativo y/o residual del suelo y se esperaba

que se presentara un déficit pronunciado de este elemento.

Condiciones de déficit moderado (133-N): con una aplicaciéon de 133,3 kg de N/ha,
100 Kg N/ha en el momento de la siembra y 33,3 Kg N/ha aplicados en el aporque. Los
100 kg N/ha de nitrégeno aplicados con la siembra, fueron repartidos como 66,6 kg de
N/ha como Gallinazo y 33,3 kg N/ha como sulfato de amonio. La aplicacion del

gallinazo fue de 2220 kg/ha, lo que equivale a 5,99 kg/parcela; y la aplicacion del
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sulfato de amonio fue a una dosis de 158,6 kg/ha; es decir 0,42 kg/parcela. En el
aporque se aplicaron 33,3 kg N/ha adiciorales como fertilizante mineral (Sulfato de

amonio).

Condiciones sin déficit (400-N): con una aplicacion de 400 kg de N/ha, 300 Kg N/ha
en el momento de la siembra y 100 Kg N/ha aplicados en el aporque. Los 300 kg/ha
aplicados inicialmente, estaban repartidos como 200 kg de N/ha como gallinazo y 100
kg N/ha como sulfato de amonio. La aplicacion del gallinazo fue de 6666.6 kg/ha, lo
que equivale a 18 kg/parcela; y la aplicacion del sulfato de amonio fue a una dosis de
476 Kg/ha; es decir, 1,28 kg/parcela. En el aporque se aplicaron 100 kg N/ha
adicionales como fertilizante mineral (Sulfato de amonio).

Se utilizo gallinazo como fertilizante organico, marca FERTIAGRO, cuyas
caracteristicas y composicion de nutrientes por saco (40 Kg) son las siguientes: 60 -65
% de materia orgdnica, 3 % de nitrégeno total (medido en el laboratorio), 10 — 12 % de
humedad, 4-5% de P,0s, 4-5 % de K0, 5-8 % de Ca, 1-2% Mgy pH=16,5 -7.5.

Se utilizaron los siguientes fertilizantes minerales: Sulfato de amonio, Sulfato de
potasio, y fosforo como roca fosforica acidulada (Fosfopoder). La composicion de
minerales es la siguiente: 50% de nitrogeno, 17% de K,O asimilable y 25% de P,0s
asimilable respectivamente.

La aplicacion de 400 kg de nitrogeno por hectarea fue considerada debido a los
resultados favorables en los rendimientos de la produccion del cultivo de papa
obtenidos de diferentes investigaciones y practicas agronomicas realizadas en los Andes
venezolanos. Esta consideracion estara reflejada especificamente en el tercer
tratamiento, donde se esperaba que la produccion por unidad de area fuera similar a
muchas unidades de produccion de papa de la zona, bajo las mismas técnicas de manejo

del cultivo (Afiez 1980; Gonzalez 1989).



Figura 10. Disefio de bloques al azar. Se indica el nimero de las parcelas y sus respectivos tratamientos.
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La razon por la que se utilizo una combinaciéon de gallinazo y fertilizante
mineral, es que la aplicaciéon de materia organica como unica fuente de nitrogeno, atin
en altas dosic, no es suficiente para la obtencion de altos rendimientos en el cultivo de la
papa. En este sentido, en la region andina las mejores dosis han resultado cuando dicha
fertilizacion organica va acompafiada de una buena fertilizacion quimica

complementaria (Afiez & Pereyra, 1974; Machado 2005).

5.4. Diseiio de la parcela

Los tratamientos fueron establecidos en parcelas con un area de 27 m* (6 m X
4,5 m); dimensiones que fueron calculadas en funciéon de los muestreos destructivos
planificados (figura 11). Las semillas certificadas fueron sembradas a una distancia de
0,25 m a lo largo del surco, es decir con 24 tubérculos por surco. Se establecieron cinco
surcos en cada parcela a una distancia de 0,90 m entre surcos o hileras de plantas, lo que
corresponde a 120 plantas por parcela y a una densidad de siembra de 44.444 plantas
por hectarea. Las dos hileras externas de la parcela, asi como las tres primeras y las tres
ultimas plantas de cada hilera, no fueron consideradas para los muestreos y mediciones
realizados durante el desarrollo del cultivo, con el fin de prevenir el efecto de borde; es
decir, de factores externos diferentes a la homogeneidad de la parcela que pudiera
generar algun ruido sobre el analisis de los resultados. El disefio de la parcela para la
toma de las muestras en las cuatro principales fases fenologicas del cultivo, se realizd
seleccionando las plantas 4y 5,8y 9, 12 y 13, 16 a 21 de cada uno de los tres sircos
centrales correspondientes a las plantas que fueron tomadas para las fases de
emergencia, inicio de la tuberizacion y expansion foliar respectivamente, completando
seis plantas en cada sesion de muestreo por parcela. Las plantas 16 a 21 corresponden al
ultimo muestreo que se realizo en la cosecha final para cada parcela (18 plantas por
parcela). Para la realizacion de las mediciones de pardmetros ecofisiologicos se
seleccionaron aleatoriamente plantas que no fueron asignadas para la determinacion de
biomasa vegetal, teniendo cuidado de no tomar plantas de los bordes que pueden estar

influenciadas por factores externos de la parcela o efecto de borde (Figura 11).
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Figura 11. Disefio de la parcela para la toma de las muestras en las cuatro fases fenoldgicas seleccionadas. Los niimeros 4-5, 8-9, 12-13
corresponden a las plantas que fueron muestreadas para las fases emergencia, expansiéon foliar y llenado de tubérculos respectivamente,
completando 6 plantas en cada muestreo por parcela. Las plantas 16 — 21 corresponden al ultimo muestreo que se realizo en la cosecha (las plantas
en color rojo fueron muestreadas).
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5.5. Practicas agronémicas

La preparacion del suelo se realizé con el fin de asegurar una rapida emergencia,
una penetracion profunda de las raices y un buen drenaje; por lo tanto se aro el terreno
15 dias antes de la siembra, a una profundidad entre 25 y 30 cm, pasando los discos o la
rastra dos veces para \que el suelo quedara en una condicion que facilite la preparacion
de los surcos. El abono organico fue aplicado en los surcos de acuerdo a las cantidades
establecidas en cada tratamiento, manteniendo una reparticion uniforme entre los
Surcos.

Al momento de la siembra (21 de marzo de 2005), la semilla tenia un grado de
madurez que pudo permitir un rapido desarrollo y formacion de tallos por planta. El
aporque se realizd el 2 de junio de 2005, cubriendo los tallos subterraneos. Se realizd un
constante control de malezas. para evitar una posible competencia por nutrientes y una
disminucién en la produccion del cultivo. El control de malezas se llevd a cabo por
medio de métodos manuales, a través de la implementacion de herramientas como
escardillas y palines. Ademas se aplico Hexone durante la siembra que es un herbicida
selectivo especial para el cultivo de papa y tiene un efecto inhibitorio en la germinacioén
de semillas de malezas sin afectar la emergencia del cultivo (Figura 12).

Se mantuvo un riguroso control fitosanitario en el cultivo para evitar y prevenir
la incidencia de agentes patogenos, principalmente los de origen fungico, tales como
Phytophthora infestans, Alternaria solani, Rhizoctonia solani, los cuales son de alta
incidencia en la zona debido al clima humedo. Por otro lado, también se manejé la
influencia de plagas con los respectivos pesticidas quimicos. Se aplico un fungicida
preventivo a los 15 dias después de la siembra, Bravo 500, con una dosis de 2 1’ha
utilizando una asperjadora manual; sin embargo también se altern6 con otros tungicidas
como Ridomil (sistémico y curativo), Curazin (sistémico, curativo y preventivo),
Funzeb (Preventivo, curativo) y Kifun (curativo) aplicandolos con dosis de 3,75 g/, 2,5

g/l, 2,5 g/l 'y 2 g/l respectivamente. Para el control de insectos se realizo
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Figura 12. Practicas agronémicas realizadas durante ¢l desarrollo del cultivo. Aplicacion de herbicidas (Hexone, Hex), insecticidas (Pyrenex, Pyr) y

fungicidas como Bravo 500 (brav), Ridomil (Rid), Curazin (Cur) y Kifun (kif); ademas de un continuo control de malezas (CM) y aplicacion de riego
complementario (R) en el transcurso de los dias después de la siembra (DDS).
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una aplicacion de Pyrenex granulado con una dosis de 0,20 ml/l solo a los 10 dias
después de la emergencia. Se aplico riego por aspersion complementario en los dias 45,
50, 60, 65 y 75 después de la siembra (DDS). En la figura 12 se presenta una sintesis del

conjunto de actividades agronémicas realizadas durante el desarrollo del cultivo.

5.6. Mediciones

Se realizaron mediciones de distintas variables y parametros ecofisiolégicos y

del cultivo a lo largo del ciclo del cultivo en las nueve parcelas.

S.6.1. Emergencia del cultivo

Se consideré como fecha de emergencia del cultivo cuando el 50% de las plantas
estaban emergidas (IBSNAT 1990). Se determiné el porcentaje total de plantas
emergidas a través de conteos visuales del nimero de plantas emergentes en cada una de
las hileras de las parcelas de cada tratamiento los dias 3, 5, 10. 13. 16 y 20 después de la

siembra.

5.6.2. Biomasa vegetal

Durante el desarrollo del cultivo se realizaron cuatro muestreos para cuantificar
la biomasa y el contenido de nitr6geno en los diferentes 6rganos de las plantas en
funcion de los dias después de la emergencia (DDE, Tabla 3). Los muestreos se llevaron
a cabo en las siguientes etapas de desarrollo del cultivo:

Etapa 1: Cerca de la emergencia (13 DDE).

Etapa 2: En la tuberizacion (36 DDE).

Etapa 3: En la maxima expansion foliar (57 DDE).
Etapa 4: En la cosecha (85 DDE).

En cada una de estas etapas se determind la biomasa de la parte aérea y
subterranea de las plantas seleccionadas en cada parcela, cosechando seis plantas por
parcela, excepto en el ultimo muestreo que se cosecharon dieciocho plantas por parcela,
debido a que desde un punto de vista agronémico la produccion alcanzada en esta etapa
es la mas importante. En el momento de la cosecha se determind la produccién de
tubérculos en peso fresco, y subsecuentemente el peso seco. asi como el contenido de

nitrogeno. En cada etapa fenoldgica se separaron cada uno de los 6rganos de las plantas
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recolectadas (hojas, tallos, raices, estolones, tubérculos); asi como la necromasa a partir
de la maxima expansion foliar. Las raices se separaron y lavaron cuidadosamente para
eliminar restos de tierra; posteriormente cada uno de los 6rganos se coloco en bolsas de
papel previamente identificadas. L.as muestras se secarcn en una estufa a 70°C hasta que
alcanza\ron un peso constante, posteriormente fueron pesadas y finalmente se obtuvieron
muestras compuestas de cada 6rgano por parcela y en cada muestreo. Estas muestras
fueron molidas y se les determiné la concentracion de nitrégeno total por duplicado por
el método de Kjeldahl utilizando 100 mg por réplica (Bremner & Mulvaney 1982;
Acevedo 1994).

5.6.4. Angulo foliar

Las mediciones del angulo foliar, necesarias para calcular el coeficiente de
extincion de la luz utilizado en el modelo de simulacidn, se realizaron en hojas de 3
individuos por parcela, para un total de 27 mediciones en las principales fases
fenologicas del cultivo: cerca de los 13 dias después de la emergencia (DDE), inicio de
la tuberizacion (36 DDE), maxima expansion foliar (57 DDE) y antes de la cosecha (85
DDE, Tabla 3).

Los angulos se obtuvieron considerando los grados existentes entre el peciolo y
la lamina foliar con respecto al eje del tallc. La medicion de los angulos se realizéd
tratando de no tocar a la planta. Se coloco una hoja de papel paralela al plano formado
por los peciolos y el tallo principal, luego se proyectd sobre la hoja usando un lapiz, el
punto de insercion del peciolo en dicho tallo, un punto de tallo principal, el punto de
insercion del peciolo en la lamina, un punto de la nervadura principal de dicha lamina.
Después de marcar todos los puntos en la hoja de papel, se traz6 una recta entre los dos
primeros puntos (tallo principal) y la otra recta entre los otros dos puntos (ldmina). Las

rectas fueron prolongadas hasta formar los angulos por la interseccion de ambas.

5.6.5. indice de Area Foliar
El indice de area foliar (LAI) se determind a través de métodos de campo y
laboratorio (Tabla 3). En el campo se utiliz6 un analizador de dosel marca LICOR

(LAI-2000, ver apéndice 13) haciendo mediciones a dos alturas del dosel (método no
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destructivo), y en el laboratorio se utiliz6 un medidor de area LICOR modelo LI-3100
determinando el 4rea foliar de las plantas cosechadas (método destructivo).

Las mediciones con el método de campo se basan en la medida de la radiacion
difusa. Se realizaron 8 mediciones del indice de area foliar (m*/m?) a lo largo del ciclo
del cultivo, correspondiente a los dias 25, 34, 46, 50, 59, 66, 75 y 83 después de la
emergencia (Tabla 3). Con este instrumento se tomaron medidas de radiacion por
encima y por debajo de la cobertura vegetal o follaje, para determinar la intercepcion de
la luz por dicha cobertura con un sensor que considera diferentes angulos de incidencia
y que estd cubierto con una tapa negra que deja sélo descubierto un angulo de 45
grados, para evitar que el operador interfiera en la medicion (figura 13). En cada
muestreo se realizaron 32 medidas por parcela a dos alturas diferentes: en la parte media
del dosel (para medir el LAI del estrato alto del dosel) y en la parte baja al nivel del
suelo (para medir el LAI de todo el dosel); es decir, 16 medidas por estrato del dosel y 8
medidas por encima del follaje. Las medidas tomadas en cada parcela se realizaron
seleccionando aleatoriamente las hileras sin considerar las del borde, asi como partes de
las parcelas donde se habian hecho cosechas de biomasa (extraccion de plantas). En
cada hilera seleccionada se tomaron 2 medidas por encima del dosel y 4 en cada estrato
del dosel, diagonalmente entre las hileras y con una separacion de 22 cm entre medidas
partiendo desde la hilera y variando perpendicularmente los sentidos de orientacion del
sensor de radiacion en cada hilera (Figura 13). Al momento de realizar las mediciones
se tuvo en consideracion la disposicion espacial del sensor de radiacion difusa del
analizador del dosel en las parcela (entre en las hileras y entre las plantas) con el fin de
evitar algtn efecto de la tierra acumulada por el aporque, que produce un desnivel entre
el pasillo y las hileras; ademas fue importante posicionar sistematicamente el sensor por
estrato y entre puntos respetando las respectivas distancias para que el muestreo fuera
espacialmente representativo y considerard la distribucion por surcos del cultivo (Figura
14). El instrumento tiene un software que en base al conjunto de mediciones realizadas
calcula el LAI y su desviacion estandar.

El analizador de dosel se utilizo en las primeras horas de la mafiana o cuando se
presentaban dias seminublados. ya que solo bajo luz difusa funciona correctamente el

instrumento.
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Las mediciones del area foliar con el método del laboratorio se realizaron en
cada una de las etapas en que se cosecharon individuos, pasdndose por el medidor de
area ya sea la totalidad del follaje de cada individuo o bien una muestra del mismo,
cuando las plantas eran muy grandes. Se efectuaron las medidas de las hojas de las 6
plantas cosec\hadas en cada parcela durante los tres primeros muestreos y en la cosecha

final se seleccionaron 9 plantas, para posteriormente determinar el peso seco (Tabla 3)
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Figura 13. Disefio de muestreo para la medicion indice de area foliar (LAI) en el campo. Las flechas azules indican las medidas tomadas sobre el dosel
y las flechas naranja indican las medidas tomadas bajo el dosel, para un total de 16 medidas por estrato y 4 medidas por encima del dosel. En este
sentido, durante la emergencia se tom¢ un total de 20 puntos, y en las siguientes etapas 40 puntos por parcela. Se presenta el sensor hemisférico # con
su respectiva apertura de 45°.

