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4.1. Introduccion

El rendimiento del maiz puede ser analizado en términos de sus componentes
numéricos (numero de granos por unidad de superficie y el peso individual del gra-
no) y de las relaciones de estos componentes con el crecimiento del cultivo y la
particion de biomasa a lo largo del ciclo. Los modelos de simulacion de maiz utili-
zan estos conceptos para predecir el rendimiento en grano del cultivo (Boote et al.,
2013; Brown et al., 2014; Hoogenboom et al., 2019). Para la mayoria de condiciones
ambientales y de manejo, la variacion en el rendimiento del maiz se explica en gran
medida por la variacion en el numero de granos por unidad de superficie (Cerrudo
et al., 2020; Cirilo y Andrade, 1994; Chapman y Edmeades, 1999; D’Andrea et al.,
2013; Otegui, 1995; Otegui y Andrade, 2000). El peso del grano individual contri-
buye menos a la variacion del rendimiento ya que es, en general, mas estable que
el numero de granos en la mayoria de las condiciones de crecimiento (Borras y
Gambin, 2010; Borras et al., 2004) y tiene escasa plasticidad para compensar po-
tenciales pérdidas en el numero de estructuras reproductivas (Cerrudo et al., 2013;
Charles-Edwards y Beech, 1984; Egli, 2019a; Gambin y Borras, 2010; Sadras y
Denison, 2009).

El aumento en el rendimiento de los hibridos debido a la mejora genética a tra-
vés del tiempo se atribuye principalmente a incrementos en el nimero de granos
fijados por unidad de area resultantes de una mayor habilidad de los cultivos para
tolerar los estreses abioticos y las mayores densidades poblacionales y utilizar con
mayor eficiencia el nitrégeno disponible (DeBruin et al., 2017; Di Matteo et al., 2016;
Duvick, 2005; Echarte y Tollenaar, 2004; Egli, 2015; Haegele et al., 2013; Mueller et
al., 2019b).

Comprender los procesos ecofisiolégicos que regulan el nimero de estructuras
reproductivas es fundamental para maximizar el rendimiento del maiz en un deter-
minado ambiente mediante la optimizacién del manejo del cultivo. Asimismo, dicho
conocimiento sienta bases que pueden contribuir al modelado del funcionamiento
de los cultivos, el fenotipado y la mejora genética (Campos et al., 2004; Messina et
al., 2019; Otegui et al., 2015).

En las proximas secciones se discuten, para el cultivo de maiz, los momentos
criticos para la determinacion del numero de granos y los factores determinantes de
este componente del rendimiento.
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4.2. Momentos criticos para la determinacién del nimero de granos

En los cultivos, el numero de granos (NG) se determina a través de una se-
cuencia de etapas que incluye la transicion de los meristemas desde una funcién
vegetativa a reproductiva, la morfogénesis, desarrollo y crecimiento de estructuras
reproductivas (e.g. espigas y flores en maiz), la polinizacién y el crecimiento inicial
del embrién. La importancia relativa de cada una de estas fases en la determinacién
del niumero de semillas depende de la especie. El nimero de flores generalmente
excede la capacidad del cultivo para producir semillas (Egli, 2005; Goldsworthy y
Fisher, 1984). En linea con este concepto, el principal determinante del nimero
de granos fijados en maiz es la supervivencia de estructuras reproductivas (flores
y embriones) y no la cantidad de flores desarrolladas (Céarcova et al., 2000; Cirilo
y Andrade, 1994; Monneveux et al., 2005; Otegui y Bonhomme, 1998; Uhart y An-
drade, 1995b). Solo cultivares con baja plasticidad reproductiva (e.g. no prolificos
o sin macollos fértiles) sembrados con bajas densidades poblacionales son una
excepcion a esta afirmacion. La extension del aborto de estructuras reproductivas
reflejaria, de manera inversa, la capacidad general de un cultivo en un ambiente
para soportar una determinada demanda de destinos reproductivos (Egli, 2019a; b).

