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La densidad de plantas debe ajustarse a cada ambiente para maximizar el rendi-
miento, para hacer un uso eficiente del insumo semilla y para asegurar la integridad
del cultivo en la cosecha. En este capitulo, nos centraremos en el primero de estos
tres objetivos y s6lo consideraremos los aspectos eco-fisioldgicos de la respuesta
del rendimiento a la densidad de plantas.

En maiz, en comparacion con otros cultivos extensivos, el nimero de plantas por
unidad de area tiene un mayor efecto sobre la captura de recursos, la produccion
de biomasa y la particion de esta biomasa entre estructuras vegetativas y reproduc-
tivas. En consecuencia, el ajuste de la densidad de plantas resulta en una practica
especialmente critica para este cultivo.

En primer lugar, se describe la respuesta del rendimiento a cambios en la densi-
dad de plantas. Posteriormente, se analiza como la densidad de plantas afecta los
procesos de intercepcion de radiacion solar, la produccion de biomasa y su parti-
cion, y la determinacion del numero de granos a nivel de planta y de superficie. Se
indagan, ademas, las interacciones de la densidad de plantas con la disponibilidad
hidrica y nutricional, y con el cultivar. Luego se destacan los procesos eco-fisioldgi-
cos modificados por el mejoramiento genético que afectan la respuesta del rendi-
miento a la densidad. Finalmente, se mencionan los principales aspectos aplicados
que surgen de los conceptos analizados.

9.1. Respuesta del rendimiento a la densidad de plantas

El rendimiento en grano de maiz es poco estable ante variaciones en la densidad
de plantas en comparacion con otros cultivos (Figura 9.1; Andrade, 1995; Andrade
et al., 2005; Andrade et al., 2010; Echarte et al., 2011). En densidades subdptimas,
el rendimiento del cultivo se reduce en mayor medida en maiz que en soja, girasol
o trigo (Figura 9.1; Andrade et al., 2010). La escasa compensacion en bajas densi-
dades se explica por la reducida capacidad del maiz para generar destinos repro-
ductivos (i.e. plasticidad vegetativa y reproductiva) y aprovechar eficientemente los
altos niveles de recursos por planta ante la baja competencia intra-especifica. En
densidades de plantas mayores que la éptima, el rendimiento de maiz también se
deprime relativamente mas que en otros cultivos debido a que la disminucién de
recursos por planta provoca una pronunciada reduccion en la particion de biomasa
a estructuras reproductivas durante la etapa de fijacion de granos.

Entonces, la estabilidad del rendimiento frente a cambios en la densidad de plan-
tas depende, por un lado, de la capacidad de los individuos dentro del cultivo para
expresar mecanismos de compensacion cuando el numero de plantas es bajo com-
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parado con los recursos que ofrece el ambiente. En general, cuando estos mecanis-
mos de adaptacion ocurren a nivel de tallos y hojas, nos referimos a la plasticidad
vegetativa del cultivo y cuando se dan a nivel de estructuras florales, nos referimos
a la plasticidad reproductiva. Por otro lado, la estabilidad del rendimiento frente a
aumentos en la densidad de plantas también depende de la capacidad del cultivo
para producir granos en situaciones en las que los recursos por planta son limitados
0 escasos. Lo anterior tiene lugar cuando el niumero de plantas por unidad de area
es elevado respecto a los recursos disponibles (Figura 9.1).
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Figura 9.1: Rendimiento en grano en funcion de la densidad relativa de plantas en maiz (cir-
culos), girasol (cuadrados), soja (triangulos) y trigo (rombos). Los cultivos se sembraron en
fechas optimas y se cultivaron con niveles adecuados de disponibilidad de agua y nutrientes.
El rendimiento en las densidades extremas fue diferente (p<0,05) del rendimiento a las den-
sidades de referencia (densidad relativa de plantas = 1) solo en maiz. La densidad de plantas
de referencia (1) fue de 8.5 plantas m* para el maiz; 5,8 plantas m? de girasol, 29,8 plantas
m-2 de soja y 336 plantas m? de trigo. Adaptado de Andrade et al., 2010.

9.2. Intercepcién de radiaciéon y produccién de biomasa

En ambientes sin restricciones hidricas importantes, el ajuste del numero de
plantas por unidad de area debe propender al logro del indice de area foliar critico
(IAFc) para maximizar la intercepcion de radiacion solar por el cultivo (Capitulo 3)
tanto durante la etapa critica de fijacion de estructuras reproductivas como durante
el llenado de granos. Por ello, los mecanismos mas importantes a considerar son
los involucrados en la generacion, expansion, y senescencia foliar.

El patron de asignacion de recursos a los meristemos axilares es el principal
determinante de las diferencias en plasticidad vegetativa entre las especies (Aar-
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ssen, 1995; Doebley et al., 1997). Muchas especies de interés agricola presentan
mecanismos de compensacion frente a bajas densidades, aumentando el area foliar
a través del macollaje (trigo), la ramificacion (soja) o la expansion foliar (girasol). La
respuesta de tales especies frente a altas densidades ocurre por idéntica via, pero
en sentido inverso. Por ejemplo, la fuerte dominancia apical en el maiz contrasta
con la baja dominancia apical asociada con la profusion de ramificaciones en la
soja.