6m

A
v
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/ A. Entre plantas

Estrato alto

Estrato bajo

B. Entre Hileras

Estrato alto

Estrato bajo

Figura 14. Disefio para el muestreo del indice de area foliar. Se muestra la disposicion espacial
del sensor de radiacion difusa del analizador del dosel (LAI-2000), A. entre plantas
de un mismo surco y B. entre hileras, donde se observa la ubicacion de las distintas
medidas realizadas en los respectivos estratos del dosel.
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5.6.6. Fotosintesis

Se realizaron mediciones de fotosintesis foliar con el fin de obtener las curvas de
respuesta de la asimilacién a la radiacion de las plantas que crecian en diferentes
condiciones de fertilizacién de nitrégeno utilizando la ecuacion de la hipérbola no
rectangular (Ee. 2); ademas se evalué el comportamiento en el tiempo de los diferentes
parametros de esta ecuacion. Las mediciones de fotosintesis foliar se realizaron en
cuatro etapas, correspondientes a las principales fases fenoldgicas del cultivo: cerca de
los 8 dias después de la emergencia, inicio de la tuberizacién (28 DDE), maxima
expansion foliar (54 DDE) y cerca de la cosecha (75 DDE, Tabla 3).

Se utiliz6é un sistema portatil de medicion de intercambio de gases (ADC marca
LICOR, LCA4, ver apéndice 13) para determinar las tasas de asimilacién neta de CO,
en hojas maduras y senescentes del estrato alto y bajo del dosel; es decir bajo dos
condiciones, con hojas a plena exposicion solar y hojas autosombreadas (hojas de la
parte baja del dosel) de un individuo en cada parcela, para un total de nueve individuos
por muestreo (tres por tratamiento). Durante la maxima expansion foliar se encontraron
hojas maduras y senescentes en la parte baja del dosel, mientras que en la cosecha todas
las hojas de la parte baja del dosel estaban en senescencia (coloracion amarilla). El
sistema portatil (ADC) permitio hacer mediciones de parametros ecofisiolégicos como
densidad de flujo de {otones (DFF), conductancia estomatica (gs), CO; interno (Ci) y
asimilacion neta (A).

Se colocaron por encima de la camara del ADC, de uno a cuatro trozos de mallas
sombra con la misma densidad y dimensiones de 20 x 20 cm a una altura de 3 cm, con
el propdsito de reducir la radiacion a medida Gue se superponian las mallas, con el fin
de obtener valores de fotosintesis a diferentes niveles de radiacion y lograr construir las
curvas de respuesta. Finalmente, se colocd un trozo de polietileno negro con las mismas
dimensiones sobre la Ultima malla para interrumpir por completo la incidencia de la
radiacion sobre las hojas y obtener valores negativos de intercambio de CO,,
correspondientes a la respiracion. Al iniciar las mediciones de fotosintesis foliar, no se
colocd ninguna malla, es decir con disponibilidad total de la radiacion solar, cerca de los
2500 umol m’ s, Posteriormente se coloco la primera malla, y después de haber
tomado de 3 a 5 puntos de asimilacion se colocd la segunda malla. y asi sucesivamente

hasta colocar ¢l trozo de polietileno qué cubria toda la hoja.
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Se tomaron en promedio 3 puntos de asimilacion para los diferentes niveles de
densidad de flujos de fotones (desde 2500 a 20 pmol m™ s DFF), disminuyendo 'a
radiacién cada 150 pumol m™? s aproximadamente; para un total aproximado de 45
puntos en cada estrato del dosel (cerca de 90 puntos por individuc en cada parcela
considerando ambos e;tratos del dosel). En el primer muestreo, solc se tomaron puntos
para un unico estrato, ya que las plantas eran de pequefio porte.

Todas las hojas seleccionadas para medir fotosintesis fueron cosechadas para
determinar el area foliar en el laboratorio con el medidor de area LICOR modelo LI-
3100, posteriormente se secaron en la estufa a 70 °C, determino el peso seco y luego se

molieron, para finalmente determinar el contenido de nitréogeno total a través del

método de micro-Kjeldahl.

5.6.7. Respiracion

Se realizaron mediciones de respiracion en el laboratorio en condiciones de
oscuridad de los diferentes o6rgaros (hojas, tallos, raices, estolones y tubérculos) de una
planta por cada parcela de cada tratamiento (Tabla 3). Los érganos fueron previamente
lavados y separados. Para el caso de las hojas, inicialmente se midi6 la respiracion de
una porcidn de tallos y hojas a la vez (vastago) de las plantas de cada parcela de cada
tratamiento. Después de separadas las hojas del tallo se midi6 el area foliar, y
finalmente se determiné la respiraciéon de los tallos solos. La respiracion foliar fue
calculada como la diferencia entre el tallo y el vastago (hoja + tallo). Los 6rganos se
colocaron en una camara sellada de 0,0135 m®, con ventilacién interna y un radiador
con una manguera conectada al refrigerador, con el cual la temperatura fue
modificandose de manera decreciente a intervalos de 5°C; aproximadamente desde los
30°C a los 10°C y medida con un multimetro digital conectado a termopares que estaban
dentro de la camara. La respiracion (cambio en la concentracion de CO,), fue medida
con un analizador de gas infrarrojo (ADC-marca LICOR) conectado a la camara, a
intervalos de un minuto durante cinco minutos para cada temperatura. Este sistema tiene
la ventaja de que se pueden medir continuamente la liberacion del didéxido de carbono y
las condiciones dentro del contenedor; es decir, desde concentraciones iniciales de CO»

de 350 ppm, humedad relativa entre 80 y 90 % y la temperatura dentro de la camara.
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Luego los 6rganos se identificaron y fueron colocados en la estufa a 70°C. para la

posterior determinacion del peso seco y nitrégeno.

5.6.8. Parametros climaticos

Durante el ciclo del cultivo se realizaron mediciones de las principales variables
climéaticas necesarias para la modelizacion del crecimiento del cultivo, tales como:
temperatura del aire (°C), radiacion solar (MJ/ m?) y precipitacion (mm), variables que
fueron medidas a intervalos de 30 min. las dos primeras, y de cinco minutos la ultima.
Las mediciones se realizaron con una estacion climatica marca CAMPBELL. Se midio
la radiacion total incidente diaria con un piranémetro LICOR. modelo L[I-200x.
colocado a una altura de 2,5 m sobre el suelo y conectado a un almacenador de datos
CAMPBELL modelo CR10X, que es parte de la estacion climatica ubicada en el area de

estudio al lado del ensayo experimental.

5.9. Procesamiento de datos
5.9.1. Parametros de la hipérbola no rectangular

El calculo de los parametros de la hipérbola no rectangular (Lambers ez a/. 1998)
utilizando la respuesta de la fotosintesis a la radiacion medida en campo (Pn y Rad
desde 0 a 2000 umol m* s™") fue realizado utilizando el software STATISTIC 6.0 para
Windows (StatSoft, Inc., Tulsa USA).

5.9.2. indice de area foliar (LAI) y area foliar especifica (SLA)

Se realizaron célculos para conocer el LAI por estrato del dosel. asi como
estimar el LAI diariamente en cada réplica de cada tratamiento a lo largo del desarrollo
del cultivo. El LAI del estrato bajo del dosel se obtuvo como la diterencia en el LAI de
todo el dosel menos el LAI del estrato alto en las respectivas fechas de muestreo. Para
conocer el LAI diario del cultivo por estrato, necesario para la modelizacion, se
ajustaron los datos a ecuaciones polinémicas de tercer grado utilizando los puntos de
campo y laboratorio a la vez.

Con los valores de area y peso foliar se calculd el area foliar especifica (SLA.

cm?/g) como el cociente entre el drea foliar y el peso foliar tanto de las hojas
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seleccionadas para las mediciones de fotosintesis como de las cosechadas para la

determinacion de biomasa.

5.9.3. Concentraciéon de N por unidad de drea foliar

La conc\:entracién de nitrogeno por unidad de area foliar (mg N/em?), se calculé
como el cociente entre la concentracion de N por unidad de peso y el area foliar
especifica para cada una de las réplicas de cada tratamiento durante las principales fases

fenologicas del cultivo.

5.9.4. Coeficiente de extincion de luz
Se estim¢ ¢l coeficiente de extincidn de la radiacion, mejor conocido como “kc”
(Sinoquet er al 2000. Martineau 2004) con la utilizacion de los angulos foliares (w)

mediante la férmula:
Kc = 0,988 * cos™ [w/2] Ec. 14

5.9.5. indice de Nutricion de Nitrogeno (NNI)

El NNI se calculd, en cada etapa del desarrollo del cultivo para cada réplica de
cada tratamiento, como el cociente entre la concentracion de nitrégeno en la biomasa
total del cultivo y la concentracion critica de nitrégeno (Lemaire et al 1989). El indice

es el siguiente:
NNI = [Nc]/ [Nec] Ec 15

donde [Nc] es la concentracion de nitrogeno medida en la biomasa total del cultivo, y
[Ncc] es la concentracion de nitrogeno critica para alcanzar el maximo crecimiento. La
concentracion nitrogeno ([Nc]) en el cultivo fue calculada como el contenido porcentual
de N en toda la planta considerando todos los compartimientos, y la concentracion

critica de N se calculd por medio de la ecuacion propuesta por Greenwood ef al (1985):

[Nee] = 1,35 * (1 + 3%e 02655 Ec. 16
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donde se relaciona la cantidad de N acumulado por el cultivo y su biomasa en peso seco

(BS) por unidad de area de terreno (Mg ha™).

5.9.6. Radiacion fotosintéticamente activa interceptada (IPAR)

La cantidad diaria de radiacion fotosintéticamente activa incidente (PAR) se
calculd como el 48% de la radiacion total incidente diaria medida con el piranometro
(Martineau 2004). Utilizando la radiacion fotosintéticamente activa incidente, el
coeficiente de extincion de luz y el indice de drea foliar, la radiacion fotosintéticamente
activa interceptada por el cultivo se calculé con la ecuacion de Monsi y Sacki 1960

(Lambers 1998):
IPAR = PAR * (1 — e 14 Ec. 17

donde IPAR es la cantidad de radiacion fotosintéticamente activa interceptada, PAR la
radiacion fotosintéticamente activa incidente, k¢ el coeficiente de extincion, LAI es el
indice de area foliar. Posteriormente se calcularon los valores de IPAR acumulados
expresado en MJ m™ para todas las etapas fenolégicas del cultivo. La IPAR fue
correlacionada con el indice de nutricion de nitrégeno (NNI) para analizar el efecto que

tienen los tratamientos de fertilizacion.

5.9.7. Eficiencia en el usc de Ia luz (RUE) y del nitrogeno (PNUE)

La eficiencia en el uso de la luz (RUE) fue calculada como el cociente entre la
cantidad de biomasa seca (g m™)y la IPAR acumulada (MJ m™) en las principales fases
fenologicas del cultivo (Manrique ef al. 1991; Tei et al. 1996; Rosati et al. 2004).

La eficiencia en el uso del nitrégenc fotosintético (PNUE) fue calculada como
el cociente entre la fotosintesis a 2000 umol m? s™ de radiacion, utilizando la ecuacion
de la hipérbola no rectangular, y la cantidad de nitrégeno foliar expresada en mol N m™
de superficie foliar. Para la realizacion del calculo fue necesario determinar ambos
parametros en la misma hoja, de cada réplica de cada tratamiento. El célculo se realiz6

estrato bajo y alto del dosel y en las diferentes etapas fenologicas del cultivo (Tabla 3).
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5.9.8. Respiracion
Para calcular la tasa de respiracion en la oscuridad (R, pmol m? s™), en base a

las medidas de CO, dentro de la camara obtenidas con el ADC, se utilizo la siguiente

formula:
R=V xACO,/Px At Ee. 18

donde V es el volumen de la camara (0,0135 m?), P es el peso del érgano (g) y ACO; es
el cambio en la concentracion de CO, (umol m?), y At el intervalo de tiempo en

segundos.

5.9.9. Migracion de asimilados y nitrégeno

Los datos de biomasa y nitrégeno en los distintos érganos a io largo del tiempo
se ajustaron a funciones polinomicas con el fin de estimar las cantidades producidas y
acumuladas en funcion de los DDS (Tabla 3). Para la biomasa total y de tubérculos, el
N acumulado en la biomasa total y en los tubérculos, los datos se ajustaron a funciones
de Gompertz:

Y= a*eji{p'b*ew'c*t Ec. 19

donde Y es la biomasa, t el tiempo, a,b y ¢ son parametros obtenidos por ajuste de los
datos experimentales (Hunt 1982). Derivando dichas funciones (Apéndice 4) se
calcularon las tasas diarias de crecimiento absoluto (AGR), crecimiento de tubérculos
(TGR) y acumulacion de N en la biomasa total (NAR) y en los tubérculos (TNAR).
Posteriormente se calcularon las tasas diarias de migracién de asimilados (TMA =
TGR-AGR) y las tasas diarias de migracién de N (TMN = TNAR-NAR). El total de
asimilados y N que migran se calculo como la integracion del area bajo la curva de la

tasa de migracion en el tiempo (Sarmiento 1995, Machado 2005).

5.10. Analisis estadistico
Debido a que parte de los datos no cumplian con las condiciones o supuestos del
ANOVA paramétrico (normalidad, homogeneidad de las varianzas, no correlacion entre

las medias y desviacion normal) se realizo la prueba no paramétrica de Friedman,
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utilizando como factores los tratamientos y tomando en cuenta el efecto de los bloques.
Esta prueba es ideal para disefios de bloques al azar y datos con distribucion no normal.
La comparaciéon multiple de medias se realizé con la prueba de Tukey no paramétrico.
Para determinar diferencias de los parametros de la hipérbola no rectangular y
parametros foliares entre periodos se realizd un ANOVA de medidas repetidas, con su
respectiva prueba a posteriori de Tukey para determinar las diferencias entre medias

(Sokal & Rohlf 1981; Zar 1998).

5.11. Modelo ecofisiologico

Se desarrollé un modelo de simulacion con el objetivo de calcular diferentes
flujos y coeficientes asociados a procesos del balance de carbono del cultivo de papa en
los diferentes tratamientos de fertilizacion (Apéndice 10). Para cada tratamiento se
realizaron calibraciones para conseguir los mejores ajustes entre los valores obtenidos
en campo con los simulados en funcién de la PPB, distribucion de biomasa y
respiracion. Para este fin se utilizo el software Vensim version 4.2., el cual permitié
calcular los coeficientes de asignacion de biomasa a los diferentes Organos,
translocacion, mortalidad y exudacién (tabla 2). Todos estos componentes funcionales
permitieron hacer inferencias con respecto a la respuesta del balance de carbono frente a
las variaciones del nitrégeno, y asi tratar de explicar las hipétesis planteadas.

El modelo representa la secuencia de lo que ocurre en el sistema planta con
respecto al balance del carbono, desde la captacion de luz para la fotosintesis (figura
15), la asignacion de fotoasimilados a los diferentes drganos como el principal flujo del
modelo (figura 16), asi como los procesos que implican transferencias y salida de
carbono del sistema tales como la respiracion, exudacion y mortalidad (figura 17). La
principal variable de estudio fue la biomasa de los distintos 6rganos, que representan las

cajas rectangulares como se muestra en la figura 16.
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Tabla 1. Parametros y variables utilizadas en el modelo del balance de carbono del cultivo de

papa. * calculados ** calibrados y sin asterisco indica datos de entrada.