De modo que, en este cultivo, cobran crucial importancia los factores y meca-
nismos involucrados en el aborto de estructuras reproductivas, proceso que ocurre
hasta aproximadamente el fin de la fase lag o etapa inicial del crecimiento rapido del
grano. Tal como es tipico de especies de habito de crecimiento determinado, este
momento en el desarrollo del cultivo se conoce como periodo critico para la deter-
minacién del numero de granos (PC) ya que, durante el mismo, la fijacion de estruc-
turas reproductivas es mas sensible a las limitaciones ambientales. EI PC dura alre-
dedor de cuatro semanas centrado en la floracion (Figura 4.1; Aluko y Fischer, 1988;
Cerrudo et al., 2013; Fischer y Palmer, 1984; Hall et al., 1981; Kiniry y Ritchie; Shen
et al., 2020; Tollenaar y Daynard, 1978a). Estudios recientes con hibridos en Argen-
tina muestran que el PC se extiende durante = 450 °Cd, entre 200 °Cd antes a 200-
250 °Cd después de la floracion femenina (Cerrudo et al., 2013; Otegui y Andrade,
2000). Esta ventana de tiempo térmico usualmente corresponde a = 30-40 d para
maices sembrados en fechas tempranas en regiones templadas y es coincidente
con el periodo en que la prolificidad (espigas por planta) y el NG por espiga son mas
sensibles a estreses. A pesar del temprano comienzo de diferenciacion de flores en
yemas axilares (alrededor de V7-8; Jacobs y Pearson, 1991; Otegui y Melén, 1997;
Capitulo 2), el crecimiento activo de la espiga superior ocurre en una relativamente
estrecha ventana de tiempo entre 200 °Cd antes y 100°C después de la floracién
femenina (temperatura base = 8°C) (Figura 4.2b; Otegui y Bonhomme, 1998), ca-
racteristica que aparentemente se mantiene a través de hibridos y condiciones de
crecimiento. Resultados similares se obtuvieron para maices tropicales (Fischer y
Palmer, 1984) y estudios recientes confirman que la elongacion de espigas y la fase
lag finalizan alrededor de 300°Cd y entre 344-426 °Cd (dependiendo del genotipo)
desde su iniciacion, respectivamente (Mueller et al., 2019a). Durante el periodo cri-
tico cuando ocurre el crecimiento activo de la espiga (Figura 4.2b), otros procesos
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como la emision de estigmas, la liberacidn de polen, la fertilizacion de las flores y la
division celular en el endosperma de los granos (fase lag del llenado de un grano;
Johnson y Tanner, 1972) también son sensibles al estrés ambiental. Se conoce que,
durante la primera mitad del periodo critico, previa a la aparicion de los estigmas,
se define el numero de espigas por planta capaces de fijar granos (Carcova et al.,
2000; Harris et al., 1976; Motto y Moll, 1983), mientras que en la segunda mitad se
determina el nUmero de granos fijados por espiga (Cantarero et al., 1999; Carcova y
Otegui, 2007; Paponov et al., 2020) y el peso potencial del grano (Borras y Gambin,
2010).
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Figura 4.1: Numero de granos fijados por unidad de superficie en respuesta a periodos cortos
de estrés (6 a 15 dias) aplicados en diferentes momentos del ciclo del cultivo de maiz. El cero
corresponde a la floracion (aparicion de estigmas) y los periodos de estrés estan centrados
en el momento indicado. Datos expresados como porcentaje del control no estresado. Basa-
do en datos de (Andrade et al., 2002; Cerrudo et al., 2013; Fischer y Palmer, 1984).
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Figura 4.2: a) Evolucién del desarrollo floral en la espiga apical y numero final de granos de
un hibrido de maiz sembrado con una densidad de 9 plantas m?. La flecha negra indica la
fecha de floracion femenina de la espiga superior (Otegui, 1997). b): Elongacion relativa de
la espiga de 7 hibridos de maiz creciendo en condiciones ambientales contrastantes (Otegui
y Bonhomme, 1998).