La intercepcién de radiacion por el cultivo es funcion de la densidad de plantas,
del area foliar de cada planta, de la disposicion de sus hojas (mas erectas o mas
planas) y del espaciamiento entre hileras. Asi, en el maiz, con alrededor de 65.000
plantas ha™', 70 dm?de area foliar por planta y un espaciamiento entre hileras entre
70 y 50 cm se logran coberturas similares a las que se alcanzan con alrededor de
2.500.000 plantas de avena (Avena sativa L.) que presentan menos de 2 dm? de
area foliar por planta y se siembran a 20 cm entre hileras (Gardner et al., 1985).
Ademas, cultivares de hojas erectas requieren densidades mayores que los de ho-
jas con disposicion mas plandfila para lograr el mismo nivel de cobertura de suelo
(Stewart et al., 2003), mientras que cultivares con menor nimero de hojas (i.e. pre-
coces) generalmente presentan densidades éptimas mayores que los de ciclo largo
(Sarlangue et al., 2007; Torreani, 2021). Otros aspectos a considerar son la fecha de
siembra que impacta tanto en el numero de hojas como en la expansion foliar, y los
factores ambientales y genéticos que intervienen en la expresion de mecanismos de
plasticidad vegetativa, como el macollaje (Sangoi et al., 2012).

La densidad de plantas es la herramienta de manejo mas importante para alcan-
zar el IAF critico y, por lo tanto, la maxima intercepcion de radiacion del cultivo de
maiz (Maddonni y Otegui, 1996; Tetio-Kagho y Gardner, 1988a; Timlin et al., 2014;
Li et al., 2018).

La Figura 9.2 muestra la respuesta del IAF y del area foliar por planta (AFP),
ambos en floracion, a la densidad de plantas en maiz. El IAF cae marcadamente en
respuesta a reducciones en densidad de plantas (Cox, 1996; Tetio-Kagho y Gard-
ner, 1988b; Maddonni et al., 2001a; Overman y Scholtz I, 2011) porque el area fo-
liar por planta varia relativamente poco cuando aumentan los recursos por individuo
(Valentinuz, 1996; Andrade et al., 2005). La escasa regulacion del area foliar por
planta ante modificaciones en la densidad en este cultivo (Tetio-Kagho y Gardner,
1988a; Valentinuz, 1996; Maddonni et al., 2001a), i.e, la baja plasticidad vegetativa,
se debe a que el numero de hojas no varia y la tasa y la duracion de la expansién
foliar se alteran relativamente poco ante variaciones en la disponibilidad de recursos
por planta. Asimismo, la mayoria de los genotipos mejorados presentan baja capaci-
dad de macollaje (Doebley et al., 1997, ver recuadro a). Estas caracteristicas limitan
la capacidad del maiz para compensar un bajo nimero de plantas. En densidades
bajas, entonces, el cultivo de maiz no logra desarrollar suficiente area foliar para
alcanzar el IAF critico (Figura 9.3).
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Figura 9.2: Variacion del indice de area foliar (IAF, circulos blancos) y area foliar por planta
(circulos grises) ante cambios en la densidad de plantas. Valores tomados alrededor de la

La densidad de plantas también afecta la tasa de senescencia foliar durante el ciclo. Asi, en
altas densidades, la senescencia provoca una marcada disminucion del indice de area foliar,
particularmente durante el llenado de granos (Figura 9.3).

B o

Indice de area foliar
N

r

o

B -o-|AF total

-o-|AF verde
-e=-Senescente

e —oo—2"

500 1000 1500

Tiempo térmico desde la siembra (°Cd, Th=8°C)

Figura 9.3: Evolucion de IAF verde (circulos grises), senescente (circulos blancos) y ver-
de+senescente (circulos negros) para dos cultivos de maiz regados y fertilizados a lo largo
del ciclo sembrados a mediados de Octubre en alta (12 pl m?2; A) y baja (3 pl m; B) densidad
de siembra en Pergamino. Adaptado de: Maddonni et al., 2001b y Borras et al., 2003. El mo-
mento fenoldgico de floracion ocurrié alrededor de 1000 °Cd (flecha negra).
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El crecimiento del cultivo esta estrechamente asociado con su capacidad para
interceptar la radiacion solar incidente y convertirla en materia seca (Capitulo 3).
El manejo correcto de la cantidad de plantas por unidad de superficie tiene como
principal objetivo el establecimiento de un canopeo que permita interceptar niveles
de radiacion incidente que aseguren el maximo crecimiento del cultivo antes del
comienzo del periodo critico para la fijacién de granos (Capitulo 4). La Figura 9.4
muestra el efecto de la densidad de plantas sobre la evolucion de la intercepcion
de la radiacion y la acumulacién de materia seca en cultivos regados y fertilizados.
Bajo condiciones sin limitaciones hidricas ni nutricionales, se obtuvieron incremen-
tos significativos en la biomasa aérea total acumulada durante el ciclo de cultivo en
respuesta al aumento de la densidad hasta 6ptimos cercanos a las 9 pm? (Andrade
et al., 1996). Tales incrementos se debieron, principalmente, a la mayor radiacién
interceptada. La similar respuesta de estas dos variables a la densidad de plantas
(Figura 9.4, Tabla 9.1) es un indicador mas de la estrecha asociacién que presentan
(Capitulo 3). Entonces, la intercepcién de radiacion y la materia seca producida en
el cultivo de maiz son altamente sensibles a la variacion en densidad de plantas
(Overman y Scholtz Ill, 2011; van Roekel y Coulter, 2012, Hernandez et al., 2020).
Estas respuestas contrastan con la que presentan otros cultivos con mayor plastici-
dad vegetativa (Andrade et al., 2005; Vega y Andrade, 2000).
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Figura 9.4: Porcentaje de intercepcién de la radiacion fotosintéticamente activa y biomasa
aérea del cultivo de maiz a lo largo del ciclo del cultivo para densidades de plantas de 2,2
(circulos negros), 6,2 (circulos grises), 9,2 (circulos blancos), 11,6 (rombos grises) y 14 (rom-
bos blancos) plantas m?. Los errores estandar variaron entre 2,3y 7,1% para intercepcion de
radiacion y entre 29 y 102 gm para biomasa aérea. Hibrido Dekalb 636 sembrado en sep-
tiembre con cinco densidades de plantas en condiciones no limitantes de agua y nutrientes,
durante la campafia agricola 1993-1994 en Balcarce.
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Altas densidades de plantas permiten obtener elevadas coberturas a lo largo del
ciclo del cultivo y alcanzar temprano el IAF critico, lo que favorece la produccion de
biomasa. Bajas densidades, por el contrario, no logran alcanzar el IAF critico. Au-
mentos de densidad de plantas por encima de la 6ptima pueden incrementar el IAF
(Figura 9.2) pero no aumentan la intercepcion de radiacién ni la tasa de crecimiento
del cultivo en las etapas criticas para la determinacion del rendimiento (Figura 9.4).