Intercepcion de la radiacién

Simbolo Variables y parametros Unidades
Rad Radiacién total MJ m? dia’
Kc coeficiente de extincion de luz -
LAl indice de area foliar por estrato -
PAR Radiacion fotosintéticamente activa MJm? dia”
*IPAR Radiacién fotosintéticamente activa interceptada MJ m? dia’

Fotosintesis y productividad

*Pny, Fotosintesis bruta foliar en cada estrato del dosel pmol CO, m™ ™
Pmax  Fotosintesis foliar a saturacion de luz pumol CO, m?s™
m Rendimiento cuantico umol CO, pmol™
q Factor de curvatura de la hipérbola no rectangular adimensional
*PPB Produccién primaria bruta g m” dia”
*A,, Produccion primaria bruta asignada a érganos gm”dia’
0w Coeficiente de asignacion de asimilados a 6rganos dia™
*PPN  Produccién primaria neta gm” dia”
Respiracion
*R Respiracion total gm™dia’
*Rmy, Respiracion de mantenimiento g m?dia’
*Rey Respiracion de crecimiento gm”dia’
*Crmg  Coeficiente de respiracion de mantenimiento dia’
*Crey Coeficiente de respiracion de crecimiento dia’
Translocacién, mortalidad y exudacion
*Ty Translocacion desde hojas, tallos y raices hacia tubérculos gm” dia”
**Cr,)  Coeficiente de translocacién dia”
*Ttm Translocacién desde el tubérculo madre (semilla) gm” dia”
**Ctm  Coeficiente de translocacion desde el tubérculo madre dia®
*M,  Mortalidad de hojas y tallos gm? dia”
**Cmg  Coeficiente de mortalidad dia”
*E Exudacién radicular gm”dia”
**Ce Coeficiente de exudacion dia”
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Tabla 1. Continuacion, parametros y variables utilizadas en el modelo del balance de carbono
del cultivo de papa. * calculados ** calibrados y sin asterisco indica datos de entrada.

Concentracion de nitrégeno

Nh N hojas
Nta N tallos /100
Nr N raices gNg"
Ne N estolones
Ntu N tubérculos
Biomasa (dato de entrada y variable del modelo)
B, Biomasa de 6rganos
Bh Biomasa hojas
Bta Biomasa tallos
Bra Biomasa raices
Best Biomasa estolones g m
Btu Biomasa tubérculo
Btm Biomasa tubérculo madre
BT Biomasa totzl
Ne Necromasa

5.11.1. Descripcion del modelo

Las distintas variables y parametros utilizados en el modelo se muestran en la
tabla 1; y la caracterizacion de los diferentes procesos asociados al balance del carbono
estan representados en el modelo de la siguiente manera: la fotosintesis (figura 15),
distribucion de asimilados a la biomasa y translocacion (figura 16) y componentes
funcionales que implican salida de carbono como respiracion, mortalidad y exudacion

(Figura 16 y 17).

Intercepcion de la radiacion y fotosintesis

La intercepcion de la radiacion en el estrato alto del dosel fue calculada cada
media hora en funcion de la radiacion incidente (Rad), el coeficiente de extincién de luz
(Kc) y el indice de 4rea foliar (Ec A2). La radiacion que llega al estrato bajo del dosel se
calculé como la diferencia de la radiacion total menos la que se intercepta en el estrato

alto (Ec. A3).
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Tabla 2. Ecuaciones del modelo para describir procesos asociados al balance del
carbono. La descripcion esta hecha por 6rganos (i) y estratos del dosel (e).

Coeficiente de extincion de luz:
Kc = 0,988 * cos® [w/2] (A1) (Sinoquet ef al 2000)

Radiacion interceptada arriba:

~kc*LAlarr

IPARy = PAR * (1 - ¢ ) (A2)
Radiacion interceptada abajo:
_ ~kc*LAlaba
IPAR upyy = (PAR - IPARgy) * (1 — ¢ ) (A3)

Fotosintesis foliar en cada estrato del dosel:

Prgy = LAI * 1/2q [(mPAR + Pmax) -\ (mPAR + Pmax)’ ~ 4mgPmaxPAR] *( 1800 * 12) / (
1x10°* 0,4) (A4) (Lambers et al 1998)

Translocacion del tubérculo madre:

Ttm = Btm * Ctm (A5)
Produccion primaria bruta:

PPB = SUM (Pn arriba + Pn abajo) + Ttm  (A6)
Asignacion de asimilados por érgano:
Ay=PPB*Q 4 (A7)
Coeficiente respiracion de crecimiento:

Creyy = I-1/(((Nh*5.25)/0.472) + ((1-Nh*35.25)/0.9)) (A8) (Modificado de Penning de Vries
1974 y 1975; Cannell & Thormley 2000)

Respiracion de crecimiento:
Regy = Crey*Qp*PPB  (A9)
Respiracion de mantenimiento:
Rmgy = 0,0027 * Ny * exp (0,0693*T)  (A10) (Ryan 1991)
Rmgy = Crm * B, (A11)
Respiracién total:
Rty = (Rmy + Rcy) (A12)

Rt =Rty
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Translocacion desde hojas, tallos y estolones hacia tubérculos:
T(,) = Ct(,)* B(,) (A13)

Mortalidad hojas y tallos:
M(,) - Cm(,) * B(,) (A14)

Necromasa:
Ne/dt = Mtallos + Mhojas  (A15)

Exudacion radicular:
E = Ce*Braiz (A16)

Biomasa de hojas y tallos:
B(,),/d[ = A(,) - R(,) - T(,) - M(,) (A17)

Biomasa de raiz:
Braiz/dt = Ar -Rr—E (A18)

Biomasa de tubérculos:
Btu/dt = (Atu + Ttu + Tta + Test) — Rtu  (A19)

Biomasa total:
BT/dt = Bh + Bta + Bra + Best + Btu (A20)

Produccién primaria neta:
PPN = PPB-Rt (A21)

Utilizando valores de LAI diario por estrato que fueron obtenidos utilizando
ecuaciones polinomicas de tercer grado y la radiacion incidente (medida cada media
hora, y multiplicada por 0,48 para pasar a PAR) se calculé la asimilacién cada media
hora por estrato del dosel, y posteriormente se sumo la asimilacién de estrato alto y bajo
para obtener la produccion primaria bruta diaria del cultivo (Ec A6). En este sentido, la
fotosintesis bruta diaria (sin respiraciéon) en cada estrato del dosel fue simulada
utilizando los parametros de la hipérbola no rectangular medidos en 4 muestreos (tabla
1, Ec A4), y que permitieron describir la respuesta de la asimilacion a la radiacién a lo
largo del desarrollo. Entre muestreos los parametros se extrapolaron linealmente (figura
15). Con la suma de la fotosintesis del estrato bajo y alto del dosel conjuntamente con
los asimilados provenientes del tubérculo madre por translocacion (Ec AS), se
determino la PPB diaria del cultivo (Ec A6). La transformacion de los datos puntuales

1

de fotosintesis expresados en pmol CO, m’ s™ en PPB diaria del cultivo se hizo



70

multiplicando la ecuacion de la hipérbola no rectangular por el LAI*10000 para llevar

2

de cm? a m%, por 1800 para llevar de segundos a media hora, dividido entre 10000 para

transformar de pmol a mol, multiplicado por 12 para llevar de mol de CO,agde Cy

finalmente dividido por 0,40 para llevar g de carbono a g de biomasa.

LAl arriba

LAl abajo

Figura 15. Estructura del componente fotosintesis del modelo del balance de carbono del
cultivo de papa. Se muestran parametros (circulos), variables auxiliares (rectangulos
lineas continuas) y flujos (rectangulos lineas discontinuas). Paso de tiempo de 30

min.
Rc total

Btubérculo

Figura 16. Estructura del modelo del balance de carbono del cultivo de papa: distribucién de
asimilados hacia los érganos, translocacion hacia los tubérculos y la respiracion de
crecimiento. Se muestran parametros (circulos), variables de estado (rectangulos
lineas gruesas) y flujos (rectingulos lineas discontinuas). Paso de tiempo de 1 dia.
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Distribucion de los asimilados

Los coeficientes de asignacion de asimilados a los diferentes organos fueron
calculados para cada tratamiento de fertilizacion a través de un proceso de calibracion
interactivo, para que la biomasa simulada se ajustard lo mejor posible a la biomasa
medida a lo largo del desarrollo y en cada compartimiento (Ec A7). Estos coeficientes
se consideraron variables en el tiempo y se calibraron utilizando valores a lo largo del

desarrollo, con interpolacion lineal.

Respiracién

Se realizaron calculos de respiracidon para cada 6rgano y tratamiento, pero se
calcul6 por separado la respiracion de crecimiento (Rc) y mantenimiento (Rm) de cada
organo. La Rc estd directamente relacionada con la asignacion de asimilados,
produccion de biomasa y el coeficiente de respiracion de crecimiento (Ec A9). El Crc
depende de la composicion quimicz de la biomasa producida, por lo tanto fue simulada
en base a los planteamientos de Penning de Vries (1974, 1975), pero simplificando la
composicion de los organos como si estos estuvieran formados principalmente de
proteinas y carbohidratos (con costos de produccion de 0,528 y 0,1 respectivamente).
Las proteinas se calcularon en funcion de la concentracion de N del 6rgano multiplicada
por 5,25 y los carbohidratos como el total de biomasa producida menos las proteinas
(Ec. A8).

La Rm en los distintos 6rganos se calcul6 a través de dos métodos utilizando las
ecuaciones A10 y All. Con el primer método la Rm fue simulada en base a los
planteamientos de Ryan (1991) que toma en consideracion la influencia del nitrégeno y
temperatura debido a la fuerte correlacion que presentan dichos factores con la
respiracion. El efecto de la temperatura sobre la respiracion se cuantifico a través del
coeficiente de temperatura, o factor Qjq, el cual reflejo los cambios en la tasa de
respiracion por cada 10°C de cambio en la temperatura (desde 10°C hasta 35°C,
utilizando como promedio 18°C). Se utilizaron los valores de concentracién de N
medidos en cada organo.

En el segundo método se utilizaron los datos medidos de respiracion en la
oscuridad. suponiendo que en estas condiciones se representa unicamente la respiracion

de mantenimiento. Donde la Rm depende de 'la relacion proporcional del coeficiente de
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respiracion de mantenimiento (Crm) y la biomasa (McCree 1970; Thornley 1970, 1971;
Ec Al1). Posteriormente se realizaron comparaciones de la Rm calculada con los dos
métodos en cada uno de los tratamientos y etapas fenologicas; y finalmente se calcul6 la
respiracién total que corresponde a la suma de la respiraciéon de crecimiento y

mantenimiento de los distintos o6rganos (Ec. A12, Figura 17).

Translocacion, mortalidad y exudacién

La translocacion, mortalidad representan procesos que implican transferencias
de carbono, mientras que la exudacion una salida de carbono del sistema; por lo tanto
fueron calculados en funcion de la biomasa de sus respectivos érganos y a través de la
calibracion de los distintos coeficientes utilizando los valores medidos de biomasa de
hojas, tallos y necromasa. Entonces se asume que el exceso de asimilados que no
pudieron destinarse a la biomasa fueron transferidos o liberados como exudados

radiculares (Ecuaciones A13, Al4, A16).

Distribucion de biomasa y balance de carbono

La produccién de biomasa fue calculada en funcion del tiempo considerando el
balance completo; es decir lo que se asigna de la PPB, menos lo que sale por respiracion
y mortalidad (Ec A17). Por otro lado, para calcular la biomasa radicular se tomé en
consideracion lo que se puede perder por exudacion como flujo de salida (Ec A18).
Mientras que la biomasa total se calculd como la suma de la biomasa acumulada en
cada compartimiento (Ec A20), aunque también se podria calcular a través de la PPN

como se indica en la ecuacion A21.
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Mta

| necromasa |

Rc total

Figura 17. Estructura del modelo del balance de carbono del cultivo de papa: flujos de salida a
través de la respiracion de mantenimiento, mortalidad y exudacion. Se muestran
parametros (circulos). variables de estado (rectangulos lineas gruesas) y flujos
(rectangulos lineas discontinuas). Paso de tiempo de | dia.

Tabla 3. Esquema sintético de las principales mediciones, disefio de muestreo y calculos
realizados.

Mediciones y calculos a nivel de hojas individuales

Simbolo Var}ables Y Réplicas y diseiio de muestreo Objetivo
parametros v

Pn Fotosintesi 4 muestreos, 1 planta por parcela, a los 8, | Calcular la PPN y evaluar el
15 28,54+ 75 DDE. efecto de la fertilizacion de N.
Nf Nitrégeno 4 muestreos, | planta por parcela, a los 8, | Para correlacionarlo con la
foliar | 28,54+ 75 DDE. asimilacidn, respiracion, SLA

pf Peso foliar 4 muestreos, | planta por parcela. a los 8. Parz calcular ¢l SLA

eso folia 28,541 75 DDE. ara calcular el SL

, Para caicular la cantidad de N
SLA Area foliar 4 muostreos, | planta por parcela, a los 8, | por unidad de édrea foliar, y
especifica 28,54y 75 DDE. . correlacionar con el Nf, Ay

| R

L

Mediciones y calculos a nivel de plantas y el cultivo

Evaluar el efecto de la
B 4 muestreos, 6 plantas por parcela, a los 13, | fertilizacion de N  sobre
iomasa por | , . ., .
B ; 36,57 DDE y 18 plantas por parcela a los 85 | asignacion  de  biomasa.
6rgano el . g
DDE. Utilizar para la calibracion del
modelo.
. ) ) Para utilizar en el modclo de
Respiracion 4 muestreos, | planta por parcela. a los 15, | . -
R . - . simulacion del balance dc
pororgano . 40,58\ 85 DDE.
| carbono.
N Nitrogeno por | 4 muestreos, 6 plantas por parcela a los 13, | Determinar asignacion de N.
organo ! 36,57 DDE y 18 plantas por parcela a los 85 | Caleculo  de  resphiacion  de
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DDE.

crecimiento y de
mantenimiento en el modelo.