En condiciones normales de crecimiento (e.g. densidades en el rango 6ptimo, sin
estreses acentuados) las variaciones en el NG no serian atribuibles a los efectos del
ambiente sobre la diferenciacion de estructuras en la espiga (primordios de flores) y
la mayoria de las flores en la espiga apical alcanza un estado de desarrollo comple-
to al momento de silking (Figura 4.2a); (Liu et al., 2020; Otegui, 1997). Por otro lado,
el numero de flores es escasamente afectado por estreses abidticos (Debruin et al.,
2018; Otegui y Melon, 1997; Uhart y Andrade, 1995b; Zhang et al., 2018), aunque
recientemente se demostro que el estrés hidrico severo en etapas tempranas alre-
dedor de V7-V9 puede disminuir la tasa de elongacion de la espiga y el numero de
flores (Gonzalez et al., 2019). Sin embargo, el NG fijados es inferior al nUmero de
flores diferenciadas, considerando tanto la espiga apical como la subapical, debido
al aborto de flores y, principalmente, de granos fecundados. ElI NG logrados resulta
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menor que el numero de estigmas expuestos al polen y de ovarios fertilizados (Fi-
gura 4.2a), poniendo en evidencia que en esta especie el aborto de granos es la
principal causa de las diferencias observadas entre el rendimiento real y el potencial
(Cirilo y Andrade, 1994; Lemcoff y Loomis, 1994; Otegui y Melén, 1997; Shen et al.,
2018; Yan et al., 2018).

Actualmente se considera que limitaciones en el flujo de asimilados hacia la espi-
ga debidas a una inadecuada fuente fotosintética durante el PC limitan la fijacion de
granos (Andrade et al., 2000; Kiniry y Ritchie, 1985; Tollenaar, 1977). La ocurrencia
de estrés en esta etapa usualmente induce amplias reducciones en el niumero de
granos fijados por unidad de superficie (Cerrudo et al., 2013; Liu et al., 2020; Otegui
et al., 1995; Ruan et al., 2012). Por lo tanto, el entendimiento de los mecanismos
subyacentes al aborto de estructuras reproductivas frente al estrés es esencial para
el mejoramiento genético y el manejo del cultivo.

La supervivencia de los embriones jovenes depende en gran medida de la foto-
sintesis actual que asegura un flujo continuo de asimilados desde los tejidos mater-
nos a los de la semilla (Boyle et al., 1991; Cagnola et al., 2021; Edmeades y Day-
nard, 1979; Schussler y Westgate, 1994; Shen et al., 2020; Stockman et al., 1983;
Zinselmeier y Westgate, 2000). En experimentos de estrés hidrico severo en maiz
se demostré que la diminucion de la fotosintesis y del flujo de asimilados hacia los
ovarios inhibié el metabolismo de las invertasas que procesan la sacarosa desde
los tejidos de la planta madre (McLaughlin y Boyer, 2004b; Zinselmeier y Westgate,
2000). Dicha alteracién del metabolismo condujo al agotamiento de las reservas
de almidén en los ovarios jévenes, su senescencia irreversible y el aborto de los
zigotos (Liu et al., 2020; Shen et al., 2018). Agregados de azucares mediante la
infusion en tallos en plantas sometidas a estrés hidrico redujeron marcada (Boyle et
al., 1991) o parcialmente (Ma et al., 1994; Zinselmeier y Westgate, 2000) el aborto
de granos dependiendo del momento y duracion de la aplicacién (Boyer y Westgate,
2004). Estudios subsecuentes en los que se estudié el impacto de estreses sobre
la fijacion de granos en maiz no apoyan completamente la hipétesis de privacion de
asimilados como unica causa del aborto de granos (Setter et al., 2001; Setter y Pa-
rra, 2010), particularmente bajo déficits hidricos moderados (Cagnola et al., 2018;
Oury et al., 2016) o nitrogenado. Por ejemplo, la infusidon de azucares no mejoro el
crecimiento de espigas en plantas cultivadas en condiciones limitantes de N (Peng
et al., 2013). Por otro lado, varias hormonas reguladoras del crecimiento podrian
estar involucrados en el desarrollo y/o en el aborto del embrién durante las prime-
ras etapas del desarrollo, es decir la fase lag de crecimiento del grano en la que
predomina el proceso de divisién celular (Jones y Setter, 2000; Shen et al., 2020).
Altas temperaturas reducen los niveles de citoquinina; déficits hidricos aumentan
la concentracion de acido abscisico; y otros estreses incrementan los niveles de
etileno (Jones y Setter, 2000; Landi et al., 2001; Shen et al., 2020). Varios estudios
proponen que la sacarosa también tiene un rol importante como senal (Bihmidine
et al., 2013; Koch, 1996; Wang y Ruan, 2013). Es probable, entonces, que los com-
plejos sistemas de sefalizacién entre azucares, hormonas y sistemas enzimaticos
regulen la fijacion de granos en respuesta al sensado del ambiente durante etapas
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criticas (Habben et al., 2014; McLaughlin y Boyer, 2004a; b; Ning et al., 2021; Ruan
et al., 2010; Saini y Westgate, 1999; Setter y Parra, 2010).

