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6. Relaciones fuente/destino durante el llenado de granos

Lucas Bonelli, Anibal Cerrudo y Fernando Andrade

6.1. Introduccion general

La biomasa contenida en los granos al momento de cosecha se forma durante
la etapa de llenado de granos (periodo de llenado efectivo, Capitulo 5). De acuer-
do con lo descripto en los Capitulos 4 y 5, la generacion del rendimiento puede
resumirse en eventos que primero dan lugar a la formaciéon de un “contenedor” vy,
posteriormente, al llenado de dicho contenedor. Es oportuno resaltar que el nimero
de granos y su peso potencial -es decir, el tamafio del contenedor de rendimiento-
quedan determinados al finalizar el periodo critico (Capitulos 4 y 5) y ya no pueden
incrementarse una vez iniciado su llenado. La etapa de llenado de granos es, en-
tonces, el tiempo especifico en el que se efectiviza la asignacion de biomasa a los
granos; es el momento del ciclo en el que se llena el contenedor de rendimiento
cuyo tamafio fue previamente determinado.

Durante la etapa de llenado de granos, la formacién del rendimiento puede estar
limitada por la capacidad del cultivo para proveer asimilados a los granos o por la
capacidad de dichos granos para utilizar los asimilados provistos. El primer caso re-
sulta de una escasez de oferta de asimilados -0 exceso de demanda- y en el segun-
do caso, de una escasez de demanda -o sobre-oferta de asimilados-. Los 6érganos
de la planta capaces de generar o removilizar asimilados previamente acumulados
se denominan “fuente”. Son centros que determinan la oferta porque desde ellos
se exportan asimilados hacia los centros de demanda, estos ultimos denominados
como “destino”. Ejemplos de fuente son las hojas y vainas maduras y los tallos que
removilizan azucares. Ejemplos de destinos son los granos, las hojas y raices en
crecimiento y los tallos que acumulan azucares. La relacién fuente/destino durante
el llenado de granos es, entonces, un indicador del balance entre: i) la capacidad
del cultivo para proporcionar asimilados a los granos —fuente- vy ii) la capacidad de
los granos para capturar y utilizar asimilados para su propio crecimiento —destino-.

Entender limitaciones en términos de fuente y destino durante la etapa de llena-
do de granos es relevante por las implicaciones asociadas con el aumento de los
rendimientos. Entre otras cosas, el analisis de la relacion fuente/destino contribuye
con la definicién de mejores estrategias de manejo del cultivo, el mejoramiento ge-
nético, la interpretacién de resultados experimentales y el desarrollo de modelos
de simulacién. Si durante el llenado de granos la limitante es la fuente, el foco para
aumentar los rendimientos debe centrarse en como incrementar los asimilados dis-
ponibles para abastecer a los granos en crecimiento. En cambio, si la limitante es
por destinos, enfocarse solamente en la produccion de asimilados durante el llena-
do seria inutil. Cuando los destinos limitan, el desafio es incrementar la demanda de
los granos, ya sea a través de su numero, su tamafio potencial o su habilidad para
capturar los asimilados disponibles.
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En la literatura cientifica pueden encontrarse numerosos estudios en los que se
manipularon de forma directa o indirecta los componentes de la relacién fuente/des-
tino. Varios trabajos, ademas, cuantificaron la relacion fuente/destino observando
cultivos conducidos bajo condiciones ambientales y de manejo contrastantes.

6.2. Manipulaciones experimentales

Estudios donde se experimenté con sombreos durante la etapa de llenado (e.g.
Andrade y Ferreiro, 1996; Uhart y Andrade, 1991) observaron una disminucion del
crecimiento del cultivo, es decir, cuantificaron una menor acumulacion de materia
seca durante la etapa de llenado de granos. El rendimiento de esos cultivos som-
breados, sin embargo, no siempre se vio afectado con la misma magnitud que el
crecimiento. Esto se debe a que los granos, ademas de utilizar los asimilados prove-
nientes de la fotosintesis durante la etapa de llenado efectivo, pueden utilizar azuca-
res previamente almacenados en los tallos (Daynard et al., 1969; Hume y Campbell,
1972). Resultados similares se obtuvieron al realizar defoliaciones moderadas (ver
Battaglia et al., 2019) o déficits hidricos puntuales (e.g. Ouattar et al. 1987) luego
de iniciada la etapa de llenado efectivo de granos. Experimentos donde se generé
un desbalance severo por insuficiencia de fuente durante el llenado observaron un
cese anticipado del crecimiento de los granos (Echarte et al., 2006; Egharevba et
al., 1976; Jones y Simmons, 1983; Sala et al., 2007). Como se describié en el Ca-
pitulo 5 la insuficiencia de fuente puede inducir la finalizacién del llenado de forma
prematura, acortando la duracién de la etapa. En estos casos los granos no logran
llenar hasta su peso maximo y el rendimiento se reduce.

Mediante sombreos temporarios durante el periodo critico de determinacion de
numero de granos (Uhart y Andrade, 1991), restricciones parciales a la polinizacion
(e.g. Borras et al., 2003; Borras y Otegui, 2001; Kiniry et al., 1990) o raleo de granos
(e.g. Jones y Simmons, 1983; Ordofez et al., 2018; Tollenaar y Daynard, 1978),
varios estudios probaron el efecto de reducir la demanda con el fin de incrementar
disponibilidad de asimilados por grano durante el periodo de llenado efectivo. Tales
experimentos raramente obtuvieron respuestas relevantes en incrementos de peso
por grano a madurez. Estas observaciones indican que los granos de maiz no com-
piten entre si por asimilados durante su llenado. Resultados similares se obtuvieron
en experimentos que incrementaron la cantidad de radiacion incidente mediante
iluminacién artificial suplementaria (Schoper et al., 1982) o redujeron la competen-
cia dentro del cultivo mediante raleo de plantas en algun momento posterior al inicio
de llenado efectivo de granos (Andrade y Ferreiro, 1996; Schoper et al., 1982). La
escasa respuesta del maiz al incremento de fuente durante el periodo de llenado es
interpretada como indicador de limitacion por destinos (Borras et al., 2004).

Aunque con menor frecuencia, en la literatura también se encuentran estudios
que evaluaron el efecto de incrementar la demanda de asimilados ya sea a través
de un mayor numero o una mayor actividad de los granos. Sincronizando la poli-
nizacion, Carcova et al. (2000) lograron incrementos de hasta 31% en el numero
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de granos fijados sobre la espiga principal. Dichos incrementos, sin embargo, no
tuvieron impacto sobre el rendimiento del cultivo porque el peso por grano a cose-
cha disminuyé de forma proporcional con el mayor nimero de granos (Uribelarrea
et al., 2008). Trabajando con plantas en macetas, Walker et al. (1988) incrementa-
ron la demanda relativa de los granos mediante el acercamiento de plantas -i.e. un
incremento momentaneo de la densidad- durante el periodo de llenado efectivo de
granos. En este caso, un mayor numero relativo de granos por unidad de superficie
—aproximadamente 1,5 veces el alcanzado por el tratamiento control- no tuvo efec-
tos sobre el rendimiento alcanzado debido a la disminucion proporcional del peso
por grano a madurez.

Las observaciones indicadas en el parrafo anterior suenan contradictorias en
comparacion con la mayoria de las evidencias mencionadas que generalmente
coinciden en que la limitacién por destinos es el escenario mas comun en la deter-
minacion del rendimiento de maiz. La existencia de resultados contradictorios no es
una novedad en estudios basados en interferencias experimentales de la relacion
fuente/destino. Bastante tiempo atras, ante resultados ambiguos Tollenaar y Day-
nard (1982) concluian en que la fuente y los destinos durante el llenado de granos
de maiz se encuentran en un “delicado equilibrio”, cuyo disturbio tiene implicancias
negativas sobre el rendimiento. Asi, una hipétesis factible para estos resultados -en
apariencia contradictorios- es que el incremento de destinos resultara en mayores
rendimientos solo si la mayor demanda de asimilados no se desequilibra de la capa-
cidad del cultivo para abastecer con asimilados durante la etapa de llenado. Como
se describira mas adelante, la mejora genética de rendimientos en maiz se produjo
a través de incrementos en la demanda de los destinos, principalmente a través de
un mayor numero de granos por unidad de superficie. No obstante, ello ocurrié en
simultaneo con mejoras en la capacidad fotosintética del cultivo, las que incluyeron
mayor duracion de area foliar verde durante la etapa de llenado, canopeos mas
erectofilos, resistencia a plagas y enfermedades y reduccion de vuelco y quebrado
de tallos (Egli, 2015; Tollenaar y Lee, 2011).

6.3 Observaciones directas

El predominio de limitaciones por fuente o por destino en cultivos de maiz con-
ducidos sin limitaciones en la disponibilidad hidrica y nutricional varia en funcion de
combinaciones particulares entre genotipo, ambiente y manejo -fecha de siembra
y densidad-. La oferta radiativa y térmica para el cultivo es afectada por la latitud y
por la fecha de siembra del cultivo. La duracién de ciclo y la densidad de plantas
también afectan directa o indirectamente a la relacion fuente/destino.

En regiones tropicales las condiciones ambientales se caracterizan por niveles
de radiacion moderados, baja amplitud térmica y altas temperaturas, con escasa va-
riacion estacional. Estudios sobre maiz para estos ambientes indican rendimientos
potenciales bajos y una predominancia de limitacion por destinos (Fischer y Palmer,
1984; Fischer et al., 2014; Johnson et al., 1986; Muchow, 1989). Una excepcion
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dentro de las regiones tropicales son los ambientes de altura, ya que presentan alta
radiacion solar y alta amplitud térmica, condiciones que favorecen la fijacion de un
alto numero de granos. Las regiones maiceras de latitudes altas presentan condicio-
nes ambientales que son favorables durante la etapa de determinacion del nUmero
de granos pero que, en mayor o menor medida, se deterioran durante el periodo
de llenado de granos. La estacion de crecimiento en estas zonas es acotada por la
ocurrencia de heladas y la radiacion y la temperatura caen marcadamente hacia el
final del ciclo, lo que reduce progresivamente la fuente de asimilados para el llenado
de granos. Esta situacién se agrava con el incremento de la latitud y con el atraso
de la fecha de siembra (Cerrudo et al., 2017; Olson y Sander, 1988; Shaw, 1988;
Wilson et al., 1995). Tal condicion de deterioro ambiental hacia el final del ciclo expo-
ne a los cultivos a limitaciones por fuente durante el periodo de llenado de granos.
Ejemplos de situaciones donde predomina la limitacion por fuente son los cultivos
convencionales de maiz en Canada, norte de Europa y Nueva Zelanda y los maices
de siembras tardias en algunas regiones de Argentina.

El manejo de la densidad de plantas (Capitulo 9) también tiene influencia sobre
la relacion fuente/destino (Egli, 2015; Tollenaar y Lee, 2011). Densidades extrema-
damente altas pueden afectar la fijacion de granos debido al efecto de la competen-
cia entre plantas sobre la tasa de crecimiento por planta durante el periodo critico.
Dicha competencia resulta en plantas con bajo nimero de granos por espiga v,
eventualmente, en un incremento de plantas estériles (Capitulo 4). Esta situacion se
agrava con la ocurrencia de estrés durante el periodo critico de fijacion de nimero
de granos. Las densidades extremadamente bajas, en cambio, pueden afectar la
fuente ya que comprometen el logro del area foliar critica (Capitulo 3). Ademas, las
bajas densidades condicionan el logro de suficientes granos por unidad de super-
ficie debido a la limitacion morfogenética dada por el tamafio maximo de la espi-
ga en cultivares poco prolificos y no macolladores (Capitulo 9) (Egli, 2015). Estas
condiciones son evidentes en las observaciones de Begna et al. (1997), Capristo
et al. (2007), Sarlangue et al. (2007) y Westgate et al. (1997) quienes compararon
hibridos de ciclo contrastante. También ello se evidencia al comparar hibridos de
maiz convencionales vs hibridos de maiz pisingallo (Severini et al., 2011; Ziegler,
2000). Asi, la densidad 6ptima de hibridos con plantas de bajo porte —ciclo corto y
pisingallo- resulta mayor que la densidad optima para hibridos convencionales. Ta-
les razones son las que hacen que el cultivo de maiz presente una densidad minima
como condicién necesaria para maximizar la fuente y una densidad o6ptima para
maximizar destinos (Andrade et al., 2005, 1999; Sarlangue et al., 2007; Tetio-Kagho
y Gardner, 1988a, 1988b).

El ambiente y la densidad determinan el nimero de granos fijados principalmen-
te de forma indirecta, a través de su efecto sobre la tasa de crecimiento por planta
durante el periodo critico. Sin embargo, también existen factores que pueden afec-
tar el numero de granos de forma mas directa. Ejemplos de ello son las fallas de
polinizacién o fecundacion provocadas por estrés térmico (Rattalino Edreira et al.,
2011) o los dafos directos producidos por insectos sobre las estructuras reproduc-
tivas (e.g. dafos por Helicoverpa zea, Diabrotica spp. o pulgones). Estos factores
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pueden resultar en una limitacidon por destinos o agravar la limitacion por destinos
precedente.

6.4. Definiciones, métodos de determinacion y modelos

La fuente de asimilados para abastecer a los granos en crecimiento se puede
definir, de forma simplificada, como la capacidad fotosintética del cultivo durante
la etapa de crecimiento de los granos. Dicha capacidad fotosintética es estima-
da usualmente a través de la acumulacion de materia seca del cultivo durante el
periodo de llenado efectivo de granos (Cirilo y Andrade, 1996). Por otra parte, la
capacidad de los destinos reproductivos esta determinada por el nimero de granos
logrados por unidad de superficie y su peso potencial (Egli, 2017). El peso potencial
puede determinarse directamente como el peso final alcanzado bajo condiciones
que aseguran la suficiencia de fuente durante el periodo de llenado o indirectamen-
te a través del contenido de agua maximo (Borras y Gambin, 2010, Capitulo 5).

El esquema de la Figura 6.1 ilustra el modelo conceptual utilizado para observar
y describir relaciones fuente/destino en el periodo de llenado de granos. En el eje
vertical de la Figura 6.1 se indica el rendimiento en grano y en el eje horizontal, la
cantidad materia seca acumulada por el cultivo durante el periodo de llenado efec-
tivo de granos, es decir entre los estados de inicio de llenado efectivo (alrededor
de R,) y madurez fisiologica (R;) (Capitulo 5). Ambas variables suelen presentarse
divididas por el nimero de granos m2 lo que resulta en el peso promedio por grano
a madurez fisioldgica -eje vertical- y en el incremento de materia seca del cultivo por
grano -eje horizontal-.

La comparacién entre el crecimiento de los granos, y el crecimiento total del
cultivo durante la etapa de llenado efectivo de granos permite observar, a primera
vista, cuan suficiente o deficiente resultd la disponibilidad de asimilados. Asi, los
casos que se posicionan en el triangulo superior izquierdo son casos donde los
asimilados producidos durante el periodo de llenado no resultaron suficientes para
abastecer la demanda de los granos. Tal observacion, evidencia un déficit que las
plantas debieron cubrir con removilizaciéon de carbohidratos de reserva previamente
almacenados. Los casos que se posicionan sobre el triangulo inferior derecho son
casos donde los asimilados producidos durante el periodo de llenado excedieron
la demanda de los granos. El exceso de asimilados debié acumularse en algun
destino alternativo como el tallo. Dadas estas definiciones, cuando los granos no
alcanzan su peso potencial y el rendimiento supera a la materia seca producida por
el cultivo durante el periodo de llenado efectivo se deduce que el rendimiento estuvo
limitado por fuente. Contrariamente, cuando los granos alcanzan su peso potencial
y el rendimiento es inferior a la materia seca producida por el cultivo durante el pe-
riodo de llenado efectivo, se deduce que el rendimiento estuvo limitado por destinos.
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Figura 6.1: Esquema conceptual de analisis de la relacion fuente/destino durante el periodo
de llenado de granos del cultivo de maiz. En el eje horizontal se indica la cantidad materia
seca aérea (MS) acumulada por el cultivo durante el periodo de llenado efectivo de granos y
en el eje vertical el rendimiento en grano del cultivo. Al dividir ambas variables por el nUmero
de granos m? se obtiene el peso promedio por grano a madurez y la ganancia de materia
seca del cultivo por cada grano durante el periodo de llenado efectivo de granos, respecti-
vamente. La recta diagonal 1:1 indica el punto de equilibrio entre fuente y destinos y la recta
horizontal el tamafio potencial de los destinos fijados al inicio del llenado de granos. En el
area del triangulo superior izquierdo los casos de cultivos limitados por fuente y en el area del
triangulo inferior derecho se ubican los casos de cultivos limitados por destinos. Los puntos
ilustrados son solo una representacion del tipo de respuesta mas frecuentemente observada
en maiz.
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CUADRO 1. Cinética enzimatica y relaciones fuente/destino

El método de la Figura 6.1, aunque en otra escala espacio-temporal, es simi-
lar en apariencia a un modelo “dosis-respuesta” como el de Michaelis-Menten
(Figura 6.2). Este modelo se utiliza para describir la tasa o velocidad procesos
enzimaticos en respuesta al nivel de sustrato disponible (Nelson y Cox, 2021).
Dado que los granos de los cultivos durante su llenado son, en definitiva, un
complejo empaquetado de enzimas que capturan asimilados del floema para
convertirlo en compuestos de reserva, el modelo enzimatico resulta un marco
tedrico légico para describir fuente/destino en el llenado de granos (Egli, 2017;
Jenner et al., 1991; Marcelis, 1996; Patrick et al., 2014). De acuerdo con este
modelo, la tasa de utilizacion de asimilados disponibles en el citosol de una
célula de un grano en crecimiento (Rs) se define segun:

Rs: Rmaxxcs/( Km+Cs)’

donde Rmax es la tasa maxima de utilizacion de la asimilados, Cs es la

concentracion de asimilados en el citosol y Km es la constante Michaelis-Men-

ten, definida como la concentracion de asimilados a la cual se alcanza el 50%
deR__.
max

Dados los parametros R _ y K, el modelo predice una respuesta inicial en
la que la tasa de utilizacion (R,) es limitada por la disponibilidad de asimilados
(C,) —i.e. limitado por “fuente™ y una respuesta saturada donde la tasa de uti-
lizacion es principalmente limitada por la capacidad enzimatica maxima (R __ )
—i.e. limitado por “destinos”-. Las predicciones de este tipo de modelo tienen
soporte en los resultados de experimentos con granos de maiz cultivados in

vitro bajo diferentes concentraciones de sacarosa (e.g. Cobb et al. 1988).
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Figura 6.2: a) Esquema de transporte y utilizacion de asimilados desde la fuente foto-
sintética hacia sintesis de reservas en destinos. La sacarosa se sintetiza en la fuente a
partir de triosas-fosfato y fluye por floema hacia los destinos, donde es utilizada para la
sintesis de compuestos de reservas —por ejemplo, almidon-. b) Modelo fuente/destino
segun la curva “dosis-respuesta” de cinética enzimatica Michaelis-Menten. La sacarosa
disponible en citosol de una célula en los destinos se convierte en almidon a una deter-
minada tasa (R,). Bajo limitacién por fuente —tramo creciente de la curva-, R_depende
de la concentracion de sacarosa en citosol (C.) y bajo limitacion por destinos —tramo
donde la respuesta satura- R_ depende de la capacidad inherente de los destinos para
utilizar la sacarosa en la sintesis de almidon (R__).
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6.5. Demanda conjunta

La capacidad de los destinos estimada a partir del numero de granos y su peso
potencial (modelo de la Figura 6.1) define de forma inequivoca el tamafo del conte-
nedor de rendimiento, pero no caracteriza completamente la fuerza de los destinos
en la utilizacion de asimilados. Dicha fuerza, esta definida por el tamafio de los desti-
nos, pero también por su actividad; siendo ésta, la demanda de asimilados que cada
grano realiza diariamente para abastecer su propio crecimiento (Marcelis, 1996;
White et al., 2016). Adicionalmente, aunque el tamafo y la fuerza de los destinos
estén relacionadas -e.g. correlacion existente entre el peso potencial y la tasa de
crecimiento por grano (Capitulo 5), son variables de diferente naturaleza. Haciendo
una analogia, si el tamafo de los destinos representa una “distancia a recorrer”
-variable estatica-, la actividad de los destinos representa la “velocidad durante el
recorrido” -variable dinamica- ya que describe la tasa de absorcién o flujo de asimi-
lados desde la fuente hacia los destinos a lo largo del periodo de llenado de granos.

La fuerza de los destinos ha sido extensamente descripta en componentes que
funcionan en diversos niveles, cada uno con dimension y dinamica particulares (i.e.
tasa de llenado por grano, velocidad de transporte en el floema, nimero de células
por grano, numero de amiloplastos y enzimas por célula, actividad enziméatica, etc.)
(e.g. Ho, 1988; Jones et al., 1996, 1985; Reddy y Daynard, 1983; Wardlaw, 1990).
Tal informacion puede ser esencial para entender procesos y mecanismos, pero
pierde relevancia si no se orienta a responder preguntas sobre el impacto de esos
mecanismos sobre niveles de organizacion mayores (Passioura, 1979; Sadras y
Calderini, 2015), por ejemplo, en la escala de cultivo donde se expresa el rendi-
miento.

La demanda conjunta se define como los gramos de materia seca diarios de-
mandados por el conjunto de granos en crecimiento durante el periodo de llenado
efectivo (Echarte et al., 2006; Egli, 2017). Dependiendo de las mediciones realiza-
das, la demanda conjunta puede calcularse de diversas maneras: i) a partir de la
tasa de acumulacion de materia seca m2 en los granos, obtenida mediante cose-
chas sucesivas de espigas en el tiempo durante el llenado (Daynard et al., 1971), ii)
como el producto entre el nimero de granos m2y la tasa de crecimiento diaria por
grano durante el periodo de llenado efectivo, esta ultima obtenida a partir de mues-
treos sucesivos de una porcion de granos por espiga durante el periodo de llenado y
iii) de forma indirecta, a partir del cociente entre el rendimiento del cultivo a madurez
fisioldgica y la duracion del periodo de llenado efectivo. Dicha estimacion supone
que las variaciones en fuente no afectan mayormente a la tasa de llenado de granos
aunque si a la duracién (Andrade y Ferreiro, 1996; Seccion 6.8).

La demanda conjunta integra la actividad de varios niveles de organizacion de
los destinos y contabiliza el total de asimilados demandados para el crecimiento de
los granos por unidad de superficie y por unidad de tiempo (i.e. g m? dia™ o kg ha!
dia™). Dicha escala de expresion resulta Gtil ya que permite comparaciones directas
con la tasa de crecimiento del cultivo, principal variable indicadora de la asimilacién
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del cultivo (Capitulo 3), es decir, de la fuente fotosintética diaria. La integracion o
sumatoria de la demanda conjunta en el tiempo de duracién del llenado resulta en
la demanda total de asimilados, lo que equivale al rendimiento en grano del cultivo
(en g m? o kg ha). Asi, la demanda conjunta describe con qué fuerza los destinos
demandan asimilados cada dia a lo largo del periodo de llenado. Para los analisis
fuente/destino esto pude tener relevancia porque permite detectar cuellos de botella
o divergencias puntuales entre la oferta y la demanda de asimilados que probable-
mente resultan inadvertidas en un balance global promedio expresado sélo en los
términos del modelo de Figura 6.1.

La Figura 6.3 muestra una coleccién de datos de demanda conjunta de granos
durante el periodo de llenado efectivo en funcion de dos componentes: la tasa de
crecimiento por grano y el nimero de granos m2. Cultivos con amplias diferencias
en su demanda conjunta han presentado valores similares de tasa de llenado por
grano y vice-versa (Figura 6.3a). Por otra parte, aunque las diferencias en el nime-
ro de granos m? definen gran parte de la variacion de la demanda conjunta, una
porcién importante es independiente del nimero de granos m?2 (ver la variacion
en los valores de demanda conjunta para un mismo NG m? en Figura 6.3b). Es-
tas observaciones evidencian que los componentes de la demanda de los granos
interactuan vy, al igual que los componentes del rendimiento, son susceptibles a
presentar respuestas compensatorias (Echarte et al., 2006; Egli, 2017). Asi, el ana-
lisis de componentes aislados (e.g. tasa de llenado por grano) resulta insuficiente
para caracterizar la fuerza de los destinos reproductivos a nivel de cultivo durante
la etapa de llenado.
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Figura 6.3: Demanda conjunta de granos durante el periodo de llenado efectivo en funcién de
la tasa de crecimiento por grano y del nimero de granos m2. Datos experimentales obtenidos
en Balcarce sobre cultivos de maiz sembrados a mediados de octubre y conducidos bajo
condiciones no limitantes en la disponibilidad hidrica y nutricional. Para el set de datos, TCG
vs NG m? presentaron correlacion negativa (coeficiente de correlacion de Pearson r=-0.43;
p-value = 0,00069; n=60). Fuente de datos: Bonelli (2014); Capristo (2004); Di Matteo (2019);
Echarte (2003) y Olmedo Pico (2014).
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6.6. Uso de reservas

Como se menciond, el tallo de la planta de maiz se puede comportar como fuen-
te y como destino, amortiguando déficits y excesos de asimilados durante la etapa
de llenado efectivo de los granos. La removilizacién puede ser medida a través de
técnicas isotdpicas (Cliquet et al., 1990; Simmons y Jones, 1985), o estimada me-
diante la variacién en el contenido real (Kiniry et al., 1992; Olmedo Pico, 2014; Uhart
y Andrade, 1995) o aparente (D’Andrea et al., 2016) de reservas de carbohidratos.

La removilizacién aparente de reservas surge de la pérdida de peso de las plantas
-excluyendo los granos- durante el periodo de llenado efectivo. En consistencia con
el modelo de la Figura 6.1, la removilizacion aparente se obtiene como la diferencia
entre el rendimiento en grano del cultivo a madurez fisiologica y la materia seca aérea
acumulada por el cultivo durante el periodo de llenado efectivo, ambas variables ex-
presadas en iguales unidades (e.g. g m? o kg ha™'). Asi, cuando el rendimiento supera
a la materia seca acumulada durante dicho periodo se deduce que hubo removili-
zacion de carbohidratos y cuando la materia seca supera al rendimiento, se deduce
que hubo acumulacién de carbohidratos. EI método tiene varios supuestos ya que no
considera, por ejemplo, pérdidas de biomasa vegetativa, respiracion, ni biomasa de
granos al comienzo del periodo efectivo de llenado de los granos.

Las Figuras 6.4 y 6.5 muestran la dinamica de acumulacion/removilizaciéon de
carbohidratos solubles observada en tallos de cultivos de maiz sometidos artificial-
mente a diferentes condiciones que afectaron la relacion fuente/destino. El conte-
nido maximo de carbohidratos solubles en tallo se observa al momento de inicio de
llenado efectivo (aproximadamente 15 dias post-floracion). Desde ese momento y
en adelante el cultivo removiliza carbohidratos solubles —y eventualmente puede
reponer-, lo que compensa desbalances entre fuente y destino durante el periodo
de llenado efectivo de granos (Daynard et al., 1969; Hume y Campbell, 1972).
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Figura 6.4: Dinamica de hidratos de carbono solubles (CHS) almacenados en tallo del cultivo
de maiz en respuesta a manipulaciones artificiales de la relacién fuente/destino. Tratamien-
tos: i) Control (circulos llenos y linea punteada), ii) sombreos durante el periodo critico de
fijacién de granos (triangulos) y iii) sombreos en etapa de llenado efectivo de granos (cua-
drados). Simbolos llenos y vacios en los tratamientos con sombreo indican 45y 55 % de
reduccion de luz, respectivamente. Hibrido Dekalb 2F11, sembrado en Balcarce a mediados
de octubre con una densidad final de 8,6 pl m?y conducido bajo condiciones no limitantes en
la disponibilidad hidrica y nutricional. Las barras superiores indican el error estandar de las
medias de los tratamientos sombreados. Por encima del eje horizontal se indica la fenologia
del cultivo. Datos promedio de 2 afios de experimentos (1987-88 y 1988-89). Adaptado de
Uhart y Andrade (1995).
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Figura 6.5: Dinamica de hidratos de carbono solubles (CHS) almacenados en tallo del cultivo
de maiz en respuesta a manipulaciones artificiales de la relacion fuente/destino. Tratamien-
tos: i) Control (circulos llenos), ii) raleo de plantas a 1/2 de la densidad original (triangulos)
y iii) sombreo de 6 dias de duracion con 85% de reduccién de luz (cuadrados). Simbolos
llenos y vacios diferencian momento de ejecucion de los tratamientos —tiempo T1y T2, res-
pectivamente-. Hibrido Dekalb 747, sembrado en Balcarce a mediados de octubre con una
densidad final de 8,5 pl m2 y conducido bajo condiciones no limitantes en la disponibilidad
hidrica y nutricional. Las barras verticales indican el error estandar de la media. Por encima
del eje horizontal se indican momentos fenolégicos del cultivo y se sefialan los momentos de
ejecucion de los tratamientos. Las lineas horizontales en gris sefialan tiempo bajo sombreo
en los tratamientos de sombreo. Adaptado de Olmedo Pico (2014).
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Los datos en la Figura 6.6, por otra parte, muestran la relacién entre la removili-
zacion aparente de reservas y la variacion del contenido de carbohidratos solubles
en los tallos posterior al inicio de llenado efectivo. Se observa una asociacion entre
ambas variables. No obstante, todos los casos se ubicaron por encima de la recta
1:1, o sea que la removilizacién aparente supera a la removilizacion de carbohi-
dratos. Diversas causas pueden explicar la discrepancia entre estas estimaciones;
por ejemplo, removilizacion de reservas de otros érganos aéreos diferentes al tallo,
pérdida de tejidos vegetales (partes de hojas y panojas), respiracion, subestimacion
de la biomasa de granos en inicio de llenado efectivo, aporte de reservas de rai-
ces, e imprecisiones en la determinacién de azucares en los tallos. El aporte de las
reservas al rendimiento del cultivo es un tema necesario de profundizar en futuras
investigaciones.
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Figura 6.6: Removilizacion aparente total (eje vertical) en relacion con la removilizacion de
carbohidratos solubles (CHS) desde tallo del cultivo de maiz durante la etapa de llenado efec-
tivo de granos (eje horizontal). Simbolos en color negro indican cultivos control y simbolos
en gris indican tratamientos de sombreo durante el periodo de llenado de granos. Los datos
corresponden a cultivos de maiz sembrados en Balcarce a mediados de octubre con una
densidad final de 8,5-8,6 pl m? y conducidos bajo condiciones no limitantes en la disponibi-
lidad hidrica y nutricional. Datos tomados de Olmedo Pico (2014) y Uhart y Andrade (1995).

En la Tabla 6.1 se muestran datos experimentales de maices tardios conducidos
en Balcarce. En ambos experimentos la ocurrencia de heladas finalizé con el creci-
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miento del cultivo dias posteriores al inicio de llenado efectivo. Sin embargo, el lle-
nado de granos no se interrumpié de forma inmediata y pudo continuar varios dias
posteriores a la ocurrencia de las heladas. Dichas observaciones, aunque rudimen-
tarias, ponen en evidencia que: i) dadas ciertas condiciones el cultivo de maiz es
capaz de generar una parte importante de su rendimiento a expensas de reservas
y ii) si los tallos son la principal fuente de reservas (i.e. los carbohidratos de hojas y
raices representan una porcién menor del total de carbohidratos removilizados) el
cultivo de maiz es capaz de convertir reservas a grano con alta eficiencia.

Tabla 6.1: Materia seca en floracion (R1), inicio de llenado efectivo (R3) y final (capa negra),
rendimiento en grano a cosecha y removilizacion aparente de reservas. Datos de cultivos de
maiz sembrados en Balcarce en enero de 2011 y 2012 con una densidad final de 10 pl m?2
y conducidos bajo condiciones no limitantes en la disponibilidad hidrica y nutricional (Bonelli
et al., 2016).

Materia seca aérea (5) %
-2 . .z
Fecha (g m?) (4) Removilizacion (::ontrlbucwn
e e reservas al
de Rendimiento aparente dimi
siembra M (2) (3) (9 m-z) (9 m.z) rendimiento
R4 Rs Final (*) =4-(32) =5/4*100
4-enero- | 1516 | 1662 1934 579 307 53
2011
4-enero-
2012 1211 | 1591 1818 628 401 64

(*) valor maximo de materia seca alcanzado por el cultivo, el ambos experimentos el crecimiento se vio
interrumpido por la ocurrencia de heladas que dafiaron completamente el area foliar

6.7. Fuente y fuente potencial

Si bien el método convencional (Figura 6.1) proporciona una orientacion satis-
factoria en el analisis fuente/destino, las variables que lo definen contienen una cir-
cularidad inherente que puede dificultar la distincion del factor limitante como causa
0 como consecuencia. El principal problema de dicho método radica en que el valor
de fuente tal como alli se lo calcula -eje horizontal en Figura 6.1- no es independien-
te del valor de destinos -eje vertical en Figura 6.1-, y vice-versa. Se ha descripto que
la limitacion por destinos desencadena en las plantas una respuesta de retroalimen-
tacion negativa con capacidad de desacelerar o frenar la tasa de fotosintesis (Paul
y Foyer, 2001). Dicho fenémeno de retrocontrol puede tornarse importante durante
el periodo de llenado de granos en maiz, donde, mas alla de los granos, no existen
destinos mayores que demanden asimilados. En consecuencia, si los granos no
demandan suficientes asimilados —y los tallos no tienen capacidad para alojar los
excedentes-, la fotosintesis del cultivo se vera afectada reduciendo la materia seca
producida durante el periodo de llenado efectivo. Reciprocamente, cuando ocurren
limitaciones por fuente, los granos pueden anticipar la madurez de forma prematura,
lo que implica un cese inmediato de la demanda por parte de los destinos. En am-
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bas situaciones —ya sea bajo limitacion por destinos o bajo limitacion por fuente-, los
valores de la fuente y los destinos tienden a converger sobre la recta 1:1.

Parte del problema mencionado puede sortearse si la estimacién de fuente -eje
horizontal de la Figura 6.1- se complementa con estimaciones independientes.
Como se describié en el Capitulo 3 la tasa de asimilacion o tasa de crecimiento del
cultivo depende de la radiacién incidente (Rinc), la fraccion de dicha radiacion cap-
turada (ei) y la eficiencia de uso de la radiacion interceptada (ec) (Monteith, 1972).
Los asimilados generados en un dia cualquiera durante el periodo de llenado de
granos pueden, asi, estimarse de acuerdo con el modelo multiplicativo presentado
en el Capitulo 3 (Rinc x ei x ec). Luego, la sumatoria del crecimiento diario durante
el periodo de llenado efectivo de granos resulta en un valor teérico, que, observado
con la prudencia necesaria, arroja una estimacion independiente de la fuente foto-
sintética Ecuacioén 6.1.

Utilizando valores maximos tedricos de ec para maiz en funcién de la tempera-
tura (Ecuacion 6. 2, donde T es la temperatura media diaria) (Andrade et al., 1993)
y adoptando valor maximo de intercepcion de radiaciéon —i.e. cultivos con cobertura
plena, donde ei=1-, con este modelo estimamos la “fuente potencial” para el llenado
de granos de cultivos de maiz conducidos en fechas de siembra contrastante (Bo-
nelli et al., 2016) (ver Cuadro 2).

Fuente (g m?)=3 Rinc xeixec Ecuacion 6.1

ec (g Mj")=0,27xT-1,8 Ecuacion 6. 2

Como se menciond, el modelo propuesto devuelve valores de fuente potencial,
es decir, valores de fuente para cultivos que crecen con cobertura plena, libres de
estrés y sin limitaciones hidricas y nutricionales. El valor de fuente obtenido por este
método traza un umbral de referencia a partir del cual las limitaciones por fuente se
evidencian de forma inmediata. Un ejemplo donde el modelo se aplica evidenciando
limitaciones por fuente son los resultados obtenidos para siembras de diciembre y
enero presentados en la Figura 6.7. Alli se observa que la asimilacion real resultd
similar a la asimilacion potencial y que ambas fueron superadas por la demanda
conjunta de los destinos. Esto indica que parte del crecimiento de esos granos debid
sin duda ser abastecido con removilizacion de reservas. Sin embargo, el resultado
no es tan claro cuando el modelo indica limitacion por destinos. Un ejemplo de di-
chos casos son los datos para siembras de octubre de la Figura 6.7. En este caso, el
valor de fuente potencial estimado supero6 tanto a los valores de demanda conjunta
como a los valores de fuente real observados sobre el cultivo. La incertidumbre para
este Ultimo caso surge porque ademas de los destinos, en el campo pudieron existir
otros factores que limitaron al crecimiento del cultivo (ver Capitulos 7 y 8). En tal
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caso, podria ocurrir que la diferencia entre fuente potencial y destinos -e.g. datos
de octubre en Figura 6.7b- no fuera explicada por falta de destinos, sino por alguna
restriccidon ambiental o el mismo deterioro de la capacidad de asimilacién del cultivo
a campo.

Aunque la solucién a la incertidumbre mencionada requiera de otro tipo de abor-
dajes, la inclusion de factores de correccién sobre el valor de fuente potencial —e.g.
indices de suficiencia hidrica o nutricional como multiplicador de la Ecuacion 1-
puede resultar efectiva para aportar un margen de seguridad a la estimacion. Tales
indices han sido probados en modelos de simulacién que estiman crecimiento de
cultivos bajo condiciones subdptimas (Bouman et al., 1996). Si la fuente estimada
después de descontar el efecto restrictivo dado por déficit hidrico y/o nutricional (i.e.
fuente segun Ecuacion 1 multiplicada por indices de suficiencia) aun supera a los
destinos, entonces la existencia de limitacion por destinos puede sostenerse con un
mayor margen de seguridad. La estimacion de fuente potencial segun la Ecuacion
1 se analizé en detalle y se comparé contra datos reales (Bonelli et al., 2020). En
dicho trabajo, a su vez, se presenta un ejemplo de correccion para la estimacion de
fuente potencial mediante un indice de suficiencia de nitrégeno foliar post-floracion
de acuerdo con las estimaciones realizadas por Bonelli y Andrade (2020).
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CUADRO 2. Fecha de siembra y fuente/destino en maiz

El atraso de la fecha de siembra en maiz desplaza tanto el periodo critico
como el periodo de llenado de granos hacia condiciones foto-termales empo-
brecidas para el crecimiento del cultivo. Este cambio tiene impacto sobre la
relacion fuente/destino porque afecta: i) el niumero, tamafio o actividad de los
granos fijados —es decir, los destinos- 0 ii) la capacidad del cultivo para abaste-
cer con asimilados el llenado de esos granos —es decir, la fuente-.

La siguiente figura muestra observaciones directas de la relacion fuente/
destino en un experimento de cultivos maiz en Balcarce con fechas de siembra
contrastantes. Tanto la fuente como los destinos disminuyeron con el atraso
en la fecha de siembra, pero la fuente se redujo mas que los destinos (Figura
6.7b). Si bien los cultivos de diciembre y enero lograron crecer a tasa maxima
durante su llenado de granos —i.e. (Figura 6.7a) la fuente real resulté similar a
la fuente potencial- los granos de estos cultivos demandaron asimilados a una
tasa superior —i.e. la demanda conjunta superé a la fuente potencial (Figura
6.7b)-. Este analisis pone en evidencia que esos cultivos de maiz de siembras
tardias enfrentaron un déficit de asimilados para el llenado de sus granos que
debio, sin duda, ser compensado con removilizacion de reservas de asimilados
previamente acumuladas. Los cultivos de siembras tempranas —octubre y no-
viembre-, por el contrario, se posicionaron del lado del equilibrio fuente/destino
0 con aparente limitacién por destinos.
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Figura 6.7: Fuente real (a) y demanda conjunta (b) en relacion con la fuente potencial.
La fuente real corresponde a la tasa media diaria de crecimiento del cultivo durante el
periodo de llenado efectivo de granos obtenida a partir de muestreos de materia seca
aérea post-floracion. La demanda conjunta de los granos se calculé como el cociente
entre el rendimiento en grano a madurez y la duracion en dias de periodo de llenado.
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La fuente potencial se estimé como la tasa de crecimiento potencial del cultivo simulada
en paso diario y promediada en el mismo periodo de tiempo. Datos experimentales ob-
tenidos en Balcarce sobre cultivos de maiz sembrados con una densidad final de 10 pl
m-2y conducidos bajo condiciones no limitantes en la disponibilidad hidrica y nutricional.
Adaptado de Bonelli et al. (2016).

6.8. Perspectiva y desafios

El mejoramiento genético fue exitoso en su tarea de incrementar los ren-
dimientos de maiz. Su impacto se encuentra extensamente documentado en
estudios retrospectivos que, bajo el mismo ambiente y condiciones de manejo,
compararon materiales genético liberados en diferentes épocas (Di Matteo,
2019; Duvick, 2005, 2004; Echarte, 2003; Tollenaar et al., 1992, Capitulos 16 y
17). Muchas practicas agronémicas, a su vez, se perfeccionaron optimizando
las condiciones para el crecimiento del cultivo durante el periodo critico (Ca-
pitulos 9 y 12). Estos cambios tuvieron impacto real a nivel de la produccién
extensiva (Capitulo 1). En términos de fuente/destino, los rendimientos mejo-
raron porque se logré reducir la principal y mas frecuente limitacion del rendi-
miento del cultivo de maiz: la limitacion por destinos. Asi, los cultivos actuales
tienen mayor rendimiento alcanzable que los antiguos porque, a través de una
mayor fijacién de granos, se logré incrementar el tamafio del contenedor de
rendimiento.

La Figura 6.8 muestra la demanda conjunta de los granos durante el perio-
do de llenado efectivo (g m* dia™) en relacion con el rendimiento alcanzable
para hibridos liberados en Argentina en diferentes décadas. La intencién de
presentar estos datos no es debatir sobre las causas de los incrementos de
rendimiento, sino mas bien, sobre las consecuencias. Particularmente, sobre
las consecuencias de los mayores rendimientos sobre el equilibrio de la rela-
cion fuente/destino en el periodo de llenado de granos. Como muestran los
datos, los mayores rendimientos resultaron en incrementos mas o menos pro-
porcionales en la demanda conjunta de asimilados durante la etapa de llenado
de granos.

163



Ecofisiologia y manejo del cultivo de maiz /

50—
=~
! o Thel
8 llenado efectivo
(\-lo <40 dias
I
€
o 30—
N—r
8
c
% Afio de
o liberacion
O 20 O
S
2010
% llenado efectivo
aE) >65 dias 2000
5 1990
(@)

1980
1970

| | | | | |
0 500 1000 1500 2000 2500

Rendimiento (g m™2)

Figura 6.8: Demanda conjunta de los granos durante el periodo de llenado efectivo de gra-
nos vs. rendimiento alcanzable de hibridos de maiz de diferente década de liberacion en
Argentina. Las lineas oblicuas continuas indican la demanda conjunta que resulta de dividir el
rendimiento (eje horizontal) por 40 y 65 dias de duracién de llenado efectivo. Las lineas dis-
continuas indican el limite de equilibrio entre fuente potencial y demanda conjunta en maices
convencionales de Balcarce y maices de siembra tardia en Pergamino. Datos experimentales
obtenidos en Balcarce sobre cultivos de maiz sembrados a mediados de octubre y conduci-
dos bajo condiciones no limitantes en la disponibilidad hidrica y nutricional. Datos tomados
de Di Matteo (2019) y Echarte (2003).

Tales valores de demanda conjunta encienden algunas senales de alerta si se
contrastan con la capacidad potencial del cultivo para abastecer con los asimila-
dos necesarios. La Figura 6.9 muestra los valores diarios de fuente potencial para
la estacion de crecimiento de Balcarce y dos niveles tedricos de equilibrio fuente/
destino en los que la tasa potencial de crecimiento del cultivo seria igualada por la
demanda conjunta promedio de los destinos durante el periodo de llenado efectivo
de granos. Los dos escenarios de duracion de llenado efectivo -barras horizontales
de 40 y 65 dias- se seleccionaron arbitrariamente con un propdsito exploratorio ya
que delimitan a las observaciones del conjunto de datos de la Figura 6.8 y a las
observaciones reportadas para maiz en general (Egli, 2011). Dichos niveles de equi-
librio indican valores de referencia hasta donde la demanda de los destinos podria
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incrementarse llegando a equiparar la capacidad maxima de asimilacién del cultivo.
Asi, si en Balcarce el periodo de llenado efectivo se extiende por 40 dias, el nivel de
equilibrio se ubica en 39,2 g m* dia™', mientras que si el llenado se extiende por 65
dias el nivel de equilibrio se ubica en 33 g m? dia™ (barras horizontales Figura 6.9 y
linea discontinua en Figura 6.8). La mayor duracién del periodo de llenado resulta
en un menor valor de equilibrio debido al progresivo deterioro de la oferta térmica y
radiativa hacia el final de la estacién. La misma estimacién para maices tempranos
de Pergamino (localidad ubicada a menor latitud que Balcarce), resulta en niveles
de equilibrio de 50,8 y 47 g m2 dia™' para 40 y 65 dias de duracion de llenado efec-
tivo, respectivamente. Para maices tardios de Pergamino los valores son 40,9 y
35,6 g m2dia’ para 40 y 65 dias de duracion de llenado efectivo, respectivamente y
resultan cercanos a los mencionados para Balcarce (ver linea discontinua en Figura
6.8). Aunque estas estimaciones se apoyan en varios supuestos y, en principio, no
contemplan el uso de carbohidratos de reserva previamente almacenados, son un
método rapido que permite determinar a qué distancia de una referencia teédrica se
encuentran creciendo los cultivos actuales.
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Figura 6.9: Fuente potencial diaria y demanda conjunta promedio de equilibrio durante la
estacion de crecimiento de maiz. La fuente potencial se estimé como la tasa de crecimiento
que un cultivo de maiz alcanza si captura la maxima cantidad de radiacion incidente diaria 'y
la convierte en biomasa con la maxima eficiencia de uso de radiacion en funcion de la tem-
peratura. Las barras horizontales en negro ilustran valores de equilibrio teérico entre fuente
potencial y demanda conjunta para cultivos que inician el llenado efectivo de granos en la
primera semana del mes de febrero: a) valor de equilibrio para un llenado de 40 dias de du-
racion y b) valor de equilibrio para un llenado de 65 dias de duracién. La linea negra indica la
media movil de fuente potencial centrada (periodo = 15 dias). Datos simulados para la esta-
cion de crecimiento de Balcarce a partir de registros histéricos (2008-2021) de temperatura
media diaria (fuente: EEA INTA Balcarce) y radiacion fotosintéticamente activa (fuente: NASA
http://power.larc.nasa.gov).
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La comparacion de los valores de demanda conjunta contra los valores de equi-
librio evidencia cierto margen positivo, donde la fuente aun supera a los destinos.
Como se menciond para la estimacion de Pergamino, el margen resulta mas amplio
en ambientes ubicados a menor latitud que Balcarce, debido a que en esos ambien-
tes la oferta térmica y radiativa no se deteriora de forma tan pronunciada durante el
periodo de llenado de granos. Con respecto a este margen, puede especularse que
la distancia entre la demanda conjunta y la oferta potencial se amplia si se consi-
dera el aporte de asimilados de reserva previamente almacenados. La Figura 6.10
muestra datos empiricos de removilizacion aparente de reservas (eje vertical) en
relacion con el cociente de demanda relativa (demanda/fuente potencial) (eje hori-
zontal). En primer lugar, los datos muestran que la removilizacion de reservas se in-
crementa junto con la demanda relativa. Por otra parte, si bien las reservas amplian
la oferta de asimilados en valores maximos que promedian 365 g m, su utilizacion
se ejecuta desde niveles menores al punto de equilibrio tedrico —i.e. punto donde
la relacion demanda/fuente potencial= 1; es decir, donde el rendimiento iguala a la
suma de fuente potencial durante el llenado efectivo de granos. En consecuencia,
dificilmente los cultivos puedan lograr una demanda conjunta superior o igual a los
valores de “equilibrio tedrico” proyectados en la Figura 6.9

Posiblemente, lo anterior guarda relacion con el hecho de que los cultivos de
maiz sean capaces de sostener tasas de llenado promedio relativamente constan-
tes (Capitulo 5) aun cuando la fuente fotosintética es decreciente. Este interrogante
se ilustra en la Figura 6.9 donde la demanda conjunta a tasa constante contrasta
con la fuente potencial de tasa decreciente. Si eso es asi, es claro que el déficit
de asimilados para la segunda mitad del periodo de llenado debe ser cubierto con
reservas. Junto con otras posibles hipétesis esta pregunta es analizada y discutida
por Egli (2017, p. 135). Ademas de la hipotesis de contribucion de reservas previa-
mente almacenadas, Egli (2017) plantea la posibilidad de que: i) el crecimiento de
los granos no sea lineal como generalmente se acepta vy ii) las plantas incrementen
la particién de asimilados a los granos a través de una menor asignacion a otros
destinos —e.g. menor respiracion, menor particion a raices-.
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Figura 6.10: Removilizacion aparente de reservas en funcion la demanda relativa (rendimien-
to/fuente potencial) durante el periodo de llenado efectivo de granos del cultivo de maiz. Da-
tos de removilizacién aparente estimados como la diferencia entre la materia seca acumulada
durante el periodo de llenado efectivo y el rendimiento en grano. Demanda relativa estimada
como la relacion entre el rendimiento observado y la fuente potencial total en el periodo de
llenado efectivo de granos. Demanda relativa igual a 1 indica equilibrio entre fuente potencial
y destinos, y si es mayor a 1 indica deficiencia de fuente. Fuente de datos: Bonelli et al.,
(2016); Capristo, (2004); Olmedo Pico, (2014) y Uhart y Andrade, (1991).

Indudablemente el margen mencionado podria ampliarse si se lograra incremen-
tar la capacidad fotosintética del cultivo de maiz, lo que resultaria en un desplaza-
miento hacia arriba de la curva de fuente potencial presentada en la Figura 6.9. A
nivel de hoja, la capacidad fotosintética es un caracter extremadamente dificil de
mejorar (Denison, 2012, 62). Las evidencias al respecto indican que para maiz tanto
los genotipos actuales como los antiguos presentan similares tasas de fotosintesis
foliar maxima. Los genotipos modernos —vs. antiguos- presentan una menor tasa
de senescencia y una mayor capacidad para sostener dicha tasa fotosintética a lo
largo de la etapa de llenado de granos (Ding et al., 2005a, 2005b; Echarte et al.,
2008; Valentinuz y Tollenaar, 2004). A nivel de cultivo, no obstante, existen algunas
posibilidades de mejora, por ejemplo, a través de cambios en la distribucion vertical
de la luz dentro del canopeo (Long et al., 2006). Algunos estudios indican que el
mejoramiento genético convencional redujo el coeficiente de extincién luminica (La-
casa et al., 2022), lo que parece haber tenido impacto positivo sobre la ec (Messina
et al., 2022).
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En sintesis, los mayores rendimientos de maiz implicaron incrementos importan-
tes en la demanda de los destinos y eso hizo que los cultivos sean cada vez mas
propensos a estar limitados por fuente durante el llenado de granos, dependiendo
del ambiente. Algunos trabajos recientes dan cuenta de la magnitud de este fe-
nomeno, demostrando que el rendimiento de algunos hibridos actuales se vuelve
inestable incluso frente a estreses de baja magnitud durante el periodo de llenado
de granos (Cerrudo et al., 2013; Olmedo Pico, 2014). Con mayor frecuencia repor-
tes experimentales en maices tardios (e.g. AAPRESID, 2021; Capitulo 12) indican
pérdidas relacionadas con problemas de vuelco y quebrado de plantas, sintomas
relacionados con la deficiencia de fuente durante el llenado de granos.

Es dentro de ese contexto que la etapa de llenado de granos del cultivo de maiz
empieza a tomar relevancia como etapa critica y se advierte un cambio de paradig-
ma para el manejo del cultivo. De acuerdo con las evidencias presentadas, en la
determinacion del rendimiento de maiz ya no solo es critica la etapa de definicion
del tamafo contenedor -histéricamente denominada como “periodo critico™ sino
que también es critica —o0 esta muy cerca de serlo- la etapa de llenado de dicho
contenedor.

6.9. Principales conceptos practicos

. La fuente de asimilados para abastecer destinos reproductivos durante el
periodo efectivo de llenado de granos del maiz puede definirse como la capa-
cidad fotosintética del cultivo mas la capacidad de removilizacion de carbohi-
dratos de reserva, principalmente de los tallos.

. La capacidad de los destinos reproductivos esta determinada por el nimero
de granos logrados por unidad de superficie y por su peso potencial. En maiz,
ambos componentes se determinan alrededor del periodo critico de la flora-
cion.

. Considerando el periodo efectivo de llenado de granos del cultivo de maiz,
predomina la limitacién por destinos reproductivos en regiones tropicales y la
limitacién por fuente de asimilados en regiones de latitudes altas.

. Retrasos en la fecha de siembra del maiz reducen la relacion fuente-destino
durante el llenado efectivo de granos.

. El analisis de la relacion fuente/destino contribuye con la identificacién de
mejores estrategias de manejo del cultivo, el mejoramiento genético, la inter-
pretacion de resultados experimentales y el desarrollo de modelos de simula-
cion.

. Sidurante el llenado de granos la limitante es la fuente, el foco para aumentar
los rendimientos debe centrarse en cdmo incrementar los asimilados dispo-
nibles para abastecer a los granos en crecimiento. En cambio, si la limitante
es por destinos el desafio es incrementar la demanda de los granos, ya sea a
través de su numero o de su tamafo potencial.
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. El incremento de la capacidad de los destinos reproductivos por el mejora-
miento genético y el manejo hizo que el cultivo de maiz sea cada vez mas
propenso a estar limitado por fuente de asimilados durante el llenado de gra-
nos, dependiendo del ambiente.
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