Tabla 9.1: Efectos de la densidad de plantas en la intercepcion de radiacion solar total a lo lar-
go del ciclo, la biomasa total producida y la eficiencia de conversion de radiacion interceptada
en biomasa (ec), para un cultivo de maiz creciendo en Balcarce con amplia disponibilidad
de nutrientes y agua. La regresion lineal ajustada entre la radiacion interceptada y biomasa
acumulada fue significativa (R?= 0,93).

Densidad de plantas | Radiacion interceptada |Biomasa acumulada ec
(plantas m?2) (Mj mr2) (tha') (g M)

4.7 726 15,8 2,17

7,0 821 18,5 2,25

8,4 858 19,8 2,31

9,3 858 21,0 2,45

Finalmente, la densidad de plantas también puede afectar la eficiencia de con-
version de radiacion en biomasa a través del efecto que genera en la extincién de la
luz en el cultivo (Maddonni y Otegui, 2004), en la economia del agua (Hernandez et
al., 2020), en la economia de nutrientes (Ciampitti y Vyn, 2011), o en la sanidad del
cultivo. Sin embargo, este efecto es cuantitativamente menor que el de la densidad
sobre la captura de radiacion.

9.2.1. Densidad y Macollaje

Existen genotipos con capacidad para emitir vastagos axilares, conocidos como
macollos, en bajas densidades (Rotili y Maddonni, 2016; Rotili et al., 2021b; Sangoi
et al., 2012; Sangoi et al., 2011b). Los macollos se desarrollan a partir de yemas axi-
lares de los nudos basales del maiz durante etapas vegetativas tempranas (Moulia
et al., 1999). La aparicion de macollos se asocia con alta relacion rojo-rojo lejano
(Markham y Stoltenberg, 2010), balances de carbono positivos en el tallo (Rotili et
al., 2021b), suelos fértiles, elevados niveles de radiacion y bajas temperaturas en
etapas tempranas (Tetio-Kagho y Gardner, 1988a; Veenstra et al., 2021; Massigo-
ge, 2022). El macollaje incrementa notablemente la plasticidad vegetativa del maiz
(Rotili y Maddonni, 2016; Sangoi et al., 2011a; Veenstra et al., 2021; Massigoge
et al., 2022) porque permite aumentos en el area foliar por planta. De esta ma-
nera, los genotipos macolladores presentan menor disminucién de la intercepcion
de radiacion y de produccion de biomasa en respuesta a densidades sub-6ptimas
en comparacion con genotipos no macolladores (Veenstra et al., 2021; Masigoge
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2022). Cuando los recursos por planta son 6ptimos (i.e. sin limitaciones importantes
de agua o nitrégeno), los macollos también pueden contribuir con espigas fértiles,
aumentando el nimero de granos y el rendimiento en bajas densidades (Rotili et al.,
2021b; Massigoge 2022; Massigoge et al., 2022).

9.3. Determinacion de los componentes del rendimiento

El nimero de granos por unidad de superficie del maiz esté fuertemente afecta-
do por la densidad de plantas (Tabla 9.2; Cerrudo et al., 2020; Di Matteo et al., 2016;
Sangoi et al., 2002; Tetio-Kagho y Gardner, 1988b). Como ya se menciond, el maiz
presenta escasa capacidad de adecuar el area foliar por planta ante variaciones
en densidad de plantas (escasa plasticidad vegetativa), aspecto que disminuye su
habilidad para la intercepcion de radiacion solar. Existe una estrecha relacion entre
la capacidad de un individuo para capturar la radiacion solar y el nimero de granos
que puede fijar (Andrade et al., 2000; Kiniry y Knievel, 1995; Kiniry et al., 2002).
A nivel de cultivo, cuando la baja densidad de plantas reduce la radiacién solar
interceptada durante el periodo critico para la determinaciéon del niumero de granos
(Capitulos 3 y 4), la tasa de crecimiento disminuye y, en consecuencia, el nimero
de granos fijados por unidad de superficie es menor que el logrado en densidades
Optimas (Andrade et al., 1999; Cerrudo et al., 2013). Ademas de este efecto sobre la
tasa del crecimiento del cultivo, la escasa plasticidad reproductiva que presenta el
maiz (i.e. bajo numero de espigas y de flores por espiga) también limita el nimero
de granos por unidad de superficie que puede establecerse en densidades sub-6p-
timas. En maiz, la respuesta del numero de granos por planta a la disponibilidad
de recursos por planta es curvilinea (Figura 9.5, Capitulo 4). El nUmero de granos
por planta alcanza su maximo con tasas de crecimiento por planta menores a las
maximas posibles. Esta respuesta tipo plateau es el resultado de limitaciones en
el numero potencial de granos por espiga (Allison y Daynard, 1979; Echarte et al.,
2000). Es de destacar el contraste entre el maiz y otros cultivos como soja o trigo
que presentan relaciones practicamente lineales entre el numero de granos y el cre-
cimiento por planta (Vega et al., 2001b). En otras palabras, una mayor disponibilidad
de recursos por planta no incrementa la morfogénesis de estructuras reproductivas
en maiz (Otegui, 1997; Ruget, 1989; Valentinuz, 1996) por lo que el cultivo presen-
ta un numero de flores por espiga relativamente constante. Por lo tanto, ante una
reduccion en densidad de plantas desde la densidad éptima, el incremento en el nu-
mero de granos por planta es menos que proporcional al incremento en los recursos
por planta (Vega et al., 2001b).

Este grado de restriccion es mayor en hibridos de maiz con baja prolificidad
o baja plasticidad de la espiga superior (Ciancio et al., 2016; Echarte y Andrade,
2003; Otegui et al., 1995; Ross et al., 2020; Sarquis et al., 1998). Hibridos prolificos
presentan mayor estabilidad del rendimiento ante reducciones en la densidad de
plantas (Duvick, 1974; Ross et al., 2020; Sarquis et al., 1998) por presentar mayor
capacidad para fijar granos en una segunda espiga. Sin embargo, para la expresion

253



Ecofisiologia y manejo del cultivo de maiz /

de la prolificidad es necesario que no existan limitantes nutricionales, particularmen-
te de N (Anderson et al., 1984; D’Andrea et al., 2022; Parco et al., 2020; Maltese et
al., 2021).

Resumiendo, la marcada respuesta del maiz a densidades menores a la 6ptima
se fundamenta en dos procesos simultaneos. La escasa plasticidad vegetativa que
reduce la capacidad del cultivo de interceptar radiacion solar y crecer durante el
periodo critico de cultivo y la escasa plasticidad reproductiva que lleva a que se fijen
menos granos por unidad de recurso captado.

Tabla 9.2: Efecto de la densidad de plantas sobre el nUmero de granos por unidad de super-
ficie, el peso de 1000 granos y el rendimiento (0% humedad) en el hibrido de maiz DK 636.
Cultivos conducidos en condiciones de riego y adecuada fertilizacion en Balcarce. Datos de
Valentinuz (1996). Letras distintas indican diferencias significativas (p<0,05) entre densida-
des.

Densidad NUmero Peso Rendimiento
(pl m?2) granos m? grano (mg) (g m2)
2.2 1619 ¢ 367 a 594 ¢
8.7 3741 a 313b 1171 a
16.7 3107 b 285 b 885 b

Aumentos significativos en la densidad de plantas por encima de la éptima tam-
bién pueden producir importantes reducciones del nimero de granos fijados en
maiz (Tabla 9.2). La sensibilidad del rendimiento de este cultivo a altas densidades
de plantas se expresa como una baja estabilidad del indice de cosecha en respues-
ta a la reduccion en la disponibilidad de recursos por planta (Echarte y Andrade,
2003; Maddonni y Otegui, 2006; Vega et al., 2000). Como ya se indico, en el maiz,
la relacion entre el numero de granos fijados por planta y la tasa de crecimiento de
plantas durante el periodo critico es curvilinea y presenta un alto umbral de tasa de
crecimiento por planta para comenzar a fijar granos (Edmeades y Daynard, 1979b;
Tollenaar et al., 1992; Vega et al., 2001b; Figura 9.5; Capitulo 4). De acuerdo con
lo anterior, al aumentar la densidad por sobre la 6ptima, el numero de granos que
fija cada planta disminuye mas que proporcionalmente a lo que aumenta el nime-
ro de plantas con la consecuente disminucion en el nUmero de granos por unidad
de superficie (Figura 9.5). En un ejemplo extremo, dos cultivos podrian crecer a la
misma tasa (kg ha' d') aun en densidades distintas (i.e. 6ptima vs. supra-optima).
Sin embargo, si la densidad supra-6ptima provoca que ciertos individuos crezcan
por debajo del umbral para fijar granos, es esperable que el rendimiento final del
cultivo disminuya. Cuando los individuos en el cultivo crecen con escasos recur-
so0s, procesos de aborto de granos y de espiga son exacerbados (Hernandez et al.,
2014; Tollenaar et al., 1992; Vega et al., 2001b; Vega y Sadras, 2003). En el ejemplo
mencionado se puede concluir, entonces, que los recursos que ofrecia el ambiente
permitian el logro de tasas de crecimiento de cultivo similares entre ambas densida-
des, pero contrastante crecimiento reproductivo a nivel de individuos.
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Como ya fuera expuesto, el maiz muestra un alto umbral de tasa de crecimiento
por planta para fijar granos, aspecto que refleja la significativa reduccién en la parti-
cion de materia seca a estructuras reproductivas cuando el crecimiento a nivel de in-
dividuo es reducido en densidades de plantas superiores a las 6ptimas (Andrade et
al., 1999; Ciancio et al., 2016; D’Andrea et al., 2008a; Hashemi-Dezfouli y Herbert,
1992; Pagano y Maddonni, 2007; Tollenaar et al., 1992; Vega et al., 2001a). Esto
puede ser resultado del relegamiento de la espiga en la distribucion de asimilados
por estar sujeta a dominancia apical (Capitulo 4). Las respuestas, que analizamos
antes, entre la tasa de crecimiento por planta y el numero de granos que puede
fijar una planta constituye la base conceptual para interpretar la fuerte interaccion
entre la densidad de siembra y la disponibilidad de recursos sobre el rendimiento
de grano en maiz. En resumen, el maiz tiene un 6ptimo de densidad marcado y ese
6ptimo depende del ambiente como sucedaneo de los recursos disponibles (Andra-
de, 1995; Di Matteo et al., 2016; Edwards, 2016; Mylonas et al., 2020; Tokatlidis et
al., 2011).