Mas alla de evidencias de procesos que controlan el aborto de estructuras re-
productivas a nivel molecular y enzimatico, la estrecha relacién positiva establecida
entre granos por unidad de superficie y tasa de crecimiento del cultivo durante la
etapa critica alrededor de la floracion (Andrade et al., 1999; Figura 4.3) apoya la
importancia de optimizar la condicion del cultivo en esta importante fase. Una gran
cantidad de investigaciones que utilizan variables que describen el estado fisiolo-
gico de los cultivos, las plantas o sus 6rganos en esos periodos criticos respaldan
esta relacion (Andrade et al., 2000; Andrade et al., 1993; Andrade et al., 1999; Can-
tarero et al., 1999; Cerrudo et al., 2013; Edmeades y Daynard, 1979; Egli, 2019a;
Kiniry y Knievel, 1995; Uhart y Andrade, 1995a).

4.3. Factores ecofisiolégicos determinantes del nimero de granos

En esta seccion se describen los factores ecofisiolégicos determinantes del
componente numero de granos durante la etapa critica. Estos incluyen la tasa de
crecimiento del cultivo, la particion de materia seca a estructuras reproductivas, la
duracion de dicha etapa critica, y el factor de fertilidad definido como la cantidad
de granos fijados por unidad de biomasa particionada a estructuras reproductivas.

4.3.1. Numero de granos en funcioén del crecimiento y de la particion de materia
seca

La capacidad de un cultivo para fijar granos esta relacionada con su estado fi-
sioldgico en la etapa critica alrededor de la floracion. El estado fisiolégico del cultivo
durante dicho periodo critico de fijacién de granos se puede caracterizar por medio
de su tasa de crecimiento. La evidencia empirica demuestra una asociacion positiva
entre el nimero de granos fijados y la tasa de crecimiento del cultivo (TCC) en dicho
periodo (Figura 4.3). Esta relacién es afectada por el genotipo, el medio ambiente
y su interaccién (Cerrudo et al., 2020; D’Andrea et al., 2008; Paponov et al., 2005;
Severini et al., 2011). A su vez, la tasa de crecimiento del cultivo es funcion de la
radiacioén incidente (Rinc), de la eficiencia de intercepcion de dicha radiacion (ei) y
de la eficiencia de conversion de radiacién interceptada en biomasa (ec) (Capitulo
4). Asi, un elevado numero de granos fijados se logra si el cultivo florece en momen-
tos con altas radiaciones incidentes, si alcanzé el indice de area foliar critico (IAFc)
antes de la floracién, y si presenta alta ec.
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Figura 4.3: Relacion entre el numero de granos logrados por unidad de superficie y la tasa de
crecimiento del cultivo de maiz en floracién (+- 15 dias) para cultivos de maiz ante situacio-
nes de disponibilidad hidrica, nutricional o radiativa variable. Los errores estandar oscilaron
entre 95 y 165 granos m para la variable dependiente y entre 1,13 y 1,58 g m dia™ para la
variable independiente. