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INTERFERENCIA ENTRE Phaseolus vulgaris L. Y Amaranthus dubius
Mart. ANALISIS DE CRECIMIENTO FUNCIONAL EN UN
MODELO DE SERIES DE REEMPLAZO

José Vicente Lazo'y Jocelyne Ascencio’

RESUMEN

Amaranthus dubius es una maleza frecuente en los cultivos de Phaseolus vulgaris en los estados centrales y occidentales de
Venezuela. Para evaluar el efecto de la interferencia sobre el crecimiento de ambas especies creciendo en diferentes proporciones
relativas en un modelo de series de reemplazo, se uso la metodologia del analisis de crecimiento funcional. El experimento se
realizd bajo condiciones de umbraculo en un arreglo completamente al azar con nueve muestreos consecutivos realizados a
intervalos de cinco dias. Se utilizaron cinco combinaciones de proporciones relativas (4:0, 1:3, 2:2, 3:1 y 0:4) para una densidad
total de cuatro plantas por unidad experimental, consistente de recipientes opacos a la luz llenos hasta una profundidad de 18 cm
con suelo franco arenoso y un 4rea superficial de 254 cm”. En cada muestreo se midi6 el peso seco de la parte aérea y el area
foliar total. Los logaritmos neperianos de estas variables fueron utilizados para calcular, en cada proporcion relativa, los valores
instantaneos de intensidad de crecimiento relativo (ICR), intensidad de asimilacion neta (IAN), razén de area foliar (RAF), razén
de peso foliar (RPF) y area foliar especifica (AFE). El célculo de la duracién de area foliar (DAF) se realizé por el método
clasico. Los resultados mostraron que el éxito competitivo intrinseco de P. vulgaris sobre A. dubius se debié fundamentalmente a
sus mayores valores de DAF, mayor tamafio de semilla y mayor tasa de emergencia y desarrollo de la plantula, mientras que el
ICR no fue un buen indicador de la capacidad competitiva de las especies.

Palabras clave adicionales: Competencia cultivo-maleza, modelo sustitutivo, tasa de asimilacién neta, tasa de crecimiento

relativo

ABSTRACT

Interference between Phaseolus vulgaris L. and Amaranthus dubius Mart. Functional plant growth
analysis in a replacement series model

Amaranthus dubius is a common weed in crops of Phaseolus vulgaris in the central and western states of Venezuela. To evaluate
the effect of interference on the growth of both species growing under different relative proportions in a replacement series model,
the functional plant growth analysis methodology was used. The experiment was conducted under greenhouse conditions, in a
completely random arrangement with nine consecutive samplings performed at five-day intervals. Five combinations of relative
proportions were used (4:0, 1:3, 2:2, 3:1 and 0:4) with a total density of four plants per experimental unit, consisting of a light
opaque container filled to a depth of 18 cm with sandy loam and surface area of 254 cm®. At each harvest shoot dry weight and
total leaf area of both species were measured. The natural logarithms of these variables were used to calculate for each relative
proportion, the instantaneous values of relative growth rate (RGR), net assimilation rate (NAR), leaf area ratio (LAR), leaf weight
ratio (LWR) and specific leaf area (SLA). The leaf area duration (LAD) was calculated by the classic method. The results showed
that intrinsic competitive success of P. vulgaris on A. dubius was mainly due to its higher LAD, higher seed size, and higher rate
of emergence and seedling development, while the RGR was not a good indicator of the competitiveness ability of the species.
Additional key words: Competition weed-crop, net assimilation rate, relative growth rate, substitutive model

INTRODUCCION en peso seco y area foliar en un intervalo de

tiempo determinado. Este método ha sido

Mediante el andlisis de crecimiento se puede ampliamente utilizado para evaluar el crecimiento

interpretar el desarrollo de la planta con base en de la planta en respuesta a factores del ambiente,

sus procesos fisioldgicos basicos, fotosintesis y ya sean naturales o modificados por el hombre, asi

respiracion, mediante el estudio de las variaciones como también para caracterizar la dinamica del
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crecimiento entre especies e incluso entre
variedades, cultivares o biotipos de una misma
especie. El analisis de crecimiento tiene un
enfoque clasico y otro funcional. Entre las
limitaciones del modelo clasico, una es asumir
linealidad entre peso seco total y area foliar total
para el calculo del indice de Asimilacién Neta
(IAN), pero esta relacion se cumple solamente
durante la fase de crecimiento vegetativo, y la otra
radica en que el curso temporal de la tasa de
crecimiento puede ser fuertemente enmascarado
por fluctuaciones en el indice de crecimiento
relativo (ICR) entre intervalos de cosecha
adyacentes (Causton y Venus, 1981). Una forma
de obviar las anteriores limitaciones es el uso del
enfoque funcional, el cual se basa en el ajuste de
funciones matematicas a los logaritmos naturales
de peso seco y area foliar para describir una
relacion polindomica de crecimiento en funcion del
tiempo. La diferenciacion de la ecuacion generada
permite obtener los valores instantaneos del ICR,
el AN, asi como los otros indices de crecimiento
(Vernon y Allison, 1963).

Los primeros investigadores que utilizaron
regresiones polindmicas para el ajuste de curvas
sobre los logaritmos naturales de peso seco y area
foliar fueron Hughes y Freeman (1967), con lo
cual eliminaron la heterocedasticidad de los datos
primarios 'y obtuvieron por primera vez
estimaciones confiables de valores instantaneos
del IAN. Actualmente existen varias propuestas
para el analisis de crecimiento funcional, las
cuales van desde la funcion polindmica de los
logaritmos naturales de los datos primarios
(Hughes y Freeman, 1967; Causton y Venus,
1981; Hunt, 1982), la funciéon de Richards
(Richards, 1959) y la funcion logistica (Gottschalk
y Dunn, 2005), hasta la reciente utilizacion de los
sistemas de imdgenes y algoritmos de visidén por
computador (Tessmer et al., 2013).

En lo que respecta al modelo de series de
reemplazo, también llamado modelo sustitutivo o
series De Wit (Radosevich, 1987), consiste en que
dos especies se hacen crecer mezcladas, de tal
manera que la proporcion de ambas es variada
mientras que la poblacion total permanece
constante. Cada especie es sembrada en
monocultivo y es subsecuentemente reemplazada
por la otra especie hasta que se obtiene el
monocultivo de la segunda especie. Este método
ha sido y es uno de los mas reportados para el

estudio de la interferencia entre especies de
plantas (Autran et al., 2013; Xu et al., 2013; Zhu 'y
Zhang, 2013), especialmente cuando se quiere
evaluar la competitividad individual intrinseca
entre dos especies que ocupan un nicho comun en
diferentes proporciones relativas.

El presente estudio tuvo como objetivo evaluar
la respuesta de crecimiento, en condiciones de
interferencia, de las especies Phaseolus vulgaris y
Amaranthus dubius, una maleza ampliamente
distribuida en las principales zonas agricolas del
pais, frecuente en los cultivos de P. vulgaris en los
estados centrales y occidentales. Para esto, se
empleara el andlisis de crecimiento funcional en
un modelo de series de reemplazo.

MATERIALES Y METODOS

El experimento se realizd en un cobertizo de
paredes de tela metalica anti-insectos y techo de
fibra de vidrio transparente transliicido, en las
instalaciones del Laboratorio de Metabolismo y
Fisiologia de Cultivos y Malezas Tropicales de la
Facultad de Agronomia de la Universidad Central
de Venezuela (UCV), en Maracay. Las condiciones
climaticas dentro del cobertizo durante el periodo
experimental mostraron una radiacion que oscilo
entre  220,8 y 2784 cal-em™®dia”, humedad
relativa entre 88,0 y 32,3 %, y temperatura del aire
entre 26,0 y 43,0 °C.

Se utilizaron semillas certificadas de P.
vulgaris, variedad Manaure. Las semillas de A.
dubius se recolectaron de plantas de las areas
verdes de la Facultad de Agronomia, UCV.

Se calculé el peso seco promedio de las
semillas a temperatura ambiente, a partir de tres
lotes de 100 semillas por especie. Posteriormente
estos lotes fueron sembrados a una profundidad de
2,5 cm en bandejas contentivas de un suelo franco
arenoso (72 5 de arena), el mismo donde
posteriormente se realizaria el ensayo de analisis
de crecimiento y se evalu6 el porcentaje de
germinacion y tiempo de emergencia de las
plantulas. El contenido promedio de humedad de
la porcion aérea de las plantas se determino a los
45 y 50 dias de edad de P. vulgaris y A. dubius,
respectivamente. El suelo fue desinfectado ocho
dias antes de la siembra utilizando el esterilizante
Basamyd en dosis de 200 g'm™ de suelo.

El modelo de series de reemplazo utilizado se
muestra en la Figura 1 para cada par cultivo-
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maleza (P. vulgaris vs. A. dubius) con cinco
combinaciones de proporciones relativas (4:0, 3:1,
2:2, 1:3 y 0:4), equivalente a una densidad total de
cuatro plantas por unidad experimental. Las
combinaciones fueron identificadas con la letra
mayuscula inicial del nombre cientifico de cada
especie en una cantidad equivalente al numero de
plantas en la respectiva combinacién: PPPP,
PPPA, PPAA, PAAA y AAAA.

Cada unidad experimental consisti6 de un

P= Phaseolus vulgaris

A= Amaranthus dubius

Siembra de

P. vulgaris

a los 5 dds de
A. dubius

l

Siembra de
A. dubius

|

recipiente pléastico opaco a la luz, lleno con 5 kg
de suelo hasta una profundidad de 18 cm y un area
superficial de 256 cm’. Se tom6 un total de 20
recipientes para cada muestreo o cosecha, es decir,
180 recipientes para los nueve muestreos hasta el
final del ensayo. Las propiedades quimicas del
suelo fueron: materia organica (2,18 %), pH 7,3;
conductividad eléctrica 0,24 dS'm™ y contenidos
de P, Ca, K y Na de 84, 3815, 54 y 66 ppm,
respectivamente.

P. vulgaris (8 dds)

Emeraencia de
P. vulgaris
3 dds

18" muestreo
(5 dde)

¥

|
|

0 dias (A. dubius) |
0 dias (P. vulgaris)

dds =dias después de siembra
dde = dias después de emergencia

|

Emergencia de
A. dubius

1¢' muestreo
(5 dde)

8 dds

A. Dubius (13 dds)

Figura 1. Modelo de serie de reemplazo y esquema de siembra y muestreo, para Phaseolus vulgaris y
Amaranthus dubius en proporciones de 4:0, 3:1, 2:2, 1:3 y 0:4 y una densidad total de cuatro

plantas en cada recipiente

Debido a la diferencia de tamafio a favor de la
semilla y plantula de P. vulgaris y a su rapidez de
emergencia (Cuadro 1), primero se sembraron las
semillas de A. dubius y cinco dias después las de
P. vulgaris. Para la siembra se marcaron cuatro
puntos equidistantes en la superficie del suelo en

cada recipiente (Figura 1) y en cada punto se
sembraron cuatro semillas de P. vulgaris y diez
semillas de A. dubius. A los cuatro dias después
de la emergencia de P. vulgaris se realizé un raleo
selectivo para dejar una planta de cada especie por
cada punto de siembra.

Cuadro 1. Tamano de semilla, porcentaje de emergencia y tiempo de emergencia de las especies
Phaseolus vulgaris y Amaranthus dubius

Especie Peso de 100 semillas Emergencia Tiempo medio de emer.gencia
(g2) (%) a 2,5 cm de profundidad
Phaseolus vulgaris 17,313 87 +5,44 3 dias
Amaranthus dubius 0,0243 82 +12,8 8 dias

El riego se realiz6 con agua de chorro segiin
los requerimientos diarios, aplicando el mismo
volumen por recipiente. No se aplico fertilizacion

quimica y no hubo incidencia de patéogenos. Se
realizaron dos controles del insecto Bemisia
tabacci, con una solucion de Folinat (Omethoate)
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en dosis de 1,5 mL-L™".

Se realizaron nueve muestreos a intervalos de
cinco dias, el primero a los cinco dias después de
la emergencia (dde) de ambas especies y el ultimo
a los 45 dde en ambas especies. En cada muestreo,
las plantas de cada especie por recipiente se
cortaron individualmente al ras del suelo. Cada
planta individual se separ6 en laminas foliares,
peciolos, ramas y tallo. A cada hoja se le
determiné su area con un planimetro optico, Licor
LI-3000 para obtener el area foliar total de la
planta. El conjunto de hojas, junto al resto de
organos aéreos de cada planta se individualizé y
se seco a 70 °C por 72 horas para obtener los
valores de la biomasa seca de la totalidad de la
porcion aérea de la planta.

Con la informacion anterior se calcularon los
indices de crecimiento (Hunt, 1978; 1982):

Indice de Formula de
Crecimiento valor instantaneo
d/ dt = derivada de la funcién
ICR dANW)
T LN = Logaritmo natural
1 dw
IAN s W=
AF 4T Peso seco total
T = Tiempo
RaF =
W AF = Area foliar total
LW
RPF W LW= Peso seco foliar
AF
& W
(AF, +AF; )+ (T2-T1)
DAF No existe DAF =

2

Las unidades experimentales se distribuyeron
en un arreglo completamente aleatorizado. Los
datos fueron sometidos a la comprobacion de los
supuestos del anova de normalidad (Shapiro-
Wilks), homocedasticidad de los residuos
(Levene) e independencia de los valores (Durbin-
Watson). Para los analisis de la variancia, pruebas
de separacion de medias (Duncan) y analisis de
regresion se utilizé el programa SAS v.6 (Cary,
NO).

RESULTADOS Y DISCUSION

Variaciones en peso seco de la parte aérea y del
area foliar. En los Cuadros 2 y 3 se observa que
durante las fases iniciales de crecimiento la
biomasa aérea y el area foliar de P. vulgaris
fueron muy superiores a las de A. dubius. En el
primer muestreo la biomasa seca promedio de P.

vulgaris para las tres proporciones relativas de
interferencia fue de 124 mg contra 12 mg de A.
dubius y en lo que respecta al area foliar, P.
vulgaris tuvo 29 cm’ contra 2 cm® de A. dubius.
Aun cuando por medio de la manipulacion
experimental de las fechas de siembra ambas
especies emergieron el mismo dia se puede
observar en la Figura 1 que para el momento del
primer muestreo hubo gran diferencia de tamafio
inicial a favor de las plantulas de la especie
cultivada. Aunque para el segundo muestreo,
cuando comenzo6 a manifestarse la recuperacion de
A. dubius, se observa que la biomasa seca y el area
foliar de P. vulgaris era aun cinco y seis veces
superior, respectivamente.

La comparacion de estos resultados con los del
Cuadro 1 permite inferir que la causa subyacente
del mayor tamafio inicial de las plantulas de la
especie cultivada fue su mayor tamafio de semilla,
el cual fue 700 veces superior al de la maleza. La
importancia del tamafio de la semilla sobre el
tiempo de emergencia y el crecimiento inicial de
la plantula ha sido ampliamente documentado por
otros investigadores (Leishman et al., 2000;
Dalling y Hubbell, 2002; Paz y Martinez Ramos,
2003).

La capacidad competitiva individual intrinseca de
una planta durante los primeros estadios de
crecimiento estd muy vinculada con el tamafio de su
semilla ya que las plantulas originadas de semillas
mas grandes emergen mas rapido, son de mayor
tamafio inicial, tienen mayores tasas de crecimiento
radicular y son mas tolerantes a déficits hidricos y
otros riesgos ambientales durante el establecimiento
(Dalling y Hubbell, 2002). También se deduce de los
pesos secos de la parte aérea y area foliar total
(Cuadros 2 y 3) que a través de las diferentes fechas
de muestreo hubo una tendencia generalizada a que
la interferencia intraespecifica fue muy pronunciada
en P. vulgaris, mientras que lo contrario ocurri6é en
A. dubius, donde la interferencia interespecifica fue
mas severa.

En el Cuadro 4 se muestran las ecuaciones
polinémicas ajustadas de los logaritmos
neperianos del peso seco de la parte aérea, peso
seco foliar y area foliar total de P. vulgaris y A.
dubius en las diferentes proporciones relativas. De
acuerdo a estos resultados las pendientes positivas
de las funciones polinomicas ajustadas (ICR
maximo para la tendencia) de A. dubius casi
duplicaron las pendientes de P. vulgaris, lo que es
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inicialmente mas
semillas considera-

fundamentado en plantulas
grandes provenientes de
blemente mas grandes.

un indicio del mayor ICR de la maleza, pero esto
no fue suficiente para contrarrestar el efecto de
competitividad individual de la especie cultivada

Cuadro 2. Peso seco promedio de la parte aérea de plantas de P. vulgaris (P) y A. dubius (A) creciendo en
interferencia bajo diferentes proporciones relativas y en monocultivos

Muestreo
Proporcion  Especie 1 2 3 4 5 6 7 8 9
Peso seco (ng)
PPPA P 139ab 455ab  699ab 1684ab 2413a 3849a 3869ab 4181bc 5852c¢
A 15¢ 44 c 194 ¢ 419d 1113b 3290ab 6649a 3130c 8850a
PPAA P 116b 465ab 807ab 1747ab 2384a 4123a 4710ab 5402b 7035b
A 11c 145 ¢ 298 ¢ 506d 1212b  1489b 2007b  3073c  3103d
PAAA P 116 b 578 a 870a 1874a 2087ab 3617ab 5450ab 8063 a 7780 ab
A 10c 116¢c  725ab 1006 c 2424a 4085a 3836ab 4264bc  6175b
PPPP P 147 a 437b 705ab 1351 bc 1915ab 2892 ab 3916ab 4541 bc 5008 c
AAAA A 18 ¢ 114c  446ab 1343bc  3039a 4400a 4775ab 5143bc 6003 b

Valores dentro de cada columna con igual letra no difieren estadisticamente segtin la prueba de Duncan (P<0,05)

Cuadro 3. Area foliar promedio de plantas de P. vulgaris (P) y A. dubius (A) creciendo en interferencia
bajo diferentes proporciones relativas y en monocultivos

Muestreo
Proporcién  Especie 1 2 3 4 5 6 7 8 9
Area foliar (cm?)

P 33a 130 b 178b 421 ab 585a 904a 897 ab 899b 955 abc

PPPA A 3¢ 9¢ 34c 71d 198b 493bc 773 ab 310c 942 abc
P 25D 140 b 158ab 427 ab 556a 710ab 1040a 1047b 1215ab

PPAA A 2¢ 33¢ 56 de 88 d 162 b 229 ¢ 188 d 231 ¢ 198 d
P 28Db 175 a 231 a 482 a 527 a 878a 1220a 1524a 1469a

PAAA A 2¢ 26 ¢ 138ab 176 cd 348a 437bc  346cd 296c¢ 346 cd
PPPP P 44 a 119b 187 ab 342b 466a 691ab 910ab 946 b 845 abcd
AAAA A 4¢ 26 ¢ 79 cde 229 ¢ 402a 485bc 436 bc 380 ¢ 563 bed

Valores dentro de cada columna con igual letra no difieren estadisticamente segn la prueba de Duncan (P<0,05)

Andlisis de crecimiento funcional de la en A. dubius, los menores ICR méaximo fueron

interaccion P. vulgaris vs. A. dubius. En la
secuencia de las Figuras 2, 3 y 4 se comparan las
tendencias del ICR, IAN, RAF, RPF y AFE de P.
vulgaris y A. dubius en todas las proporciones
relativas. Se observa en la Figura 2a y 2b que el
ICR de ambas especies disminuyd progresivamente
con la edad de las plantas, lo cual concuerda con
la “deriva ontogenética” de este indice (Causton y
Venus, 1981; Hunt, 1982). Si se toma la edad de
10 dde, cuando las plantulas estaban en la fase
exponencial de crecimiento, como criterio para
establecer el ICR maximo instantaneo, se puede
observar que los menores valores de ICR méaximo
en P. vulgaris (Figura 2a) coincidieron con las
proporciones donde hubo mayor interferencia
intraespecifica: PPPP (0,142), PPPA (0,156),
PAAA (0,164) y PPAA (0,171). Por el contrario,

0,285 en PPPA y 0,290 en PPAA, o sea donde
hubo mayor interferencia interespecifica. La
proporcién equivalente (PPAA) es un elemento
critico en los experimentos de serie de reemplazo,
debido a que por lo general muestra cual especie es
la mejor competidora. Se observa en esta
proporcion que el ICR y el IAN de A. dubius fue
siempre superior al de P. vulgaris; ambos indices
decrecieron en la maleza, concomitantemente con
la edad de la planta y se relacionaron positivamente
con su RAF y RPF, pero negativamente con el AFE
el cual mostré una leve tendencia de aumento con
la edad de la planta, pero fue muy inferior al AFE
de P. vulgaris. Dado que el ICR integra el
comportamiento de la planta sin ninguna inferencia
acerca de los procesos subyacentes que lo
determinan (Hunt, 1982), para interpretarlo
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correctamente es necesario separarlo en sus
componentes de crecimiento clasicos: ICR = IAN x
RAF vy esta relacion es equivalente a [CR = [AN x
RPF x AFE. De acuerdo con Poorter y Garnier
(2007), la seleccion natural ha actuado en los
componentes del ICR y no en el ICR per se.
Poorter y Van der Werf (1998) opinan que la
variacion en AFE ha sido el factor dominante que
explica las variaciones en ICR, siendo el IAN el
segundo en importancia y luego en tercer lugar y
cuantitativamente menos importante, la RPF. Estos
resultados sugieren que muy posiblemente los
mayores valores del IAN de A. dubius estuvieron

relacionados con una mayor eficiencia fotosintética
condicionada no solo por el hecho de ser una planta
C,, sino ademas por poseer hojas mas pequefias y
mas gruesas que contribuyen a un menor
autosombreamiento. En cambio en P. vulgaris
ocurrié lo contrario, el menor ICR se asoci6 con un
menor [AN que puede ser ocasionado por un mayor
autosombreamiento por la presencia de hojas mas
grandes y mas delgadas, como lo demuestran sus
mayores valores de AFE. Por otra parte, en ambas
especies, hacia el final del periodo experimental
disminuyeron las diferencias entre los ICR de las
distintas proporciones relativas.

Cuadro 4. Ecuaciones de regresion de los logaritmos naturales de variables de crecimiento en funcion de
la edad (entre 0 y 70 dias) de plantas de P. vulgaris (P) y A. dubius (A) creciendo en
interferencia bajo diferentes proporciones relativas

Proporcioén Especie Y= Peso seco de la parte aérea (mg); X= Edad (dias) R?
, P LnY =3,64 + 0,19 X — 0,002 X> 0,99
3:1 (PPPA) A LnY =-141+0,34 X —0.003 X 0,98
, P LnY =3,40 + 0,21 X — 0,002 X* 0,99
11 (PPAA) A LnY=-1,17+036 X—0,004 X 0,94
, P LnY =3,56 + 0,20 X — 0,002 X* 0,97
1:3 (PAAA) A LnY =-251+047 X-0,005 X> 0,97
PPPP p LnY =3,84+0,17 X - 0,002 X* 0,99
AAAA A LnY =- 1,99 + 0,44 X — 0,005 X° 0,99
Y= Peso seco foliar (mg); X= Edad (dias)
_ P LnY =3,01+0,21 X - 0,002 X* 0,98
3:1 (PPPA) A LnY =- 1,68+ 034 X — 0,003 X° 0.97
_ P LnY =2,80 +0,23 X — 0,003 X* 0,97
1 1(PPAA) A LnY =- 1,50+ 0,37 X — 0,004 X° 0.94
_ P LnY =3,00 + 0,22 X — 0,002 X* 0,95
1:3 (PAAA) A LnY =-2,68 + 047 X — 0,006 X° 0.96
PPPP P LnY =3,84+0,17 X - 0,002 X* 0,99
AAAA A LnY =- 1,99 + 0,44 X — 0,005 X* 0,99
Y= Area foliar total (cm”); X= Edad (dias)
_ p LnY =2,12+0,21 X - 0,002 X* 0,98
3:1 (PPPA) A LnY =-2,83+034 X 0,003 X° 0.97
_ P LnY =-1,89+0,23 X 0,003 X* 0,97
1 1(PPAA) A LnY =-2.80 + 038 X — 0,004 X° 0,94
, P LnY =2,15+0,21 X — 0,002 X> 0,95
1:3 (PAAA) A LnY =-4,02+ 0,48 X — 0,006 X* 0,96
PPPP P LnY =222 +0,20 X — 0,002 X? 0,98
AAAA A LnY =-3,16+042 X — 0,005 X° 0,98

En la Figura 2a y 2c¢ se observa que en P.
vulgaris, las tendencias del ICR y del IAN fueron
concomitantes en todas las proporciones relativas,
mostrando ambos indices una tendencia
decreciente lineal desde el inicio hasta el final
del experimento, mientras que para A. dubius

(Figura 2b y 2c¢) la asociacion del ICR con el
IAN fue diferente y estuvo muy influenciada
por la proporcion relativa y el intervalo de tiempo,
ya que hasta aproximadamente los 28 a 30
dias de edad el IAN descendié en forma rectilinea
pero con menor pendiente que el ICR, y luego
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se produjo un punto de inflexiéon y una concavidad

en la tendencia del IAN, cuya pendiente
decreciente fue mas pronunciada en las
0.18 !
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proporciones AAAA, PAAA y PPAA, las cuales
alcanzaron valores negativos entre los 48 y 50 dias
de edad.
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Figura 2. Variacion del ICR y del IAN en plantas de P. vulgaris y A. dubius en las diferentes
proporciones relativas. El significado de las siglas se muestra en la Figura 1

El1 TAN de A. dubius en la proporcion PPPA no
alcanzo valores negativos y tuvo una tendencia
lineal moderadamente decreciente con leve
pendiente negativa (Figura 2d). El ICR en P.
vulgaris (Figura 2a) se relacion6 negativamente
con la RAF y RPF (Figura 3a y 3c) hasta los
primeros 20 dias de edad, cuando se produjo un
punto de inflexibon que comienza con una
concavidad decreciente de la RAF y RPF, y
pendiente mas pronunciada en la RAF.

Por otra parte, durante todo el periodo
experimental, en la proporcion PAAA se
produjeron los mayores valores de RPF. También
se observa que la tendencia de la RAF de P.
vulgaris se asocié con la RPF (Figura 3¢) y no
con la tendencia del AFE (Figura 4a). En A.
dubius, la relacion del ICR (Figura 2b) con la
RAF y RPF (Figura 3b y 3d) se asocid desde el
principio hasta el final del periodo experimental

en todas las proporciones relativas, pero en la
proporcion PPPA se observaron mayores valores
de ambos indices desde los 38 hasta los 50 dias.
En ambas especies las tendencias de RAF y RPF
fueron concomitantes (Figura 3).

El comportamiento del AFE fue diferente en
ambas especies (Figura 4a y 4b). El AFE de P.
vulgaris (Figura 4a) en las proporciones relativas
PPPP, PPPA y PPAA se mantuvo practicamente
constante durante todo el periodo experimental, lo
cual coincide con los resultados obtenidos en esta
misma especie por Ascencio y Sgambatti (1975)
quienes reportaron muy poca variabilidad de este
indice en los cultivares Coche, Cubagua y
Tacarigua entre los 13 y 53 dias de edad. Sin
embargo, se puede observar que el comporta-
miento del AFE de P. vulgaris en la proporcion
PAAA fue totalmente diferente, ya que en este
caso hubo una acentuada y continuada
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disminucion lineal del indice en funcion de la
edad de la planta, y ademas hubo concomitancia
con los respectivos ICR y IAN (Figura 2a y 2c).
El AFE es un indicador de la densidad de la

lamina foliar, es decir, menores valores
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corresponden a hojas mas densas y de menor area
superficial, y es particularmente sensible a los
cambios en el entorno externo y en el
funcionamiento interno de la planta (Poorter y
Nagel, 2000; Niinemets, 2001).
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Figura 3. Variacion de la RAF y RPF en plantas de P. vulgaris y A. dubius en las diferentes proporciones
relativas. El significado de las siglas se muestra en la Figura 1

La seleccion natural conduce a que las plantas
que crecen en suelos pobres tiendan a desarrollar
bajos valores de AFE, es decir, plantas con una
gran inversion de biomasa por unidad de area
foliar, enriquecimiento relativo de constituyentes
de pared celular, especialmente lignina y celulosa
y un mayor niumero de células epidérmicas, lo
cual en su conjunto conferiria un mayor nivel de
proteccion de las hojas contra factores estresantes
del medio ambiente, particularmente factores
relacionados con la baja suplencia de agua del
suelo (Poorter y Remkes, 1990). En este sentido,
Milla et al. (2008) en un estudio sobre el efecto de
factores ambientales y de desarrollo en el AFE de
26 especies de plantas, reportaron que tres de cada
cuatro  especies mostraron una marcada
disminucion en AFE como respuesta a la
disminucion de la disponibilidad de agua. No
obstante, Niinemets (2001) sefiala que la escasez
de agua, tiende a inducir hojas mas densas y con

menor AFE, pero no necesariamente mas gruesas,
por lo que la disminucién continua y prolongada
del AFE en las plantas de P. vulgaris de la
proporcion PAAA (Figura 4a) pudiera haberse
originado por efecto de una menor disponibilidad
relativa de agua ocasionada por la presencia del
mayor numero de plantas de la maleza, la cual que
puede ser una fuerte competidora por el agua del
suelo (Martinez y Alfonso, 2003). En la
interferencia PAAA, las tendencias del ICR de
ambas especies fueron similares a las observadas
en la anterior proporcion (PPAA), pero en este
caso la diferencia en ICR a favor de A. dubius fue
mucho mayor, lo que sugiere que la menor
interferencia interespecifica favoreciéo el ICR de
A. dubius.

El TAN de A. dubius fue mayor durante todo el
periodo  experimental, haciéndose negativo
durante la Ultima semana. Las tendencias de RAF
y RPF de A. dubius fueron concomitantes
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decrecientes, mientras que el AFE mostro una
tendencia moderadamente ascendente. Por otra
parte, en la proporcion PAAA, el ICR de la
maleza se origind de la combinacion de elevados
valores de IAN con moderados valores de RAF,
mientras que en P. vulgaris ocurrio lo contrario,
aunque sus altos valores de RAF no pudieron
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compensar el efecto de sus bajos valores de IAN
sobre el ICR. La tendencia del IAN de P. vulgaris
en la proporcion PAAA fue muy similar a la
observada en la proporcion PPAA, con la
diferencia de que en este caso el IAN fue menor
desde el inicio y decrecié mas lentamente en el
tiempo.
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Figura 4. Variacion del AFE en plantas de P. vulgaris y A. dubius en las diferentes proporciones
relativas. El significado de las siglas se muestra en la Figura 1

Cuando se comparan en A. dubius las
tendencias de RAF y RPF (Figura 3b y 3d) con las
tendencias del AFE (Figura 4b) y a su vez se
contrastan con los valores de los Cuadros 2 y 3, se
puede inferir que las plantas de esta especie en la
proporcion de mayor interferencia interespecifica
(PPPA) produjeron mayor area foliar total, pero en
base a un mayor niimero de hojas que fueron mas
pequeias y mas gruesas; esto a su vez ocasionaria
menor autosombreamiento lo cual podria explicar
en parte los mayores valores de AN en esta
proporcion relativa después de los 35 dias de edad
(Figura 2d). Esta proporcion se caracteriza por una
alta interferencia intraespecifica para P. vulgaris y
elevada interferencia interespecifica para A.
dubius. Bajo estas condiciones, el ICR y IAN de
P. vulgaris fueron nuevamente muy inferiores a
los de A. dubius durante todo el periodo
experimental. El ICR de P. vulgaris vari6 en
forma concomitantemente positiva con moderados
valores de IAN y relativamente altos de RAF
y RPF, los cuales fueron ascendentes entre los
10 y 25 dias para luego disminuir, mas
pronunciadamente, la RPF que la RAF hasta el

final del periodo experimental. Si se comparan los
valores de ICR y TAN de P. vulgaris en esta
proporcion con los de las proporciones anteriores,
se infiere que en la proporcion PPPA hubo un
fuerte efecto negativo de la interferencia
intraespecifica, lo que de alguna manera redujo el
efecto de interferencia de P. vulgaris sobre A.
dubius, ya que el ICR y el IAN de la maleza en
esta proporcion mostré incluso tendencias mas
ventajosas que en aquellas proporciones donde
habia una menor presion de P. vulgaris (PPAA y
PAAA). Estas tendencias en ICR y IAN de P.
vulgaris en la proporcion PPPA son reveladoras
de un pronunciado efecto intraespecifico, y
coinciden con los valores de biomasa seca aérea y
area foliar para esta misma proporcion (Cuadros 2
y 3). El ICR de A. dubius se relaciono
positivamente con el IAN y con la RAF, y este
parametro dependid casi exclusivamente de la
RPF por cuanto el AFE mostrd valores
relativamente altos y con muy poca variacion
durante todo el periodo de crecimiento. Todo lo
anterior parece indicar que A. dubius bajo la
proporcion PPPA crecid sin mostrar serios efectos
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de interferencia por parte de P. vulgaris y fue aqui
donde la maleza mostrd la mayor acumulacion de
biomasa seca aérea y area foliar (Cuadros 2 y 3).
Las tendencias del IAN en P. vulgaris fueron
menores a las de A. dubius durante la mayor parte
del periodo experimental y ademas mantuvo una
asociacion decreciente muy estrecha, de forma
rectilinea, con su ICR en todas las proporciones
relativas. Por otra parte, durante los primeros 20
dias el TAN de P. vulgaris (Figura 2c) estuvo
asociado con una tendencia moderadamente
creciente de su RAF y RPF (Figura 3a y 3c), que
luego disminuyeron moderadamente durante el
resto del periodo experimental. Las variaciones
del RAF de P. vulgaris (Figura 3a) estuvieron
asociadas con las variaciones de su RPF (Figura
3¢) pero muy poco asociadas a las variaciones del
AFE (Figura 4a) y no se observd una estrecha
relacion de las variaciones de los pesos secos de
las plantas (Cuadro 2) con las correspondientes
tendencias del ICR y del IAN, lo cual coincide
con los resultados reportados por Roush y
Radosevich (1985) quienes encontraron en un
modelo de series de reemplazo con cuatro
especies de malezas, que el ICR mostrd una pobre
correlacion con la agresividad o habilidad
competitiva de las especies. En este sentido,
Poorter (1989) y Dijkstra y Lambers (1989)
demostraron que aun midiendo la fotosintesis en
toda la planta y expresandola por unidad de area
foliar, no hubo correlacion entre el ICR maximo y
la tasa de fotosintesis. Hay que considerar,
ademas, que A. dubius, cuyo tamafio de semilla es
cerca de 700 veces menor al de P. vulgaris
(Cuadro 1), produjo una alta RPF inicial que
condujo a una alta RAF (Figuras 3b y 3d); ambos
indices a su vez se asociaron con bajos valores de
AFE (Figura 4b), con lo cual aumentarian las
posibilidades de sobrevivencia de la maleza en sus
estados iniciales de crecimiento en el campo.
Resultados similares a los de este trabajo, en el
que la especie de menor tamafio de semilla tiene
un mayor ICR que la especie de semilla mas
grande, han sido reportados por otros autores
(Turnbull et al.,, 2008; Poorter et al., 2008;
Turnbull et al.,, 2012). La comparacion de las
tendencias del TAN de A. dubius con respecto al
IAN de P. vulgaris, muestran que la tasa de
disminuciéon de este indice en la maleza fue
relativamente baja durante los primeros 35 dias de
edad en todas las proporciones de interferencia

para luego caer con una pronunciada pendiente
hasta el final del ciclo y esta tendencia decreciente
se asocio con tendencias decrecientes de la RAF y
RPF, mientras que el AFE mostré un moderado y
continuo aumento en todas las proporciones, a
excepcion de la proporcion PPPA donde
disminuy6 en forma continua y moderada hasta el
final del periodo experimental (Figura 4b).

Para el caso de las proporciones mono-
especificas (PPPP y AAAA) se observa que en las
condiciones de interferencia intraespecifica P.
vulgaris mostr6 sus menores valores tanto del ICR
maximo (0,142) como del AN méaximo (0,589),
asi como los menores ICR durante el periodo de
crecimiento, lo cual coincide con lo observado en
las otras proporciones donde se evidencidé que el
efecto intraespecifico en P. vulgaris fue mas
severo que la interferencia interespecifica causada
por A. dubius. La progresién ontogenética del ICR
de la especie cultivada se relacion6 positivamente
con el IAN, RAF y RPF durante todo el periodo
mientras que su AFE se mantuvo mds o menos
constante. En lo que respecta a la proporcion
monoespecifica de A. dubius (AAAA) se observa
que la maleza presentd durante casi todo el
periodo un mayor ICR. Por otra parte, el ICR y el
IAN de la maleza fueron marcadamente superiores
a los correspondientes de P. vulgaris durante la
mayor parte del periodo experimental y ademas el
ICR de A. dubius se asocio con elevados valores
del IAN y moderados valores de la RAF, que
estuvo determinada fundamentalmente por la RPF
y muy poco influyé el AFE, el cual aumento
ligeramente a lo largo del periodo de crecimiento.
Duracion de area foliar (DAF). Los resultados
del Cuadro 5 muestran que en todas las
proporciones de interferencia P. vulgaris produjo
valores de DAF muy superiores a los de A. dubius
y la comparacion de estos valores con la
produccion de materia seca, desde el primero al
ultimo muestreo, indica que dentro de una misma
especie hubo la tendencia a mayor produccion a
medida que la DAF fue mayor, y en la relacion
entre DAF e interferencia se observd que en A.
dubius aument6 la DAF a medida que disminuy6
la presion de interferencia ocasionada por P.
vulgaris, mientras que en la especie cultivada
ocurrid lo contrario, mayores valores de DAF a
menor interferencia intraespecifica. El potencial
fotosintético de una planta no s6lo depende del
tamafio de su superficie foliar, sino también de su
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persistencia en el tiempo, ambas variables
integradas por la DAF, la cual representa la
oportunidad de la planta para crear y mantener el
area foliar verde durante mas tiempo por unidad
de area de suelo. Peltonen (1997), Lopez et al.
(2008) y Hunkova et al (2011) han demostrado la
existencia de una correlacion positiva entre la
produccién de biomasa vegetal y DAF, siendo este
parametro mas importante que el IAN como
responsable del rendimiento final.

Cuadro 5. Valores de duracion de area foliar
(DAF) de plantas de P. vulgaris (P) y A. dubius
(A) en el intervalo de 8 a 50 dias bajo
diferentes proporciones relativas

Proporcion  Especie zDAl.:z .
(dm™-dm-dia)

PPPA i l6185, ’61;: 59, ’7087
AL, 240
=

CONCLUSIONES

Las DAF de P. vulgaris fue mayor a la de A.
dubius en todas las proporciones relativas de
interferencia y en ambas especies hubo una
relacién positiva entre DAF y produccion de
biomasa seca. El éxito competitivo intrinseco de
P. vulgaris sobre A. dubius, estuvo también
asociado a su mayor tamafo de semilla, y mayor
tasa de emergencia y desarrollo de la plantula. El
ICR no fue un buen indicador de la capacidad
competitiva de las especies.
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