Indice de area

En campo: 3 muestreos, a los dias 25, 34, 46,
50, 59, 66, 75, 83 DDE. En el laboratorio: 4

Calcular la radiacion

LAl foliar muestreos; 6 planta por parcela a los 16, 37,60 | interceptada en el modelo.
DDE y 18 plantas a los 85 DDE.
4 muestreos, 6 plantas por parcela, a los 13 Para calcular la cantidad de N
Area foliar ? . > | foliar por unidad de areay
SLA especifica %61’)513 DDE y 18 plantas por parcela a los 85 relacionar con las tasas de
' asimilacion.
. 4 muestreos, 6 plantas por parcela, a los 13, .
mg N/cm’® N por umdgd 36,57 DDE y 18 plantas por parcela a los 85 Relac1onqr con !a,s tasas de
de area foliar DDE asimilacion.
w Anculo foliar 4 muestreos, 3 plantas por parcela, a los 13, | Calcular el coeficiente de
gulo o 36,57 y 85 DDE. extincion de luz
Coeficiente de Calcular la radiacién
L 4 muestreos, 3 plantas por parcela, a los 13, | .
Kc extincion de interceptada para calcular
36,57 y 85 DDE. Y
luz RUE y para la modelizacién
indice de 4 muestreos, 6 plantas por parcela, a los 13, Evaluar el esFado de nutricion
. de N del cultivo.
NNI nutricion de 36,57 DDE y 18 plantas por parcela a los 85 .
tru DDE Correlacionar con RUE,
nitrégeno . IPAR
S Calculado con PAR cada 30 minutos y -
Radiacion ) S Calcular RUE y utilizar para
IPAR interceptada registros diarios, K¢ y LAI desde los 13 DDE. estimar PPB en el modelo.
Eficiencia en | 4 muestreos, 6 plantas por parcela, a los 13, Evaluar el efecto de los
RUE el uso de la 36,57 DDE y 18 plantas por parcela a los 85 .
w. tratamientos
radiacién DDE.
Eficienciaen | 4 muestreos, 6 plantas por parcela, a los 13, Evaluar el efecto de los
NUE el uso del 36,57 DDE y 18 plantas por parcela a los 85 uar et ¢
. tratamientos
nitrégeno DDE.
. .. Calculado con la diferencia de la tasa de
Migracion de - i Evaluar el efecto de los
TMA 2 crecimiento absoluto menos el crecimiento de .
asimilados . tratamientos
tubérculos.
Micracién de Calculado con la diferencia de la tasa de Evaluar el efecto de los
TMN g acumulacion de N en la biomasa total menos el vatuaret electo deto

N

N acumulado en tubérculos.

tratamientos
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6. Resultados
6.1. Respuesta de la fotosintesis del cultivo de papa a la nutricion de
nitrégeno
6.1.1. Emergencia del cultivo

La dinamica del proceso de emergencia no presentd diferencias significativas
(p>0,05) entre los tratamientos con diferentes niveles de fertilizacidn de nitrogeno
(Figura 18). Se consideréo como fecha de emergencia del cultivo para los distintos
tratamientos el dia 8 después de la siembra, debido a que mas del 50% de las plantas de
todas las parcelas estaban emergidas. Para el dia 16 después de la siembra las parcelas
alcanzaron porcentajes promedios de emergencia de 91,2; 913 y 92,1 para los
tratamientos 0-N, 133-N y 400-N respectivamente; y finalmente el 100% de emergencia
en todas las réplicas de todos los tratamientos fue alcanzado el dia 21 después de la

siembra, manteniéndose una densidad de 4,44 plantas/mz.

100

90 1

60 A1

50 ~

40 -

% Emergencia

30 4
—e— 0-1

20 4 —O0— 133-N
—a— 400 -N

O T T T T
0 2 4 6 8 10 12 14 16 18 20 22

Dias despues de la siembra (DDS)

T T T L T

Figura 18. Porcentaje de plantas emergidas en funcion de los dias transcurridos después de la
siembra (DDS), en los tratamientos con diferentes niveles de fertilizacion de
nitrogeno, 0—N (e), 133-N (©) y 400-N (A). Media + desviacién normal. Los
valores medios fueron calculados por tratamiento, después de los conteos de
plantulas emergidas en cada parcela, n = 3.
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6.1.2. Fotosintesis foliar

En la figura 19 se muestra un ejemplo de las curvas de respuesta de la
asimilacion neta de CO; a la intensidad de radiacion fotosintéticamente activa (densidad
de flujos de fotones fotosintéticos, DFF) obtenidas en campo en plantas creciendo bajo
distintos niveles de fertilizacion de nitrégeno. Se observa que con la metodologia
utilizada es posible obtener valores de asimilacion regularmente distribuidos a lo largo
del rango de radiacion fotosintéticamente activa, entre 0 y 2500 pmol m? s, lo cual
valida la metodologia empleada en el campo. Asimismo, se observa la baja dispersion
de los puntos de cada tratamiento, lo cual le da solidez a la estimacion de los parametros
calculados con la hipérbola no rectangular. En el campo se establecieron un total de 81
curvas como las mostradas en la figura 19. correspondientes a los diferentes
tratamientos, estratos del dosel (arriba y abajo) y fechas de muestreo (Apéndice 2).

En la tabla 4 se presentan los diferentes parametros de la hipérbola no
rectangular: fotosintesis neta maxima a saturacion de luz (Pmax), respiracion (Resp),
rendimiento cuantico (m) y el factor de curvatura (q); para los distintos tratamientos y
etapas del cultivo con los respectivos valores de regresion (r°) de los ajustes
estadisticos. También se presentan los valores de fotosintesis neta a una radiacion de
2000 pmol m? s’ (P2000), Ya que €stos representan una forma mas realista de hacer
comparaciones entre tratamientos dentro del rango posible de radiacion, debido a que el
parametro Pmax es la asimilacion a radiacion infinita y tiende a dar valores muy altos y
alejados de las condiciones reales de campo.

Al comparar hojas equivalentes, es decir del mismo periodo y estrato. se observa
que en general los cuatro parametros de la hipérbola no rectangular tienden a aumentar
con el suministro de nitrogeno. En este sentido, las diferencias no siempre fueron
significativas. En el caso de Pmax so6lo se presentaron diferencias significativas (p <
0,05) entre tratamientos durante la emergencia. Sin embargo en todos los muestreos se

"' mas altos en en

mantuvo una tendencia consistente a valores entre 1 y 2 pmol m™ s
tratamiento 400-N, mientras que para los otros tres parametros las diferencias entre
tratamientos extremos (0-N y 400 N), fueron significativas (p < 0,05) sélo en algunas
etapas. El parametro (q) fue el que presentd una respuesta mas significativa al

suministro de N, con diferencias entre tratamientos extremos que fueron siempre
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significativas, al menos para las hojas del estrato alto, indicando que a mayor suministro
de N se alcanza la saturacion en la curva de asimilacién a menor radiacion.

Contrariamente al efecto del suministro de N, el efecto del estrato del dosel
sobre los parametros de la fotosintesis fue mucho més acentuado, con valores de Pmax,
Resp y m signiﬁcativamente (p < 0,05) mayores en el estrato alto para casi todos los
periodos y tratamientos. El coeficiente de curvatura (q) fue el que present6 una
tendencia menos clara entre estratos. Asi mismo, se observa en la tabla 4 que las hojas
senescentes presentan valores para todos los parametros mas bajos que los de las hojas
no senescentes.

Finalmente, si analizamos el efecto del tiempo, vemos claramente que a lo largo
del desarrollo todos los pardmetros de la hipérbola no rectangular, con excepcion de q,
tienden a disminuir. En la tabla S se presenta la estadistica para las diferencias entre
etapas de desarrollo de algunos de los parametros de la hipérbola no rectangular. En la
figura 20 pueden visualizarse graficamente las tendencias temporales de Pygg0 y Resp en

los diferentes tratamientos, estratos y tipos de hojas.
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Figura 19. Ejemplo de las curvas de respuesta de la fotosintesis neta a la radiacion (PAR) en
los tratamientos con diferentes niveles de fertilizacion de nitrégeno. Cada curva
corresponde a los valores de las mediciones de fotosintesis obtenidos en una hoja y
su respectiva curva de ajuste calculada con la ecuacién de la hipérbola no
rectangular (n = 39 para 0-N, n =41 para 133-N y n = 43 para 400-N). Estas curvas
corresponden al primer muestreo realizado a los 8 DDE.
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esentan la media de cada tratamientos en las distintas etapas, estrato del dosel (arriba

arr. abajo aba) y tipo de hoja + DE Letras igvales en las columnas significa que no existen diferencias significativas entre los tratamientos por etapa (Prueba
Tipo Tukey, p < 0,05, n=3).

DDE Pmax ( pmol Resp ( umol P |
Trat, - PIHMO 5 <0,05 q p < 0,05 m p<00s | 2 | xvo(bmo
co,m?*s™) Co,m?*s™) co,m?s™)
0-N 2529+£1,02b 1,152 0,01b 0,617 £0,010b 0,022+ 0,006 b 0,99 | 17.54£028b
8 133-N 26,28£093b Xr20=049 1,48 +0,10 a szo=o41 0.731 + 0,097 a x.2=04009 0023£0,004b | X'=466 | ggg | 2021:£024a
=0, =0, = 0,04 <0,02
400-N 28,28 £1.94a P 182£0,16a | © 0,766 + 0,014 a P 0,030 + 0,004 a P 0,09 | 2146+082a
0-N arr 19,57 £ 0,35 a 1,040,330 a 0,652+0,116 ¢ 0,022 £ 0.002 a 099 | 1431+084 a
133-N arr 20,91+0,68 a 1,210,004 a 0,783 + 0,006 b 0,024 + 0,001 a 0,98 | 15,33+0,54 a
400-N arr 22.08+0,94 b , 1,54+ 025 a 0,874 + 0,039 a 0,025 + 0,001 a 0,95 | 16,87+0,75 a
0-N ab 11798110 d | X210 | 405043 b | XP=1005 | 0gegx0103a | X°=13.09 | 001100036 | X*=5875 | 098 | 10125041 b
28 p=00104 p = 0,0439 p = 0,032 p < 0,0320
133-N ab 12,32+ 0,43 d 0621010 b 0,816 £ 0,058 ab 0.014+0,001b 0,99 | 10,40+ 0,44 b
400-N ab 16.351 0,32 ¢ 0,99+0,10 ab 0,621 + 0,060 ¢ 0.016 +0,002 b 098 | 11,23+0,52 b
0-N arr 1423063 a 0,84£0,05 b 0,679 0,051 ¢ 0,018+ 0,001 a 0,96 | 11,56+ 0,30 a
133-N arr 15,25+ 0,45 a 1,10+ 0,31 a 0,790 + 0,063 b 0,024 £ 0,002 a 099 | 12,69+045 a
400-N arr 16,48 + 0,07 a 1,30+ 0,13 a 0,917 £0,017 a 0,026 + 0,002 a 0,99 | 12,88+0,37 a
0-N ab 10,02+ 1,49 b 0,35+0,03 ¢ 0,697 + 0,149 ¢ 0,015+ 0,001 ab 0,82 | 7,21+0,40 b
54 133-N ab 10,34+ 1,40 b 0,510,415 b 0,651 + 0,069 ¢ 0,020 + 0,001 a 085 | 876+024 b
400-N ab 1054034 b | 255000 | 0815001 D | y2_ oy gos | 0544200020 | o] 2204 | 002400022 | yo o, | 087 | 8755023 b
0-N sen 404+045 c | p=000246 | 0332017 ¢ | p=0,005 | 042910021e p=0041 | 0,007+ 0,003b | p<0,0036 | 0,92 | 336031 c
133-N sen 4,74+001 ¢ 0,49£0,39 b 0,491 + 0,068 e 0,012 £ 0,002 b 0,97 | 366£0,33 ¢
400-N sen 566 10,05 ¢ 0,53+0,03 b 0,588 + 0,050 d 0,013+ 0,004 b 0,98 | 4,300,068 ¢
0-N arr 6,47+ 162 b 0,62 £ 0,50 b 0,642 +0,050 0,011 £ 0,001 b 092 | 498:0,73 b
133-N arr 8.52+0,30 a 0,90 + 0,27 ab 0672+0,11b 0,020 £ 0,002 a 0,96 | 6,52+0,64 a
400-N arr 8,89+0,44 a 1,07+0,14 a 0,815+0,04 a 0021£0003a | y2_4,,, | 097 | 7504044 a
2. 4 2_ 2. ©=14,23
0-N sen 2,79+0,21 ¢ X =1501 | 026+012 b | X =8904 0,357 £ 0,05 ¢ X =1195 | 0005+0,001b | p<0,01417 | 094 | 2,560,332 ¢
75 p = 0,01036 p=0,01129 p = 0,0352
133-N sen 3514017 ¢ 0,35+£0,16 b 0,446 + 0,16 ¢ 0,010 + 0,006 b 095 | 2504010 ¢
400-N sen 3,86+0,50 ¢ 0,43+0,13 b 0458+ 0,10 C 0,016 £ 0,002 b 0,96 | 3,71+004 ¢
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Con respecto a la conductancia estomdtica se observan diferencias significativas
entre tratemientos, lo que parece indicar este es un parametro sensible a la variacion en
la disponibilidad del nitrogeno, partiendo de la premisa de que las condiciones hidricas
del cultivo fueron controladas. Sin embargo, hay que realizar un estudio mas detallado
para evaluar la posible influencia de la g sobre la respuesta de la fotosintesis, por

ejemplo considerando las concentraciones de CO; interno al respecto (Apéndice 3).
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Figura 20. Variacion de la fotosintesis neta a una PAR de 2000 pmol m™ s (A) y de la
respiracion (B) en hojas ubicadas en el estrato de arriba y abajo del dosel, asi como
en hojas senescentes ( 0-N arr, © 133-N arr, ¥ 400-N arr, A 0-N aba, m 133-N
aba, o 400-N aba, ¢ 0-N sen, 0 133-N sen y A 400-N sen ) en el transcurso del
tiempo después de la emergencia del cultivo (DDE) calculados con los ajustes de la
hipérbola no rectangular. Se presentan los valores medios y la desviacion estandar.
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Pmax ( pmol Resp ( pmol P00 ( pmol PNUE P3000 ( pmol
Trat. DDE CO,m? s COzpm'z ) CO,m?s") Nf (%) N (mg N/ cm?) SLA (cmz/g) (umoILSJ(;z mol Czco)z ;-? s

8 2529+ 1.02a 115001 a 17540292 451+082a 04310084 106.0£4.4 ¢ 572+56b 0,19£0,01a

28 19.57+035b 1.04 £030a 1434084 b 4504011 a 0310030 1433+46b 70,0 £8,8a 021£0,02a

0-Narr 54 14,23+ 0.63 ¢ 0.84 +0.05 ab 11,6 =030 ¢ 3.85 = 0.06 ab 022£001 ¢ 1749+ 6,0 a 736+33a 0.250£ 0,01 a
75 6,47+ 1.62d 0,62 +0.50 b 498+0.73 d 245+ 027b 0.204 0.02 ¢ 13914 64 b 349+24¢ 0,07+0,03b

8 2628+ 093 a 148+010a 202+ 0242 5,55+ 0.68a 0450+ 001 a 1234+3.1¢ 629+2.1b 026+0,01a

133-N arr 28 2091+ 0.68 b 121 £0.04a 1534054 b 522+ 040b 0.324003b 1647+ 7.1b 73,7+99 ab 025+0,02a
54 1525+ 045 ¢ 110031 ab 1274045 ¢ 426+026¢ 0214001 ¢ 2074+81a 864+38a 026+002a

75 8.52+0304d 0.90£027b 6.5+ 0.64d 284 £0.184 0.21 1 0.02¢ 136.2+35¢ 441+49¢ 0,090,001 b

8 2828 +194a 1820162 211+082a 559+028a 045+002a 1342+ 12¢ 722+29a 029+0,01a

28 22.08+094b 154+025a 169+0.75b 5824013 a 033001 b 1750+ 54b 79,4+ 3.8 ab 028+0,01 a

Y A 54 16.48 0,07 ¢ 1,30+ 0,13 ab 129037 ¢ 4,79+ 0,08 b 021%002¢ 2358+33a 874+59b 0,29£0,02 a

75 8.80 + 0,44 d 1.07+0.14b 750444 3,05+ 032¢ 0.16 002 d 146,7£05 ¢ 508 +28¢ 0,12£0,01b '

28 11,79+ 1,10 a 0400432 101011 a 336£0.11h 018001 a 1832+78b 575+1,1a 0,18+ 0,01 a

0-N aba 54 1102+ 1.49 a 035£003a 72+040b 359+008a 0.16£002 a 2188+29 a 61,6 +64a 0,13£0,02a
28 1232+ 043 a 0,62+0.10a 104+ 044a 436+0,17a 020+002a 2105£79 a 60.1+68a 021+002a

133-N aba 54 1034+ 1402 0.51+015a 88+024b 425+021a 0.18+0,02a 232,1+33 a 672+62a 0,20+0,02 a
28 1535+032a 099+0,10a 112+0,52a 528+0,30a 023+0,02a 2223+42b 654+52a 024%0,02a

400-N aba 54 8,54+£034a 081001 a 8,8+027b 433+0,17b 0174001l a 2599+36a 70,7+5.7a 0,22+0,01a
54 4,04 £0,45 a 033£0,17a 342031 a 263+02ia 0.164 0,02 a 163.7+13a 20,7+6,1a 0,060,028

0-N sen 7 2791021 a 02640122 26+0320 2491 0,10 0.17 1001 a 1479+ 13 a 213+48a 0,03£0,01 a
54 4,74+ 0,01 a 049+0,39a 37+033a 3,780,013 a 020£0,0! a 187,7=12a 254=13a 0,07+0,01a

133-Nsen 75 351£0.17a 035+0,16a 25+0,10a 2,50+ 0.08b 0,16+ 001 a 152,119b 213+18a 0,04+0,01a
54 566+ 0.05 a 0,53+0,03a 43+006a 381£052a 019002 a 211,6+0,8 a 31,8+ 84a 0,10+0,01 a

400-N sen 75 486+050a 043+0,13a 370,042 2,57+0,09b 0,16=0.01 a 1589+ 1,1b 322+52a 0,05+0,01 a

80
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6.1.3. Area foliar especifica (SLA)
Como patrén general se observa que el SLA tiende a aumentar con el suministro

de N, presentando diferencias significativas entre etapas fenologicas, estratos del dosel
y tipos de hojas de los distintos tratamientos; excepto cerca de la cosecha (Tabla 5 y 6).
En la primera etapa de desarrollo el SLA fue marcadamehte diferente (p<0,05) entre
todos los tratamientos, mientras que en la segunda etapa se presentaron diferencias
significativas (p<0,05) entre los tratamientos 133-N y 400-N con respecto al tratamiento
0-N en las hojas de arriba. En la cuarta etapa fenoldgica no se presentaron diferencias
(p>0,05) significativas del SLA ni entre tratamientos, ni entre estratos, ni entre tipos de
hojas (Tabla 6, Figura 21). Los mayores valores de SLA fueron alcanzados en las hojas
de abajo del tratamiento 400-N, lo que puede estar asociado a una respuesta de
aclimatacion al efecto del autosombreamiento o poca luz.