La distribucién de tamafios de plantas en la poblacion es otro factor a considerar
al analizar la estabilidad de este cultivo en respuesta al aumento de la densidad
(Vega y Sadras, 2003). Aumentos en el estrés poblacional (Edmeades y Daynard,
1979a) ocasionan el establecimiento de jerarquias de individuos (i.e. dominantes y
dominados) temprano en el ciclo del cultivo (Maddonni y Otegui, 2004). Los indivi-
duos dominados exhiben un desarrollo de espiga retrasado (Pagano et al., 2007)
y menor particién de biomasa a estructuras reproductivas (Borras et al., 2007; Pa-
gano y Maddonni, 2007), que puede resultar en la cesacion del crecimiento de la
espiga y en la esterilidad de la planta.

255



Ecofisiologia y manejo del cultivo de maiz /

750 1500
©
et
f —
£ o
o ™
& £
2 500 1000 22
wn (=)
= -
© 2
ol £
< 250 500 B
=] Q
= -2
£
Z
b te + ¢ t ' t F e
0 3 6 9
Tasa de crecimiento por planta-TCP (g pl d?)
I I | | |
1,6 3,0 4,8
2,0 3,6 7,1 Ter
L1 L 1 1 |
184 116 6,2 Densidad
14,0 9,2 2.2 (p| m-Z)

Figura 9.5: Relacién entre el numero de granos por planta y la tasa de crecimiento por planta
durante el periodo critico para la determinacion del numero de granos. Datos de hibrido de
maiz sembrado entre 2 y 18,4 plantas m? y conducidos bajo riego y fertilizacién. En el eje X
se indican las tasas de crecimiento por planta y las densidades de plantas correspondientes.
Las dos funciones hiperbdlicas corresponden a la primera y segunda espiga. Adaptado de
(Andrade et al., 1996). En circulos blancos, se indica el rendimiento en grano por unidad de
superficie

El peso logrado por grano depende de las condiciones ambientales a la que esta
expuesta la planta durante el llenado (Andrade y Ferreiro, 1996; Borras y Otegui,
2001; Capitulos 5 y 6). No obstante, ante cambios en la densidad, este segundo
componente del rendimiento también presenta variacién en maiz (Borras y Otegui,
2001; Larrosa y Borras, 2022; Sala et al., 2007; Tollenaar y Daynard, 1978a; Tolle-
naar y Daynard, 1978b), aunque menor que la observada en el numero de granos
(Tabla 9.2). Disminuciones en la densidad de plantas se asocian con incrementos
en el peso potencial del grano debido a que la naturaleza hiperbdlica de la relacién
NGP/TCP resulta en una mejor relacion de fuente por grano durante la fase lag pos-
tfloracion, etapa en la que queda determinado dicho componente (Gambin y Borras,
2010; Gambin et al., 2008; Capitulo 5). Sin embargo, plantas o genotipos prolificos
que en baja densidad exhiben mayor nimero de granos tenderan a tener menor
peso por grano (Capristo, 2000; Otegui, 1995). En un estudio con dos genotipos cul-
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tivados con densidad baja (2,2 pm2), el peso del grano de plantas no prolificas fue
entre 8 y 23% mayor que el de plantas prolificas (Capristo, 2000). Densidades supra
Optimas pueden resultar en reducciones de este componente del rendimiento (Ca-
pristo, 2000; Larrosa y Borras, 2022). En general, cuando mayor es la capacidad de
la planta para aumentar el numero de granos por mayor disponibilidad de recursos
por individuo (plasticidad reproductiva), menor es el ajuste en el peso individual de
los mismos (Borras y Otegui, 2001; Larrosa y Borras, 2022; Maddonni et al., 1998;
Sala et al., 2007).

En resumen, la estabilidad del rendimiento frente a cambios en la densidad de
plantas depende de la capacidad de los individuos para expresar mecanismos de
compensacion cuando los recursos por planta son abundantes (i.e., plasticidad ve-
getativa y reproductiva) y mecanismos de tolerancia al estrés cuando los recursos
por planta son escasos.

9.4. Calidad ambiental y ajuste de la densidad de plantas

Como analizamos antes, la respuesta del maiz a la densidad de plantas depen-
de del nivel de recursos disponible (Andrade et al., 1996; Duncan, 1984; Gardner
y Gardner, 1983; Tokatlidis et al., 2011), por lo que la eleccion de la densidad de
siembra dependera del ambiente considerado en interaccién con el manejo del res-
to de las variables del cultivo. En buenos ambientes, los maximos rendimientos de
maiz se obtienen con densidades relativamente altas debido a la escasa plasticidad
reproductiva que presenta el cultivo, caracter que ya fue discutido en parrafos ante-
riores. En cambio, en condiciones de baja oferta de recursos, la densidad de plantas
Optima debera ser sensiblemente menor (Figura 9.5). Esto se debe a que, cuando
los recursos son limitantes, la tasa de crecimiento del cultivo es baja, existiendo
por ello un riesgo de disminucion de la particion de asimilados hacia las estructuras
reproductivas conducente al aborto de granos o de espigas. Con la estrategia de
menor numero de plantas, es mas probable que cada individuo crezca a una tasa
mayor a los umbrales de esterilidad evitando asi la disminucién extrema del nUmero
de granos fijados. Entonces, en situaciones en las que se esperan altas tasas de
crecimiento del cultivo durante el periodo critico se utilizaran densidades de siembra
relativamente altas. En tanto que, en situaciones en las que se esperan bajas tasas
de crecimiento del cultivo durante el periodo critico se utilizaran densidades relati-
vamente bajas. En el maiz, y debido al caracter de la espiga como 6rgano sujeto a
dominancia apical, es critico manejar los recursos y la tasa de crecimiento por plan-
ta para maximizar la particién de asimilados a estructuras reproductivas.

Los recursos para el cultivo estan condicionados por los niveles de radiacion
solar disponible, la temperatura y los factores hidricos y nutricionales. En particu-
lar, cuando la probabilidad de ocurrencia de déficit hidrico en floracion es alta, una
disminucién en la densidad de plantas del cultivo reduce la competencia intraes-
pecifica evitando que las tasas de crecimiento de los individuos se acerquen a los
valores umbrales para la supresion de la fijacion de granos (Capitulo 4; Andrade et
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al., 2002; D’Andrea et al., 2008b; Echarte y Tollenaar, 2006). Esto sera beneficioso
en la medida que el aumento de rendimiento por planta sea mas que proporcional
a la disminucion en el nimero de individuos por unidad de superficie. De acuerdo
con estos conceptos, las Figuras 9.6, 9.7 y 9.8 muestran que la densidad 6ptima de
plantas es mayor cuando la disponibilidad hidrica, nutricional y la calidad ambiental
son altas. Por ejemplo, ante aumentos en la densidad entre 5,5 y 8 plantas m?, el
rendimiento aumento bajo riego, no respondié en condiciones de deficiencias hidri-
cas moderadas y se deprimié cuando el déficit hidrico fue severo (Figura 9.6). De
manera similar, la respuesta a la densidad entre 3 y 7 plantas m? fue marcada con
amplia disponibilidad de nitrégeno y nula sin fertilizacién (Figura 9.7). Las mismas
conclusiones acerca de la variacion de la densidad 6ptima en funcién de la poten-
cialidad del ambiente se obtuvieron con dos hibridos de maiz de respuesta contras-
tante a la densidad (Figura 9.8).
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Figura 9.6: Rendimiento en grano del maiz (14% de humedad) en funcion de la densidad de
plantas para tres niveles de disponibilidad hidrica: sin deficiencia (circulos blancos), con de-
ficiencia de 150 mm (circulos grises) y de 300 mm (circulos negros). Las deficiencias fueron
estimadas como la diferencia entre la precipitacion y la evapotranspiracion potencial en un
periodo de 70 dias alrededor de la floracion (adaptado de Andrade et al., 1996).
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Figura 9.7: Rendimiento en grano del maiz en funcion de la densidad de plantas para dos
niveles de disponibilidad de nitrégeno con aplicacion de 240 kg de N por ha (circulos blancos)
y sin fertilizacion nitrogenada (circulos negros). El testigo sin fertilizacion representa un con-
sumo por parte del cultivo de aproximadamente 130 kg de N por ha (Russell, 1986).
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Rendimiento en grano (t ha)

Figura 9.8: Rendimiento en grano en funcién de la densidad de plantas en cuatro ambientes
de diferente potencialidad para dos hibridos de maiz (A 'y B) de diferente respuesta a la den-
sidad de plantas (Juan Matias Ferreyra, Comunicacion personal). Circulos blancos y circulos
negros representan a los ambientes de maxima y de minima calidad, respectivamente.

La adecuacion de la densidad al ambiente genera importantes beneficios al
rendimiento. Asi, en sistemas de alta produccion de maiz (bajo riego y adecuada
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fertilizacion), los maximos rendimientos son alcanzados con altas densidades que
permiten la completa cobertura de suelo para maximizar la intercepcion de radia-
cion, la tasa de crecimiento del cultivo, la particion reproductiva y la eficiencia para
fijar granos. En cambio, en ambientes pobres o restrictivos en los que generalmente
la variabilidad espacial y/o temporal en la oferta de recursos es elevada, resulta
conveniente utilizar densidades moderadas (Grassini et al., 2015; Ross et al., 2020;
Tokatlidis et al., 2011). En estos ambientes, las pérdidas de rendimiento por el uso
de densidades supradptimas en afios secos es generalmente mayor que el poten-
cial de rendimiento no explotado por utilizar densidades sub-6ptimas en los afios de
buena disponibilidad hidrica. Se destaca en este manejo conservador en densidad
de plantas la conveniencia de utilizar hibridos con elevada plasticidad reproductiva,
que presentan mayor capacidad de respuesta del rendimiento a (posibles) buenas
condiciones ambientales (Cox, 1996; Ross et al., 2020; Rotili et al., 2021a; Sarquis
et al., 1998; Tokatlidis et al., 2011). Ademas, una menor densidad de plantas en
condiciones de baja disponibilidad hidrica produce un uso conservativo del agua
durante el periodo vegetativo (Alessi y Power, 1976; Hernandez et al., 2020; Mylo-
nas et al., 2020) lo que puede incrementar la disponibilidad de agua en las etapas
de crecimiento reproductivo (Curin et al., 2020; Hao et al., 2019; Hernandez et al.,
2020). Sin embargo, esto generalmente puede ser de utilidad en aquellos sistemas
en los que la pérdida de agua por evaporacion representa una baja proporcion del
agua evapotranspirada y los cultivos dependen en gran medida del agua almacena-
da en el suelo (Capitulo 8).

Los conceptos hasta aqui vertidos indican que la baja estabilidad del indice de
cosecha del maiz en respuesta a la disponibilidad de recursos por planta (Echarte
y Andrade, 2003) obliga a ajustar cuidadosamente la densidad de plantas al nivel
de recursos que provee el ambiente y al nivel de insumos (Al-Naggar et al., 2015;
Hernandez et al., 2014; Hernandez et al., 2020; Rotili et al., 2019). Estos mismos
conceptos gobiernan la eleccion de la densidad de plantas ante atrasos en la fecha
de siembra. Bajo condiciones potenciales de manejo (i.e. riego y fertilizacion), los
maices tardios tienen una mayor tasa de crecimiento vegetativo (Maddonni y Ote-
gui, 1996) que conduce a un tamafio de plantas que exacerbaria la competencia
intraespecifica con potenciales efectos negativos sobre la particion reproductiva.
Ademas, la radiacion solar incidente durante la etapa critica de floracion es menor
en siembras tardias (Maddonni, 2012). Por lo tanto, una menor densidad puede
aliviar el estrés poblacional y evitar que la tasa de crecimiento de la planta en flora-
cion se acerque a los umbrales de esterilidad. Considerando cultivos en secano, el
retraso de la fecha de siembra en una explotacion o region puede posicionar al cul-
tivo de maiz en mejores ambientes desde el punto de vista hidrico (Capitulo 12). En
dichas situaciones, la densidad de plantas 6ptima es superior en fecha tardia que
en temprana, tal como se ha encontrado en algunos ambientes del SO de Buenos
Aires (Rotili et al., 2019).
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9.5. Genotipo y ajuste de la densidad éptima

En el manejo de la densidad de plantas para maximizar el rendimiento en un
ambiente en particular, es necesario considerar la interaccion con el genotipo. Los
genotipos difieren tanto en su densidad 6ptima como en el potencial de rendimiento
en su densidad 6ptima (Hernandez et al., 2014; Sarlangue et al., 2007). Las res-
puestas genotipicas tanto en bajas, 6ptimas o altas densidades pueden ser explica-
das por diferencias en la plasticidad reproductiva (i.e. prolificidad, ear-flex, e incluso
por la presencia de macollos fértiles), la tolerancia de la fijacion de granos al estrés
(Hashemi-Dezfouli y Herbert, 1992; Larrosa y Borras, 2022), y por la habilidad para
mantener el crecimiento de los granos durante la postfloracion (Mansfield y Mumm,
2014). En Figura 9.9 (Pagano y Maddonni, 2007), se puede observar la variabilidad
genotipica del rendimiento por planta y del cultivo ante la variacion en la densidad
de plantas.

Otros aspectos genotipicos a tener en cuenta para el manejo de la densidad son
los relacionados al ciclo. En general, los cultivares de ciclo corto presentan mayores
densidades 6ptimas que los de ciclo mas largo debido a su menor porte y a su me-
nor plasticidad reproductiva (Sarlangue et al., 2007; Torreani, 2021).

300 20-

o A P B
‘g 250 4 2 164

L] 200 4 =

o 4

5 1507 2 12

o 2 8

g 100] £

c

9 50 g 44

E 2

.-a 0 T T T 1 0 T T T 1
qc, 0 5 10 15 20 0 5 10 15 20
14

Densidad de plantas (pl m?)

Figura 9.9: Variaciones en el rendimiento por planta y en el rendimiento del cultivo ante cam-
bios en la densidad de plantas para hibridos de maiz que difieren en el maximo rendimiento
por planta en baja densidad y en la tolerancia a aumento en la densidad de siembra. Adapta-

do de Pagano y Maddonni, 2007. Los simbolos indican distintos hibridos.

En Figura 9.10, se observa el efecto del genotipo sobre las relaciones entre
calidad ambiental y la densidad 6ptima. Para todos los genotipos estudiados, la
densidad 6ptima fue mayor en los ambientes de mayor potencial. Sin embargo, es
importante destacar que hubo variacion en la respuesta genotipica e interacciones
entre el genotipo y el ambiente (Capitulo17).
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Figura 9.10: Densidad de plantas 6ptima segun el indice ambiental. Los distintos simbolos
indican distintos hibridos de maiz. Fuente: adaptado de TD Monsanto

En resumen, la recomendacion de la densidad 6ptima de siembra dependera
de los genotipos, de la calidad ambiental y de sus interacciones (Figuras 9.8, 9.9,
9.10). Estos conceptos son de utilidad para realizar prescripciones de manejo por
ambientes (Capitulo13).

9.6. Impacto del mejoramiento genético sobre la respuesta del maiz a la den-
sidad

El mejoramiento genético genera cambios fisiolégicos que modifican las relacio-
nes discutidas anteriormente, y estos aspectos condicionan la respuesta del cultivo
de maiz a la densidad de plantas. Los nuevos hibridos de maiz presentan un ren-
dimiento mas estable ante variaciones en densidad de plantas en comparacion con
los hibridos antiguos (Di Matteo et al., 2016; Mansfield y Mumm, 2014). Por un lado,
los planes de mejoramiento genético han buscado, entre sus principales objetivos
una mayor tolerancia al estrés y adaptacién amplia, en general. Para ello, una de
las principales herramientas utilizadas fue la seleccién en altas densidades y en una

263



Ecofisiologia y manejo del cultivo de maiz /

amplia area de testeo incluyendo ambientes de bajo rendimiento (Lee y Tollenaar,
2007; Tollenaar y Lee, 2002; Tollenaar y Wu, 1999). La seleccion en alta densidad
actudé como sucedaneo a una seleccion bajo condiciones de estrés en las que los
recursos por planta son escasos (Di Matteo et al., 2016). De esta manera, el mejo-
ramiento genético aumento la tolerancia al estrés, la tolerancia a altas densidades
y la estabilidad a través de ambientes (Assefa et al., 2018; Di Matteo et al., 2016;
Capitulo13). El incremento en la tolerancia a estrés condujo a cambios en las rela-
ciones entre la tasa de crecimiento de la planta y la cantidad de granos fijados por
individuo (Echarte et al., 2004; Luque et al., 2006) y estuvo asociado con una menor
variabilidad en el tamafio y productividad de plantas en el cultivo (Fasoula y Tolle-
naar, 2005; Tollenaar y Wu, 1999). Cambios morfoldgicos y arquitecturales (plantas
compactas, angulo foliar mas erecto y menores coeficientes de extincion luminica
gue impactan sobre la captura y el uso de la radiacion solar) (Capitulo3; Incognito,
2019; Cagnola et al., 2021; Hammer et al., 2009; Lacasa et al., 2022), mejoras en
la particidn y eficiencia reproductiva (menor dominancia apical, sincronia floral y de
embriones) (Capitulo 4; Cagnola et al., 2021; Ciancio et al., 2016; Echarte et al.,
2004; Gonzalez et al., 2018; Luque et al., 2006) y un mayor stay-green funcional
durante el llenado (Lee y Tollenaar, 2007; Liu et al., 2021) ayudan a explicar dichas
respuestas (Capitulo 16). Por otro lado, algunos hibridos actuales presentan mayor
plasticidad reproductiva respecto a sus predecesores (Ciancio et al., 2016; Di Ma-
tteo et al., 2016; Ross et al., 2020; Rotili et al., 2021b). A diferencia de lo ocurrido
con la tolerancia al estrés, el incremento en la plasticidad reproductiva no parece
haber sido global y se dio sobre todo en hibridos liberados en América del Sur. Los
mecanismos involucrados en el incremento en la plasticidad reproductiva incluyen
i) mayor prolificidad (Ciancio et al., 2016; Otegui, 1995; Ross et al., 2020) ii) incre-
mento en el maximo numero de granos por espiga y peso potencial de los granos
(Ci et al., 2013; Ciancio et al., 2016; Duvick, 1997; Echarte et al., 2004; Mueller et
al., 2019), oiii) un incremento en las espigas provenientes de macollos (Massigoge
et al., 2022, Rotili et al., 2022; Veenstra et al., 2021).

En resumen, los efectos del mejoramiento pueden visualizarse a través de la
respuesta del numero de granos fijados por planta a los recursos por planta. Es
de destacar que el mejoramiento genético ha reducido la respuesta del maiz a la
densidad (Assefa et al., 2018; Di Matteo et al., 2016; Tokatlidis et al., 2011). Esta
menor respuesta resulta de cambios fisiolégicos que, a través del proceso de se-
leccion, dan lugar a genotipos con mayor tolerancia al estrés y mayor plasticidad
reproductiva. Las relaciones curvilineas con altos umbrales para la fijacion de gra-
nos y marcados plateaux de los hibridos antiguos estan siendo reemplazadas por
relaciones mas lineales, con umbrales bajos (i.e. ordenada al origen mas cercana
a cero) y una mayor proporcionalidad en la respuesta del nimero de granos fijados
por planta a los recursos disponibles por individuo (Figura 9.11; Ciancio et al., 2016;
Echarte et al., 2004).
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Figura 9.11: Presentacion esquematica conceptual de la respuesta del nimero de granos
por planta a cambios en la tasa de crecimiento por planta durante el periodo critico (TCP)
en dos hibridos de maiz con distinta plasticidad reproductiva (A y B). La curva superior de
cada grafico indica los granos aportados por la espiga sub-apical. En B, la curva representa
a un cultivar de mayor flexibilidad de espiga, menor umbral de TCP para la expresion de la
prolificidad, mayor numero de granos en la espiga sub-apical y menor umbral de TCP para la
esterilidad de plantas.

9.7. Principales conceptos practicos
. La densidad de plantas afecta marcadamente la intercepcion de la radiacion

solar y el crecimiento del cultivo de maiz.

. El rendimiento del maiz es muy sensible a la densidad de plantas. Esta debe
ser cuidadosamente seleccionada con el objeto de maximizar la produccion
de cada situacion particular de cultivo.

. Densidades de plantas inferiores a la 6ptima reducen el rendimiento por me-
nor intercepcion de radiacion y por baja plasticidad reproductiva.

. Densidades de plantas superiores a la 6ptima reducen el rendimiento porque
la tasa de crecimiento por planta se acerca a los umbrales de esterilidad.

. La densidad 6ptima para rendimiento en grano se incrementa cuanto mayor
es la disponibilidad de agua y nutrientes.

. Los hibridos prolificos, macolladores o con alta flexibilidad de espigas pre-
sentan mayor estabilidad del rendimiento ante reducciones en la densidad
de plantas.

. Los hibridos con buena sincronia floral, uniformes, y con alta particiéon a es-

pigas alrededor de la floraciéon son mas tolerantes a incrementos en la densi-
dad de plantas por encima de la éptima.
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