Cuando el SLA fue analizado por etapas fenologicas también se observaron
diferencias significativas (p<0,05) entre estratos del dosel y tipos de hojas de los

distintos tratamientos, excepto cerca de la cosecha (Tabla 5).
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Figura 21. Area foliar especifica (SLA) de las hojas seleccionadas para las mediciones de
fotosintesis en los distintos tratamientos de fertilizacion nitrogenada, en las
principales fases fenologicas del cultivo y en hojas ubicadas en la parte aita del
dosel (arr), parte baja del dosel (aba) y hojas senescentes (sen). (® 0-N arr, o 133-N
arr, ¥ 400-N arr, A 0-N aba, m 133-N aba, 0 400-N aba, ¢ 0-N sen, ¢ 133-Nseny
A 400-N sen). Los valores representan las Medias + DE (n = 3 por muestreo).
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6.1.4. Nitrégeno foliar

La concentracion de nitrogeno foliar (%) resulté mayor en el tratamiento
con alto nivel de suministro de nitrégeno (400-N) durante todo el desarrollo del cultivo,
considerando tanto las hojas de la parte alta y baja del dosel como las hojas senescentes.
Sin smbargo, s6lo se presentaron diferencias significativas (P<0,05) entre tratamientos
durante la emergencia, inicio de la tuberizacion y maxima expansion foliar (a los 8, 28 y
54 DDE respectivamente), donde las hojas de abajo del tratamiento 0-N presentaron los
valores mas bajos con respecto a los demés tratamientos (133-N y 400-N) y estratos
altos del dosel (Tabla 6). Durante la cosecha, cuando se alcanza la senescencia total, no
se presentan diferencias en la concentracion de nitréogeno entre tratamientos, estratos de
dosel y tipo de hoja (Figura 22A).

También se presentaron diferencias significativas del % Nf en las hojas del
estrato bajo del dosel (hojas de abajo) entre los tratamientos 0-N y 400-N, asi como
entre el inicio de la tuberizacion y mdaxima expansion foliar (28 y 54 DDE
respectivamente); mientras que en las hojas senescentes hubo diferencias entre las
etapas de maxima expansion foliar y cerca de la cosecha en los tratamientos 133-N y
400-N (Tabla 5). Estos son algunos de los ejemplos mas resaltantes con respecto a las
tendencias del %Nf.

La concentraciéon de nitrogeno foliar expresada en porcentaje mantuvo una
tendencia decreciente en el transcurso del tiempo después de la emergencia presentando
diferencias significativas en las hojas de arriba de todos los tratamientos (Tabla 5 y 6).
Los valores mas bajos fueron alcanzados cerca de la cosecha (75 DDE), los cuales
fueron diferentes (p<0,05) a los obtenidos en las demds etapas de desarrollo en los
respectivos tratamientos. |

Cuando se analiza la variacién del N por unidad de 4rea (mg/cm?) se observa
como tendencia general que no se presentan diferencias significativas entre tratamientos
a lo largo del desarrollo; mientras que si hay diferencias entre el estrato alto y bajo del
dosel (Tabla 6 y figura 22B), donde las hojas de abajo presentan valores de N por
unidad de 4rea ligeramente inferiores a los obtenidos en la hojas de arriba. En este
sentido, se infiere que las plantas podrian presentar ajustes fenotipicos en las hojas

modificando el SLA para conservar el N foliar necesario para la fotosintesis.



83

Cuando se analiza el efecto del tiempo sobre la concentracién de N por unidad
de 4rea foliar se observa que esta disminuye durante el desarrollo del cultivo para todos
los tratamientos con una tendencia similar, presentdndose diferencias significativas
(p<0,05) entre etapas de desarrollo unicamente en las hojas del estrato alto del dosel;
mientras que en las hojas de abajo y senescentes no existen diferencias entre los

respectivos periodos (Tabla 5).

Nf (%)
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Figura 22. Variacion de la concentracién de nitrogeno foliar en funcién del tiempo transcurrido
después de la emergencia (DDE) en los tratamientos con diferentes niveles de
fertilizacion y en hojas ubicadas en la parte alta del dosel (arr), parte baja del dosel
(aba) y hojas senescentes (sen). (® 0-N arr, o 133-N arr, ¥ 400-N arr, A 0-N aba, m
133-N aba, o 400-N aba, ¢ 0-N sen, ¢ 133-N sen y A 400-N sen) Media £ DE (n =
3 por muestreo).



Tabla 6. Efecto de los tratamientos de fertili sobre e entaie i e i i eno por unidad de erficie foliar (m 2

area foliar especifica (SLA, cm%/g), y eﬂ01enc1a en el uso del mtrogeno fotosmtetlco (PNUE pmol COz mol N s™. Los valores representan la medla de
los diferentes tratamientos en las distintas etapas + DE. Letras iguales en las columnas significa que no existen diferencias significativas entre los

parametros por etapa (Prueba Tipo Tukey, p < 0,05, n=3).

PNUE
DDE Trat. Nf (%) p <0,05 N (mg N/ cm?) p <0,05 SLA (cm¥/g) p<0,05 (nmol C('i)z mol N s P < 0,05
- )

0-N 451+1,82b 0,43 £ 0,083 a 106,0 + 4,4 ¢ 572£56b

8 | 133N 555+0,68a | X’=467 | 045£0010a | X’=600 | 1234£31b | X'=600 62,9+2,1b =4,67
400-N 559+028a | Pp=0,036 0,45+0,017a | p=0097 1342+12a | P=0049 722+29a p=0,04
0-N arr 4,50=0,11b 0,31+0,025a 1433 4,6 ¢ 70,0+88a '
133-N arr 522+040a 0,32+0,033a 164,7+71b 73,7+99a
400-N arr 5.82+0,13 2 . 0,330,009 a . 1750£54b | x2=1462 794+38a

| 0-Naba 3,36+0,11¢ X;;(’,"O’g‘* 0,180,004 b {352)36%9 1832+78b | p=0012 575+ 1,1b X?=13,09
133-Naba | 4,36+0,17b ' 0,20+ 0,020 b ’ 210,5+79a 60,1+68b p=0,02
400-Naba | 528+030a 0,23 + 0,024 b 2223+42a 654+52b
0-N arr 3,85+0,06b 0,22 £ 0,005 a 174,9+6,0 ¢ 73,6+3,3a
133-N arr 426+0,26b 0,21+0,010a 2074 +8,1b 864+38a
400-N arr 4,79 £0,08 a 0,21+ 0,021 a 2358433 b 874+59a
0-N aba 3,59+0,08¢ 0,160,015 2 2188%29 b | X' =2347 61,6+6,4b

s4 | 133-Naba | 4250216 | 018400232 | o | 221x33b | P70 672462
400-Naba | 433x0,17b | X =2257 | 01700082 | p=q07 | 2599%36a 70,7+5,7b ¢ =21,60
0-N sen 263£021¢c | PT003 1 516100174 163,713 ¢ 29761 ¢ p=0,0057
133-Nsen | 3,78+0,13 bc 0,20+ 0,005 a 187,712 ¢ 254+13¢
400-Nsen | 3,81+0,52bc 0,19+ 0,024 a 211,608 b 31,8+84¢
0-N arr 2,45+027a 0,20+ 0,018 a 134,1 + 6,4 a 349+24b
133-Narr | 2,84+0,182 0,21+0,0192 1362+3,5a 44,1+£49a

’5 400-N arr 3,0£0,32a 0,16+ 0,019a X7=47] 146,7+0,5a , 50,8+28a ,
0-N sen 2,49+0,10a =1,76 0,17+ 0,013 a p’= 0.054 1479+1,3a | X =14,04 21,3+48¢ X =13,28
133-Nsen | 25040082 | P=0009 | 016400092 ' 1521192 | P=006 213+18¢ p=0,021
400-Nsen | 2,57+0,09a 0,16+ 0,010 a 1589+1,1a 322+52b

-84
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6.1.5. Fotosintesis por unidad de biomasa y eficiencia en el uso del nitrégeno

La asimilacién de CO, expresada por unidad de peso seco de la hoja (P2000 PS)
present6 diferencias significativas entre tratamientos cuando fue analizada por estratos
del dosel y por etapas del cultivo (Tabla 6 y figura 23). Entre etapas de desarrollo en
general no existen diferencias significativas en la PgooPS, manteniéndose relativamente
constante en el transcurso de los DDE, excepto en las hojas del estrato alto de todos los
tratamientos que a los 75 DDE presentaron una asimilacién menor (p<0,05) en
comparacion a las demas etapas fenoldgicas (Tabla 5). La P2opoPS de las hojas de arriba
durante las primeras fenofases de desarrollo tiende ha mantenerse hasta los 54 DDE que
empieza a disminuir pronunciadamente hasta cerca de la cosecha a los 75 DDE llegando

a valores de 0,12 (400-N), 0,09 (133-N) y 0,07 (0-N) pmol CO, mg PS s (Figura 23).
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Figura 23. Variacion de la fotosintesis foliar neta a 2000 pmol m™ s™ por unidad de peso foliar
en los distintos tratamientos de fertilizacion nitrogenada, en las principales fases
fenoldgicas del cultivo en hojas ubicadas en el estrato alto del dosel (arr), estrato
bajo del dosel (aba) y hojas senescentes (sen). (® 0-N arr, o 133-N arr, ¥ 400-N
arr, A 0-N aba, m 133-N aba, 0 400-N aba, ¢ 0-N sen, ¢ 133-N sen y A 400-N
sen). Los valores representan las Medias £ DE.
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La eficiencia en el uso del nitrégeno fotosintético (PNUE) por periodos de
muestreo presento diferencias significativas (p<0,05) en todas las réplicas de todos los
tratamientos solo entre estratos del dosel, como entre tipos de hojas (Tabla 6). En este
sentido, se observa como durante la primera etapa del cultivo no existen diferencias
(p>0,05) en la PNUE entre los tratamientos 0-N y 133-N, pero si entre estos con
respecto al tratamiento 400-N; mientras que durante el inicio del la tuberizacion y en la
maxima expansion foliar (28 y 54 DDE respectivamente) no hubo diferencias de la
PNUE entre tratamientos cuando se analiza cada uno de los estratos del dosel (Tabla 6).

La PNUE en el transcurso de los dias después de la emergencia en general
presentd diferencias por tratamientos (Tabla 5). La PNUE tiende a aumentar hasta la
maxima expansion foliar (54 DDE) presentando marcadas diferencias entre etapas de
desarrollo, y posteriormente empieza a disminuir hasta la cosecha. Por el contrario, en
las hojas de abajo y senescentes no se presentaron diferencias (p>0,05) entre periodos

(figura 24, Tabla 5).
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Figura 24. Variacién de la eficiencia en el uso del nitrégeno fotosintético (PNUE) en los
distintos tratamientos de fertilizacion nitrogenada, en las principales fases
fenolégicas del cultivo en hojas ubicadas en el estrato alto del dosel (arr), estrato
bajo del dosel (aba) y hojas senescentes (sen). (@ 0-N arr, o 133-N arr, ¥ 400-N
arr, A 0-N aba, m 133-N aba, o 400-N aba, ¢ 0-N sen, ¢ 133-N sen y A 400-N
sen). Los valores representan las Medias + DE.
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Al analizar la relacion de la fotosintesis neta a 2000 pmol m> s’ expresada por
unidad de area foliar tiende a variar ligeramente en funcion del SLA (Fig. 25A), en
contraste con la fotosintesis por unidad de peso foliar que presenta una respuesta mas
marcada al SLA por etapas fenologicas del cultivo (Fig 25B). En general se observa
como esta relacion tiende a presentar en el siguiente orden: 400-N > 133-N > 0-N, y
posteriormente desaparece durante la senescencia.

Con respecto a la fotosintesis por unidad de peso y area de las hojas senescentes
durante la méaxima expansion foliar; asi como las hojas de estrato alto y senescente
durante la cosecha mantuvieron tendencias similares. Por otro lado, se observa una
relacién positiva entre la PNUE en funcién del SLA cuando se analiza por etapa
fenoldgica del cultivo, donde los tratamientos de mayor fertilizacion presentan los

mayores valores de ambos parametros (Fig. 25C).

6.1.6. Relacion entre la fotosirtesis y concentracion de nitrégeno

La asimilacién de CO, a una radiacion de 2000 pmol m?* s™ (Pago0) presenté una
relacion positiva ( = 0,72) con la concentracién de nitrégeno cuando se consideran
todos los tratamientos, etapas de desarrollo del cultivo y estratos del dosel
simultineamente (Figura 26A). Sin embargo el analisis se realiza por etapa de
desarrollo del cultivo y por estrato se observa que el efecto de la concentracion de N
sobre la fotosintesis por unidad de area tiende a ser mucho menor (pendientes mas
bajas), pero no existe ninguna respuesta en las hojas senescentes. En el transcurso del
desarrollo del cultivo se observa que la asimilacion de CO, disminuye en todos los
tratamientos, y la concentracion de N también pero en menor proporcion en
comparacidn con la gran la variacion de la asimilacion (Figura 26A).

Cuando se analiza la relacion entre la fotosintesis por unidad de peso (P20 PS)
y la concentracion de nitrogeno foliar, se observa una relacién positiva mas fuerte que
cuando se compara por unidad de area (Fig. 26B). Esta relacion positiva se mantiene
con pendientes similares al analizar por separado los datos de cada muestreo y estrato.
Esto indica que la fotosintesis por unidad de peso foliar es la variable fisiolégica que
esta respondiendo mas directa, fuerte y consistentemente a la concentracion de

nitrégeno.
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Figura 25. Relacion entre Pxgq por unidad de area foliar (A) y peso foliar (B), PNUE (C) con el
area folia especifica (SLA) en las diferentes etapas fenoldgicas del cultivo (El=
emergencia, E2 = inicio de la tuberizacion, E3 = maxima expansion foliar, E4 =
cosecha) y en los distintos tratamientos de fertilizacion nitrogenada (Rojo 0-N,
Negro 133-N, Azul 400-N), de hojas ubicadas en la parte alta del dosel (arr), parte
baja del dosel (aba) y hojas senescentes (sen). Las etapas y disposicién en el estrato
estan sefialadas de la siguiente manera: ¢ E1 arr, m E2 arr, A E3 arr, 0 E4 arr, * E2
aba, @ E3 aba, A E3 seny o E4 sen.
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Figura 26. Relacion entre P00 por unidad de area (A), de peso (B) con la concentracion de
nitrogeno folhiar (%Nf) en las diferentes etapas fenoldgicas del cultivo y en los
distintos tratamientos de fertilizacion nitrogenada (Rojo 0-N, Negro 133-N, Azul
400-N), de hojas ubicadas en la parte alta del dosel (arr), parte baja del dosel (aba)
y hojas senescentes (sen). Las etapas y disposicion en el estrato estan sefialadas de
la siguiente manera: ¢ E1 arr, m E2 arr, A E3 arr, 0 E4 arr, * E2 aba, @ E3 aba, A
E3 sen y o E4 sen. Se presentan los coeficientes de regresion obtenidos al
relacionar todos los puntos de P2000 y Resp con %Nf de todos los tratamientos,
etapas fenolégicas, estratos del dosel y tipos de hojas.
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En la figura 27A se muestra la relacion entre la Pg y la cantidad de nitrogeno
expresada esta vez por unidad de érea foliar, la cual fue positiva al considerar todos los
puntos simultineamente (** = 0,65). Sin embargo, al considerar las hojas de cada estrato
y periodo se observa como no hay una relacién consistente, y contrariamente a lo que
ocurria con la relacién de la asimilacion con el N por unidad de peso, en este caso las
" variaciones de N por unidad de 4rea foliar son muy pequefias; mostrando como
aparentemente la respuesta de la planta es conservar el N por unidad de area
modificando el SLA para mantener las tasas de fotosintesis. En contraste, cuando se
analiza la relacion de la fotosintesis por unidad de peso con la cantidad de N por unidad
de érea, no se observa un patron claro (Fig. 27B).

Cuando se analiza la relacion existente entre la cantidad de nitrégeno por unidad
de area foliar (mg N/ cm®) y por unidad de masa foliar (%N), se observa claramente
como las plantas tienden a mantener constante el nitrégeno por unidad de area entre los
tratamientos cuando se compara una misma etapa fenoldgica, estrato del dosel y tipo de
hoja, a pesar de la marcada variacion del %Nf (figura 28A). Esta tendencia permite
respaldar los andlisis previos -realizados sobre la relacion entre la fotosintesis y
concentracion de nitrégeno, como se muestran en las figuras 26A y 27A.

La respuesta del area foliar especifica a las variaciones de la concentracién de
nitrégeno foliar (%) muestra una clara relacion positiva cuando se comparan etapas,
estratos del dosel y tipos de hojas similares (Figura 28B). Esto significa que las hojas
tienden a ser mas gruesas (< SLA) cuando hay menos N disponible y de esta forma
posiblemente tienden a regular la concentracion de N por unidad de 4rea foliar y
consecuentemente Ias tasas de asimilacidn en los tratamientos.

En las figuras 25, 26, 27 y 28 se observa que puede llegarse a conclusiones muy
diferentes sobre las respuestas ecofisioldgicas del cultivo al déficit de N segun se
comparen hojas similares (mismo estrato y etapa) de los diferentes tratamientos o se
establezcan las relaciones con todos los puntos. simultineamente. Al analizar hojas
similares se ve claramente como la asimilacién tiene una respuesta moderada entre
tratamientos con niveles de N diferentes gracias al cambio en el SLA, que permite

mantener niveles de N similares por unidad de area.
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Figura 27. Relacién de la P, por unidad de area (A) y peso (B) con la concentracion de
nitrégeno expresada en peso por unidad de area foliar (mg N/cm2) en las diferentes
etapas fenoldgicas del cultivo (E1= emergencia, E2 = inicio de la tuberizacién, E3
= maxima expansion foliar, E4 = cosecha) y en los distintos tratamientos de
fertilizacién nitrogenada (Rojo 0-N, Negro 133-N, Azul 400-N), de hojas ubicadas
en la parte alta del dosel (arr), parte baja del dosel (aba) y hojas senescentes (sen).
Las etapas y disposicion en el estrato estan sefialadas de la siguiente manera: ¢ E1
arr, m E2 arr, A E3 arr, o0 E4 arr, * E2 aba, e E3 aba, A E3 sen y o E4 sen. Se
presentan los coeficientes de regresion obtenidos al relacionar todos los puntos de
P2000 con %Nf de todos los tratamientos, etapas fenologicas, estratos del dosel y
tipos de hojas.
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Figura 28. Relacion de la concentracion de nitrogeno foliar por unidad de masa (%) y la
cantidad de nitrégeno por unidad de area foliar, mg/cm’® (A), y el SLA (B) en las
diferentes ctapas fenologicas del cultivo (E1= emergencia, E2 = micio de la
tuberizacion, E3 = maxima expansion foliar, E4 = cosecha) y en los distintos
tratamientos de fertilizacion nitrogenada (Rojo 0-N, Negro 133-N, Azul 400-N), de
hojas ubicadas en la parte alta del dosel (arr), parte baja del dosel (aba) y hojas
senescentes (sen). Las etapas y disposicion en el estrato estan sefialadas de la
siguiente manera: ¢ E1 arr, m E2 arr, A E3 arr, 0 E4 arr, * E2 aba, @ E3 aba, A E3
seny © E4 sen.
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Al analizar los coeficientes de correlacion entre el area foliar especifica (SLA)
con la cantidad de nitrégeno por unidad de érea foliar y la concentracién de nitrégeno
foliar (%Nf), se observa una mayor correlacion positiva y significativa con la
concentracion de N (%Nf) en la diferentes etapas fenologicas del cultivo; excepto en las
hojas senescentes durante la cosecha (Tabla 7). Por otro lado, la asimilacién de CO; a
2000 pmol m’ s”' de PAR, tanto por unidad de peso (Pggo peso) como de area (P2000
drea) en general presentan altas correlaciones significativas con el SLA. Pero lo mas
importante que hay que resaltar de la tabla 7, es que la fotosintesis por unidad de peso
se correlaciona mucho mas con el %N y con el SLA, en comparacion con la fotosintesis

por unidad de area.

Tabla 7. Coeficientes de correlacion entre el area foliar especifica (SLA) con la cantidad de
nitrégeno (mg N/cm?) y el nitrogeno foliar (%Nf), y de la fotosintesis en la Emergencia (E1),
inicio de la tuberizacion (E2), méxima expansion foliar (E3) y cosecha (E4), y de hojas ubicadas
en la parte alta del dosel (arr), parte baja del dosel (aba) y hojas senescentes (sen). n = 9 para
cada variable en cada sesion de muestreo. *, **, ¥** Sjgnifica que hay diferencias significativas
a un nivel de probabilidad de p < 0,05; p < 0,01 y p < 0,001 respectivamente. ns indica que no
hay diferencias significativas (p>0,05).

Coeficientes de correlacion

E tapa fenologica, estrato del dosel y tipo de hoja

SLA Elaar E2ar Elarr Edamr E2aba E3aba Eism  Edsen
mgN/om* |.02ns 025rs  -084* -007ms 076*  -02ns -023ns -0601s
% Nf 0,88%  091* 096*%* 0,70*% 0,91%* 0,72* 0,81* 034ns
Paooo area

% Nf 0,80+  0,57* 0,99% 0,50* 0,52* 0,67+ 0,35ns 0,05 ns

mgN/CIn2 019ns 024rs 045nm 018ns 077* 035ns 023ns -060rs

SLA 0,98%*  031* 0.&3* 0,69* 0,56* 0,66* 0,79+ 0,73*
P, 2000 peso
% Nf 0,88  089% Qg+ 0,74* 094* 035+ 0,78* 0,12ns

mgN.n'cn'l2 02ns 0251 079 0O0l6ns 086* 007ns 032ns -058ms
SLA DGkt QgO7H¥  popeer  (,78% 092% Q90  093*  (,78*
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6.2. Efecto de la nutricién nitrogenada sobre la distribucion de la

biomasa y del nitrégeno del cultivo de papa

6.2.1. Biomasa y nitrégeno total en el cultivo

La biomasa de tubérculos en peso fresco y seco en la cosecha final present6
diferencias significativas (p<0,05) entre los distintos tratamientos de fertilizacion
nitrogenada (Tabla 8). El rendimiento de tubérculos siguié el orden 400-N > 133-N > 0-
N. La diferencia entre los extremos fue de 338% mas en el tratamiento 400-N
comparado con el de 0-N. La biomasa total presentdé marcadas y significativas
diferencias entre tratamientos durante los periodos de méaxima expansion foliar (57
DDE) y cosecha final a los 85 DDE (Fig. 29A); por el contrario durante la emergencia
no se presentaron diferencias entre tratamientos, presumiblemente porque las plantulas
todavia dependian en gran parte de las reservas del tubérculo madre y no del nitrogeno
disponible en el suelo. La biomasa total en la cosecha final (Tabla 8) sigue claramente el
siguiente orden: 400-N > 133-N > 0-N, con diferencias muy marcadas entre ellos.

La cantidad de nitrogeno en la biomasa del cultivo present6 diferencias
significativas entre los tratamientos en todas las fases de desarrollo, excepto cerca de la
emergencia (Fig. 29B). En los tres tratamientos el nitrégeno total contenido en la
biomasa tiende a aumentar hasta la fase de maxima expansion foliar (57 DDE), a partir
de alli el nitrégeno total del cultivo disminuye hasta la cosecha final, lo que se podria
asumir como posibles pérdidas de nitrogeno de la biomasa. Para el tratamiento 0-N se
observé la misma tendencia pero con una acumulaciéon de N mucho menor. Sin
embargo, a pesar de dichas variaciones la cantidad de nitrégeno en el tratamiento 400—-N
fue significativamente mayor en comparacion con los demas tratamientos (Tabla 8).

El indice de nutriciéon de nitrégeno calculado en la cosecha (NNI) también
presenté diferencias significativas entre los tratamientos de fertilizacion nitrogenada
(Tabla 8), observandose el mayor valor en el tratamiento de 400-N, seguido del
tratamiento 133-N y finalmente 0-N. A pesar de la alta dosis de nitrogeno aplicada en
el tratamiento 400-N se observé un valor relativamente bajo de NNI en la cosecha final.
Estos resultados muestran como los tratamientos aplicados fueron exitosos para los
fines de esta investigacion, por lograr conseguir tres niveles de déficit de N

contrastantes para evaluar la respuesta del cultivo.
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Tabla 8. Efecto de los tratamientos de fertilizacion sobre la produccion del cultivo, en peso
fresco de tubérculos (PF), peso seco de tubérculos (PS), biomasa total del cultivo (BT) ¢ indice
de nutricion de nitrégeno (NNI) en la cosecha final. Los valores entre paréntesis corresponden a
la desviacion normal. Letras diferentes en las columnas indican que hay diferencias
significativas entre los tratamientos (Tukey HSD, p < 0,05; n = 3).

Trat Rendimiento  Rendimienio Biomasa Nacumulado en

Tubérculoes Tub éxculos Total la hiomasa iotal ININI
PFMgha' PSMgha' Mgha* KgNha?
0-N 787(0,78)c  1,35@.03)c 1,900 c  145(0,09c  0,23(0,001)¢

133-N 2201(1,23)b  376(0,60b 422(0,18) b 39.9(0,5 b 0,35(0,3)b

400-N  3444(13Da 583 (C0He 6,55 (0,16} a 80,6 (0,5)a 0,59 (0,04 a

800 ¢
A T
e A
& B0G & a
£ / a
@ /
- /
= / N
400 V- ?
;L b
g s b
@ ;S
£ s
2 a‘l s
m 200 %
/// a o e e —g
o ¢
A
o -
= / N
2 / g
5 ° / Ta
8 /
2 /’
3 6 / 1
@ S .
g ,éa 7 1 b -
/ ~
o 4 /S / b
o /' /}b i
5 / e
= 2 . (//1 e L
rg //'_’, S «l’c < B
0 20 40 &0 80 100
DDE (dias)

Figura 29. Variacion de la biomasa total en peso seco (A) y de la cantidad de nitrogeno en la
biomasa total (B) en el transcurso de los dias después de la emergencia (DDE) en
los distintos tratamientos de fertilizacion nitrogenada, 0—N (e), 133-N (0) y 400-N
(A). Media + desviacion normal. Las letras diferentes indican que hay diferencias
significativas entre los tratamientos por periodo de muestreo (Tukey HSD, p < 0,05;
n=3).
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6.2.2. Distribucion de biomasa entre los érganos

El patron de asignacion de biomasa entre los distintos érganos de las plantas
presentd marcadas diferencias como respuesta a los tratamientos de fertilizacién
nitrogenada (Figura 30). La biomasa de los vastagos (hojas y tallos) aument6 desde la
primeras etapas (emergencia, inicio tuberizacion) hasta alcanzar la méxima expansion
foliar (57 DDE), y posteriormente tiende a disminuir hasta la cosecha final debido a la
progresiva senescencia (Fig. 30A). La biomasa de los vastagos presenté diferencias
altamente significativas debido a los tratamientos (p < 0,05) en las distintas etapas de
desarrollo del cultivo, con los mayores valores promedios segun el orden decreciente
400-N > 133-N > 0-N (Tabla 9). La necromasa empieza a aumentar a partir de los 57
dias después de la emergencia (Fig. 30A) presentandose una acumulacion de necromasa
significativamente mayor en el tratamiento 400-N, obviamente por la mayor
acumulacion de biomasa de vastagos que se presentd en dicho tratamiento.

Se observa como la biomasa de raices (Fig. 30B) presenta un patrén de
distribucion contrastante al observado en los véstagos, con una mayor acumulacion de
biomasa radicular en el tratamiento de déficit severo (0-N) y en las primeras etapas de
desarrollo del cultivo (emergencia e inicio de la tuberizacion), presentando diferencias
significativas (p < 0,05) con respecto a los demas tratamientos (Tabla 9). Se interpreta
que esta respuesta puede ser un mecanismo para contrarrestar los efectos negativos del
déficit de nitrogeno sobre el crecimiento del cultivo. A partir del inicio de la
tuberizacion, aproximadamente a los 36 DDE, la biomasa de las raices tiende a
disminuir hasta la cosecha final, presentandose diferencias significativas entre los

tratamientos (p < 0,05; Tabla 10).
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Figura 30. Dinamica de la biomasa de diferentes organos del cultivo, expresada en peso seco (g
m” para los tres tratamientos de fertilizacion, 0-N (e), 133-N (0) y 400-N (A). Las
curvas corresponden a los ajustes con las funciones de Gompertz (D) y polinémicas
(A,B,C). Las lineas punteadas representan la necromasa. Se presentan los valores
medios y su desviacién normal (n = 2).
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Tabla 9. Efecto de los tratamientos de fertilizacion sobre la produccion de biomasa en peso
seco (g m™) de los distintos drganos, la relacién raiz/hoja, y relacion raiz/vastago. Se presentan
los valores medios £ desviacién normal. Letras diferentes en cada etapa indica que existen
diferencias significativas entre los tratamientos por etapas de desarrollo (Tukey HSD, p < 0,05;

n=23).

DDE TraL  Vasiagos Raices Estolones  Tubérculos  Rakz/Hojas  Raiz/Vistagos
0-N 49+0%6c 407+0,14a (040x001a 00+00 L14+0,15a D24+092a
13 13N 85+085b 202:013bv 0,16+003b 00+00 0,35+0,13b 024+ 051b
400-N 121+075a 1,01+x03%c 0,16+0,0b 00+00 0,11 +082b Q08 + 0,93b
0-N 208+22c 714:016a 242:043a SL5£858b  047:0,19a 035+073a
3% I1BN  479: 157 636:00lb  1,72+022a 111,2+#34a 0,1820,19b 013+ 0Q15b
400N 703:x1,28a 644:015b 198:051a 1203+23a  0,14:0,05b 005+ 004b
0N 257+065c 420:012b D029:0M@b 1076+08c 021:0,]2a 016+0,15a
5T IBN  #5:270b  429:013b  1&4:011a 14+ 74b  0,0:006b 0,07+ 0,06b
400N 831:218a 513:01%a 172:013a 4755:+93a 0,00:0,13b 0,06 + 0,07b
0-N 59114 197:016c 0,10+002b 1344+27¢ 032 +025a 034+02]a
g IBN  115:241b 29:016b 018:00Mb 3759:418b  0,37:006b 0,26 + 0,05b
400-N  249+277a  343+02la 035+004a 5885+701a 0,20x0l1b 014£0,14b

Tabla 10. Efecto de los tratamientos de fertilizacion sobre la produccion de biomasa en peso
seco (g m™) de los distintos érganos y en las principales etapas fenoldgicas del cultivo. Se
presentan los valores medios + desviacion normal. Letras diferentes en cada tratamiento indica
que existen diferencias significativas entre los tratamientos entre las etapas de desarrollo, y

valores sin letras indica que no hay diferencias significativas (Tukey HSD, p <0,05; n = 3).

Trat DDE Hojas Tallos Raices Estobnes  Tubérculs MNecromasa
I3 336:092b 126:004b 407:014b 0400016 0000 0,00 + 0,00

0-N 36 15221252 559+1,10a 71420162 242:043a 515:868c 0,00 £ 0,00
B 57 1985:+08la S580:025a 420:012b 0F9:Q0b 1076:08b 367 +084b
3 331:094b  23zx0Pb  L97+01l6c 0,10:002c 13442272 1058+],95a

13 571:082b 281:£004b 202:013d 0,16:0M@b  00:00 0,00 £ 0,00

. 36 35,19+07a 127x08a §36+00la 1,72:02a 111,2+34c 0,00+ Q,00
133N 57 4906:184a 155:149a 429:013b 164:Qlla R14:74b 11,65+ 207b
85 791+1p6b  383+030b 29:016c 018:004b 37591422 2645:328a

13 88410,74d 331:0Q14c 1010394 0,16:003b 0p0+00 000+ 000

100.N 36  47D2:1,16b  232:088a 64420152 198£05la 1203:23c¢ 000:000
57 5946+031a 236+1%5a 513:0Q19b 1,72:013a 4755+%3b 16%+216b
85 1765+305c  7,26+0FPb  343+021c 035:004b B85+ 70la 3516+0,51a
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Figura 31. Efecto de los tratamientos de fertilizacién nitrogenada [0-N (e), 133-N (0) y 400-N
(A)] sobre la relacion biomasa de raices/biomasa de hojas en el transcurso de los dias después
de la emergencia (DDE). Se presentan valores medios + desviaciéon normal.

La biomasa de estolones presenta una tendencia parecida a la observada en la
biomasa de raices en el transcursd del desarrollo del cultivo (Fig. 30B y C), por el hecho
de presentar valores superiores en el tratamiento de déficit severo en la primeras etapas
del cultivo (emergencia e inicio de la tuberizacién), aunque no se presentan diferencias
(p > 0,05) en la emergencia; sin embargo para la siguierte etapa hay un aumento
significativo (p < 0,05). Con respecto a la biomasa de los tubérculos (Fig. 30D) se
observa como a partir de los 36 DDE hasta la cosecha final (85 DDE) se presentan
diferencias (p < 0,05) debido a los tratamientos, excepto entre los tratamientos 400-N y
133-N en la segunda etapa (inicio de la tuberizacién, Tabla 9). Entre periodos la
biomasa de tubérculos también presenta diferencias significativas entre todas las
réplicas de todos los tratamientos (Tabla 10).

Los cocientes raiz/vastagos y raiz/hojas fueron diferentes (p < 0,05) durante todo
el desarrollo del cultivo en el tratamiento 0-N con respecto a los tratamientos 133-N y
400-N. En condiciones de déficit severo se produce mayor proporcion de biomasa de
raices por unidad de biomasa asimilatoria, presentando marcadas diferencias (p < 0,05)
en relacion a los demas tratamientos de fertilizacion donde la proporcion es menor, es
decir, 0-N > 133-N y 400-N (Tabla 9). En este sentido, el cociente raiz/hoja representa

una relacién mas precisa entre la cantidad de biomasa asimilatoria y no asimilatoria
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(Fig. 31). Esto podria explicarse considerando que los cambios proporcionales entre la
biomasa aérea y subterrdnea son respuestas a las variaciones de disponibilidad de

nitrogeno en el suelo.
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Figura 32. Porcentaje de la biomasa total en los distintos organos durante el desarrollo del
cultivo en los distintos tratamientos de fertilizacion nitrogenada, 0-N (e), 133-N
(©) y 400-N (A). A. Hojas B. Tallos C. Raices D. Estolones E. Tubérculos F.
Necromasa, en el transcurso de los dias después de la emergencia (DDE). Se
presentan valores medios i-desviacién normal.
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Tabla 11. Efecto de los tratamientos de fertilizacion sobre la distribucion porcentual de la
biomasa entre los distintos Organos, en las principales etapas fenologicas del cultivo. Se
presentan los valores medios + desviacion normal. Letras diferentes en cada etapa indica que
existen diferencias significativas entre los tratamientos por etapa de desarrollo, y etapas con
valores sin letras indica que no hay diferencias significativas (Tukey HSD, p <0,05; n = 3).

DDE Trat Hojas Tallos Raices Estolones  Tubérculos Necromasa

N  B3+602c 136£118b 43732¢45a 433:042a 00200 0000
13 133N 532+306b 264£217a 189+046b 152:046b 00100 0,000
00N  663£382a AB:1,Va  761:312c 1232025 00100 0,0+00
ON - 187:18 68:06 B88l:+129a 303:095 62,66:343 (000
36 133N 218488  78+135 395:095b 109:040 6538:78 0000
Q0N 237162  11,7:036 324:008b 10:030 6040225 000
O-N 1402057 412015  296:007 053:001 757%6:082 282057
7 D3N 122:08  38:028 1052005 041:005 7M,63:101 2852041
40N 102:0%0 41:044  088:005 029:002 8L&:12 2921045
O-N 212072 1,6£02 1,25¢018 007:002 #81:057 667:097
85 IDBN 18043 02+QI8  070:00 004002 89,16:085 6272070
40N  27+¢030  11:Gl1  0S2+004 005:001 £988:03% 538:018

El porcentaje de biomasa de hojas, tallos, raices y estolones con respecto a la
biomasa total tienden a disminuir con el transcurso de los dias después de la
emergencia, mientras que el porcentaje de tubérculos tiende a aumentar (Fig. 32). En el
porcentaje de biomasa en hojas y tallos (Fig. 32A y B) sdlo se observaron diferencias
significativas (p<0,05) entre los tratamientos durante la primera etapa (alrededor de los
13 DDE) cuando la biomasa foliar represent 38 %, 53 % y 66 % del total para los
tratamientos 0-N, 133-N y 400-N respectivamente. En la biomasa de tallos los
tratamientos 133-N y 400-N no presentaron diferencias significativas entre si, pero si
con respecto al tratamiento 0-N. A partir de los 36 DDE el porcentaje de biomasa
asignada a estos Organos no presentan diferenciés significativas entre tratamientos
(Tabla 11).

En cuanto al porcentaje de raices y estolones se observan las marcadas
diferencias (p < 0,05) existentes entre el tratamiento sin fertilizacién (0-N), que presenta
valores mayores durante las primera etapa de desarrollo del cultivo, y los demas

tratamientos, presentando incluso porcentajes de biomasa de raices mayores que de



biomasa foliar (Fig. 32C y D). Sin embargo, a partir de los 57 DDE ya no hay
diferencias entre tratamientos (p > 0,05, Tabla 11). El porcentaje de la biomasa total en
estolones oscild entre 4,32 % y 0,06 % entre la emergencia y la cosecha, para el
tratamiento de déficit severo, quien presenté los mayores valores con respecto a los
demas tratamientos durante todo el ciclo del cultivo, pero con diferencias significativas
(p < 0,05) entre tratamientos s6lo a los 13 DDE (Fig. 32D).

El porcentaje de tubérculos con respecto a la biomasa total (Fig. 32E) no
presenté diferencias significativas (p > 0,05) entre tratamientos durante el ciclo del
cultivo. Por otro lado, la relacion de necromasa con respecto a la biomasa total tampoco
present6 diferencias significativas entre tratamientos ni a los 57 ni a los 85 DDE, con

valores que oscilaron entre 2,5 y 6,5 respectivamente (Figura 32F, Tabla 11).

6.2.3. Crecimiento y migracion de asimilados

La diferencia entre la tasa de crecimiento absoluto del cultivo (AGR) y la tasa de
crecimiento absoluto de los tubérculos (TGR) nos da una idea de la migracion de
asimilados desde el resto de los érganos a los tubérculos. Cuando AGR < TGR quiere
decir que los tubérculos s6lo pueden crecer a expensas de los otros d6rganos. Por lo
tanto, la comparacion entre AGR y TGR permiti6 calcular la cantidad de asimilados que
migran hacia los tubérculos desde los vastagos, analizando las areas bajo las curvas
como se observa en la figura 33.

Las tasas de crecimiento absoluto (AGR) aumentaron hasta aproximadamente
los 40 DDS a 48 DDS donde alcanzaron sus maximos valores y luego disminuyeron
hasta la cosecha final (Fig. 33). Los valores de AGR alcanzaron valores maximos de 4,
12 y 21 g m™ dia™ para los tratamientos 0-N, 133-N y 400-N respectivamente. También
se observo que el tratamiento 400-N tarda aproximadamente 8 dias mas que los otros en
alcanzar su maxima AGR. Se observo un marcado efecto de los tratamientos sobre la
tasa de crecimiento absoluto de las plantas y el tiempo para alcanzar el maximo
crecimiento, presentando grandes diferencias entre el tratamiento con mayor aplicacion
de N con respecto a la menor aplicacién manteniendo el siguiente orden: 400-N > 133-
N > 0-N. Con respecto a la tasa de crecimiento de tubérculos (TGR) también se
observan marcadas diferencias entre tratamientos. Las maximas tasas de TGR se

alcanzan a los 45 DDS para los tratamientos 0-N y 133-N y aproximadamente 52 DDS
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para el tratamiento 400-N, con valores de 3 g m? dia’ (0-N), 10 g m dia’! (133-N) y
20 g m? dia™! (400-N).

La migracién de asimilados de los demés 6rganos hacia los tubérculos (AGR -
TGR) empieza cerca de los 50 DDS (Fig. 33), presentandose las mayores tasas en el
siguiente orden 400-N > 133-N > 0-N. En el tratamiento de 400-N el valdr maximo de
migracion de asimilados fue de 1,80 g m? dia” cerca de los 60 DDS, disminuyendo
hasta la cosecha. Los méximos valores alcanzados en los tratamientos 133-N y O-N
fueron 0,64 y 0,22 g m™ dia’ respectivamente. La cantidad de asimilados total que
migran desde la parte aérea hacia los tubérculos durante un tiempo aproximado de 40
dias fue diferente en los distintos tratamientos: 5,71 g m? (0-N), 17,56 gm™ (133-N) y
38,86 g m” (400-N), lo que representa aproximadamente el 4 %, 5% y 6% para los

respectivos tratamientos en términos de porcentaje de la biomasa total de tubérculos

(Fig. 33).
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Figura 33. Tasa de crecimiento absoluto (AGR, linea azul), tasa de crecimiento de tubérculos
(TGR, linea negra) y tasa de migracion de asimilados hacia los tubérculos (TGR -
AGR, linea roja) en el transcurso de los dias después de la siembra (DDS) para los
diferentes tratamientos.
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6.2.4. Concentracion de nitrégeno en el cultivo

La concentracion de ritrogeno foliar (%) en los distintos tratamientos y etapas
fenolégicas del cultivo fue mucho mayor que en los demés o6rganos. En orden
decreciente los 6rganos con mayor concentraciéon de N son las hojas, tallos, raices,
estolones y- tubérculos (Tabla 12). En general, la concentracion de nitrogeno en los
distintos 6rganos de todos los tratamientos tiende a disminuir significativamente en el
transcurso del tiempo por efecto de dilucion al incrementarse la biomasa (tabla 13).
También se presentan diferencias muy claras entre tratamientos siguiendo el orden 400-
N > 133-N > 0-N (Tabla 12). Las altas concentraciones de N en las hojas en los
distintos tratamientos en comparacion a los demas Organos, podria deberse a la gran
demanda para procesos asociados con la fotosintesis.

Los 6rganos que constituyen la biomasa subterranea (raices, estolones y
tubérculos) presentaron concentraciones de N mas bajas que los organos de 1a biomasa
aérea (hojas y tallos, Tabla 12). Asimismo, la concentracion de N en raices y estolones
en general presentan diferencias significativas entre tratamientos en todas las etapas de
desarrollo del cultivo (Tabla 12).

Por otro lado, el %N de los estolones y tubérculos mantuvo una tendencia
decreciente menos marcada que en los demas 6rganos analizados (Fig. 34), aunque
presentando diferencias significativas (p<0,05) entre las etapas fenolégicas (Tabla 13).
Con respecto a la concentracion de N en la necromasa se encontraron valores
relativamente altos en comparacion a las concentraciones de los érganos subterraneos.
La tendencia decreciente de la concentracion de N en la necromasa entre los 57 y 85
DDE, permite inferir que el N podria estar perdiéndose o que la nueva necromasa

producida tenga menos %N debido a una mayor translocacién a los tubérculos (Fig. 34).
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Figura 34. Dindmica de la concentracion de nitrégeno (%) en hojas, tallos, raices, estolones,
tubérculos y necromasa, en los distintos tratamientos de fertilizacion nitrogenada, 0—
N (e), 133-N (0) y 400-N (A). Las barras representan el valor de la desviacién
normal. '
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Tabla 12. Efecto de los tratamientos de fertilizacion sobre la concentracion de nitrégeno (% N)
de los distintos 6rganos en las principales etapas fenologicas del cultivo. Se presentan los
valores medios + desviacién normal. Letras diferentes en cada etapa indica que existen
diferencias significativas entre los tratamientos por etapa de desarrollo (Prueba de Tukey p <

0,05; n=3).

DDE Trat Hojas Tallos Raices Esilones  Tubérculbs Necremasa

o-N 481+ 025¢ 199£016% 215+02c¢ 121005¢ 0,00+0,00 0,00 + 0,00
B 133N 582:016b 380+028a 28+0,11bv 1,672+0,09b 000+0,00 0,00+ Q00
400N 68210162 3703 a 3BVx05a 212:00a 0,00:0,00 0,00+ Q00
o-N 362:027b 1,55+001c  145+008c 120200c 1,14:002b 0,00+ 0,00
% 13N 401x0l6b 220:007b 189+004b 1442008b 131+G13ab 000+000
400N S501:03a 328:009a 252:03Ba 18+005a 1,52:009a 0,00+ Q00
o-N 283+023b 135:0,11b 127+008c 105:002c 102+008b 2%+031
st 133N 320:005v 158+030b 1,62+£003b 134:00b 1,10:Q18a 248+040
400-N 405+ 012a 247x052a 216z014a 1,71 £0,06a 1,38+004a 284+ 0,5

0N 251+0,29a 1,1120,4% L102Glle 092:+006c 0,725:00lb 1L,91+032
g 13BN 257x031a 106+011b 151009 12:£001b 084:006b 1,73« Q01
400N 282:018a 1,92+020a 19%x008a 1491005a 11140,l4a 2,21+ 0,46

Tabla 13. Concentracién de nitrogeno (% N) de los distintos érganos entre las .principales
etapas fenoldgicas del cultivo. Se presentan los valores medios + desviacion normal. Letras
diferentes en cada etapa fenologica indican que existen diferencias significativas entre las etapas
(Prueba de Tukey p <0,05; n=3).

Trat. DIE Hojas Tallos Raices Estolones  Tubérculbs Necromasa

B 481£025a 199:016a 215£022a 129:005a 0000  000= 00

oN % 362:0276 155:001b 145:008b 120:0a 114:002a 000+ 000

51 2,8:023c 135:Qllbe 1270086 1050026 LM@+006b 29:031

8 251:029¢ 111:Ql4c 110sGllb  052+006c 075:00lc  191+03

13 5%2:0]6a 30:028a 283:0lla L67:009a GOW:00 G000

. 3%  4p1:016b  220:007b 189:004b 144:008b 13120132 000+ Q00

I33-N 5 32:0p05¢ 15840%0c 162:003c 134:008bc 110:018d 2480404
8  2,57:031d 1060llc 1512009c  1L2:00lc 084:006c 173£Q0lb

1 662:0]6a 373:03a 310252 212:008a QW00 G00z000

oN % SPL:0Mb 3B:009b 252:03%  LB:0p5h L2i0®a G000
57 405:0]2c 247:052b 216:014b 171:006b 13B:004a 284:056a

8 2800184 192:¢00c 196:+008b 149:005c 1L11:014b 221:046a
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6.2.5. Distribucién de nitrégeno entre los 6rganos

La cantidad de nitrogeno acumulado en la biomasa aérea (g m'z) mantuvo un
patrén similar en los distintos tratamientos aunque con marcadas diferencias (p < 0,05)
en las distintas etapas fenolégicas del cultivo (Tabla 14, Figura 35A). En los vastagos la
cantidad de N empez6 a aumentar desde las primeras etapas de desarrollo (emergencia)
alcanzando los maximos valores alrededor de los 50 DDE, y posteriormente al inicio de
la senescencia las cantidades de N empiezan a disminuir rapidamente hasta la cosecha
final (Fig.35A y tablas 14y 15).

Es importante destacar que la cantidad de nitrégeno en hojas y tallos por etapa
fenoldgicas presenté en general marcadas y significativas diferencias (p<0,05) entre
tratamientos, excepto en las hojas durante la cosecha entre los tratamientos 0-N y 133-
N, y en los tallos durante los 57 y 85 DDE en los mismos tratamientos (Tabla 14). Con
respecto a la dinamica temporal de la cantidad de N en las hojas y tallos en todos los
tratamientos, también se observan diferencias significativas entre periodos.

En condiciones de déficit severo a los 13 DDE se destiné mds cantidad de N
hacia las raices en comparacion con los demas tratamientos, manifestindose una
respuesta inmediata a dicho déficit con un incremento en la asignacién de nitrogeno que
puede repercutir sobre el crecimiento radicular como se refleja en la figura 35B,
pudiéndose considerar una posible respuesta de aclimatacién del cultivo. Esta misma
tendencia se observé en los estolones, considerando ademas que los valores del
nitrégeno acumulado en este érgano en el tratamiento 0—N siempre se mantuvieron por
encima de los demas a lo largo del desarrollo del cultivo (Tabla 14). En este sentido en
los estolones (Fig. 35C) hubo diferencias significativas (p > 0,05) entre los tratamientos
0-N con respecto al de 133-N y 400-N cerca de los 13 DDE, asi como durante los 57 y
85 DDE entre todos los tratamientos.

Analizando la acumulacion de nitrégeno por etapas de desarrollo, se observaron
diferencias significativas (p<0,05) en los distintos tratamientos de fertilizacion
nitrogenada cerca de los 36, 57 y 85 DDE. Sin embargo, durante los 36 DDE el
tratamiento 133-N y 400-N no presentaron marcadas diferencias entre si (Tabla 14).
Los tubérculos presentaron una acumulacion contrastante de nitrogeno en la cosecha
final con valores de 1,02 g m™ (0-N), 3,19 g m™ (133-N) y 6,52 g m? (400-N); ademas

se observa como aproximadamente partir de los 60 DDE hay una ligera disminucion del
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contenido de nitrégeno en este 6rgano de todos los tratamientos que se mantiene hasta

la cosecha final (Fig. 35D).
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Figura 35. Acumulacién de N en la biomasa de A. Vastagos B. Raices C. Estolones D.

Tubérculos, en los diferentes tratamientos de fertilizacion nitrogenada, 0-N (#),
133-N (m) y 400-N (A) en funcién de los dias después e la siembra (DDE). Las
curvas corresponden a los ajustes con las funciones de Gompertz (D) y polinémicas
(A,B,C) y las lineas punteadas representan la necromasa. Se presentan los valores
medios + DE, n = 3.



Tabla 14. Efecto de los tratamientos de fertilizacion sobre la cantidad de nitrégeno (g m™>) de
los distintos 6rganos en las principales etapas fenologicas del cultivo. Se presentan los valores
medios + desviacién normal. Letras diferentes en cada etapa indica que existen diferencias
significativas entre los tratamientos por etapa de desarrollo (Prueba de Tukey p < 0,05, n = 3).

DDE Trat Hojas Talbs Raices Estolones Tubérculos Necromasa
oN 017+004c 0025+00lc 0087+00la 0002:0001a 000+000 000+000
13 IIB-N 033:005b 010£008b 0057+001b 000%6+0007b 000+000 0,00 +0,00
400-N 058:+003a 0)22001a 003:0,0lc 00034:0007b 0,00+0,00 000000
N 055+ 003c 0087+0Q0R2c 0,10+001%b 0022+£0005a 059x00%¢ 000000
3% IBN  104:005h 0RV:0Bb  012+001b 0@4:0002a 147:06ld 000+000
#M-N 235:010a 075:0052 016+0,03a 0036:0009a 18320192 000+000
N 05+ 006c 009+00lc 005+00lc 0Q009+0002c¢ 110:008c 0,02+002¢
57 BN 157:007v 025:¢007b 007+0@b 002+00Rb 355+06b 028+0/2b
400-N 241+006a 080122 0ll+00la 0B+000Ba 6,7640,%a 048+0,12a
oN Q08+003b 0p2+001b 0Q02:00lc 0001:0002c 1P1+0lle 020£003¢
85 IB-N 020:004b 00320016 005+£00lb  0002+0,005b 3,19:037b 046+006bc
QN 00:0lla 0Jl4:00a 007£00la 0005:0004a2 652:0632 07B+0]17a

Tabla 15. Efecto de los tratamientos de fertilizacion sobre la cantidad de nitrégeno (g m™) de
los distintos organos en las principales etapas fenologicas del cultivo. Se presentan los valores
medios + desviacion normal. Letras diferentes en cada tratamiento indica que existen
diferencias significativas entre los tratamientos entre etapas de desarrollo (Prueba de Tukey p <

0,05, n=3).

Trat  DDE Hojas Talbs Raices Esiolnes Tubércubs Necromasa
13 0l7:004b GQ5:001b 0087:001b 00052+0001b 000+Q00 Q00+ 000

O 36 0S5:008a 0087+002a 0,10+00la 002900052 0P:00b 000000
57 (56:005a 00M:00la 005:00lc O00M+00MRb 1,10+008a 009 +0,M2b
85 0QU08:003b 0028:00lb OM@:+Q0Id 0001+0p@y 101201la 0,20£008a

13 0Bx00Sc 0l0£008b 0057+00lc 00026 0007b 0Q00+000 000+ 000

. 36 104:005b 028:003a 012:00la 004:0002a 147+06lb 000+ 000
135N 5 i s7:0072 a25:007a Q07+ G@b  Q0X2+000R2a 355:068a 028:002b
85 QW:0Mc 0069:001b 005:00ld 0002+0005b 3,19+037a 046+006a

13 058+003b 012:001b 003:Q0lc 00B4+0007b 000:000 000+ 000

400N 35 23:010a 075:005a 0l6:00Ba 00K+00Ra LB+0I9L  00£00
T 241:006a 0%:0l2a 0l:00b  003:0003a 676:0%a 048+0,12b
8 0001l  0l4:002b 007:00lc 0005:0004b 652:063a 0,78:017a
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En los mﬁestreos posteriores el porcentaje de nitrogeno asignado a las hojas no
presenté marcadas diferencias entre los tratamientos (p>0,05). En las primeras etapas
del cultivo, alrededor de los 13 DDE se observaron diferencias entre los tratamientos,
cuando el tratamiento 400-N presenté 80% del N en las hojas, comparado con 65 % y
58 % en los tratamientos 133-N y O-N respectivamente (Fig. 36A, Tabla 16). La
proporcion de N asignado a los tallos fue significativamente menor que la asignada a las
hojas y present6 diferencias entre los tratamientos en los dos primeros muestreos,
siguiendo el orden 400-N > 133-N > 0-N (Tabla 16).

El porcentaje de N en raices y estolones con respecto a la cantidad total de N en
toda la planta fue mayor (p < 0,05) para el tratamiento de déficit severo durante todo el
ciclo del cultivo (Fig. 36C y 36D). Con respecto a la proporcion de N en tubérculos se
observa una acumulacion en el transcurso de los dias después de la emergencia sin
presentar marcadas diferencias entre los tratamientos, salvo en la cosecha (Fig. 36E,
Tabla 16). Finalmente la proporciéon de N en la necromasa tiende a aumentar
rapidamente para todos los tratamientos representando en la cosecha entre 9 % y 14 %
del N total (Fig. 36 F, Tabla 16).
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Figura 36. Porcentaje de N total del cultivo asignado a los distintos 6rganos A. Hojas B. Tallos
C. Raices D. Estolones E. Tubérculos F. Necromasa; en el transcurso de los dias
después de la emergencia (DDE) en los distintos tratamientos de fertilizacion
nitrogenada, 0-N (e), 133-N (0) y 400-N (A). Se presentan valores medios +

desviacion normal. n = 3.
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Tabla 16. Efecto de los tratamientos de fertilizacion sobre la distribucion porcentual del
nitrégeno entre los distintos 6rganos en las principales etapas fenoldgicas del cultivo. Se
presentan los valores medios + desviaciéon normal. Letras diferentes en cada etapa indica que
existen diferencias significativas entre los tratamientos por etapa de desarrollo, y valores sin
letras indica que no hay diferencias significativas (Prueba de Tukey p <0,05).

DDE Trat Hojas Tallos Raires Estolones  Tubérculos Necromasa

o-N 59,06+ 75b 877+145b 3036+40la 1,80+0Ra 00000 0,00+ Q00
13 133N 6786+40ab 1953x326a 11742069 05610190 000 +00 0,00+ 0,00
40N BS1+28a 148+127a 444+143% 047+0,10b 00000 000+ 000

O-N 4059+ 4] 6§+ 07R2c 731x1,27a 217+ 080a 432+43 0,00+ 000
3% 133N 4363+ 90 853+082b 371+ 0,68b 0,77+£0,19 43412106 0,00+ 000
A0-N 4583+ 12 1464+£081a 316+ 038%b 071 +£024% 35,716 0,00+ 000
O-N 2954+31 4,13£0.3% 279+0,18a 049+ 001 a 21+35 493+07%9
51 133N 2766+ 38 4,24+ 085 L2+£015b 039+006ab 61,5+39 498+ 055
4A0-N 2325+ 10 561109 1,8+ Q,16% 0,28+0,04b 65125 465+ 1,09

O-N 592+25 191+ 047a 1512020a 007+ 0017 &35+34b 138+ 263
85 133N 507+ 10 0,9%+021b L12¢004d 0057+0020 29+1la 115721560
400-N 62+ 14 1,74 £0,26 ab 0,840,120 006+001 808+ 34a {N+25

6.2.6. Acumulacién y migracion de nitrégeno

Para los distinios tratamientos las tasas diarias de acumulacion de N en la
biomasa total del cultivo (NAR) aumentaron hasta aproximadamente los 28 DDS
cuando alcanzaron sus maximos valores de aproximadamente 0,43 g N m™ dia™ (400-
N), 0,23 g N m™ dia’! (133-N) y 0,058 ¢ N m? dia™ (0-N) presentando marcadas
diferencias por tratamientos. Posteriormente los valores disminuyeron répidamente
hasta aproximadamente a los 50 DDS para los tratamientcs 133-N y 400-N y los 60
DDS para el tratamiento 0-N, a partir de donde empiezan a presentarse valores
negativos de acumulacién de N hasta la cosecha final (Fig. 37). Esta respuesta debe
estar asociada a posibles pérdidas de nitrégeno del cultivo, tal vez por el proceso de
pluviolavado. |

Las tasas diarias de acumulacion de N en los tubérculos (TNAR) tendieron a
aumentar desde la emergencia hasta alcanzar los maximos valores alrededor de los 50
DDS disminuyendo posteriormente con el inicio de la senescencia hasta la cosecha
ﬁna_l. Los valores maximos de TNAR fueron de 0,35; 0,15 y 0,042 g N m2 dia™ para los
tratamientos 400-N, 133.N y 0-N respectivamente: Asimismo la TNAR
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aproximadamente a los 70 DDS tiende a disminuir con valores negativos en todos los

tratamientos (Fig. 37).
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Figura 37. Efecto de los tratamientos sobre las tasas diarias de acumulacion de nitrogeno en la
biomasa total (NAR, linea azul), en los tubérculos (TNAR, linea negra) y sobre las
tasas dianias de migracion de nitrogeno hacia los tubérculos (TNAR-NAR, linca
roja) en el transcurso de los dias después de la siembra (DDS), para cada uno de los
tratamientos: 0-N, 133-N, 400-N. El area bajo la curva roja corresponde a la
cantidad de N que migra hacia los tubérculos.
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Las migracion de nitrégeno desde el resto de la planta hacia los tubérculos
comienza a partir de los 41 DDS hasta alcanzar los maximes valores alrededor de los 60
DDS para los tratamientos 400-N y 133-N, por el contrario el tratamiento 0-N alcanzé
sus maximos valores alrededor de los 65 DDS; disminuyendo lentamente hasta la
cosecha final. Los valores maximos alcanzados fueron de 0,17; 0,065 y 0,015 g N m™
dia’ para los tratamientos 400-N, 133-N y 0-N respectivamente. Las cantidades de
nitrégeno que migraron hacia los tubérculos durante este lapso de tiempo, fueron
calculadas por la integracion del area bajo la curva, presentando diferencias entre los
tratamientos: 3,03 g N m™ (400-N), 1,48 g N m™ (133-N) y 0,38 g N m™ (0-N). Esto
representa el 38 % (400-N), 37 % (133-N), y el 26 % (0-N) del N acumulado en los
tubérculos (Fig. 37).





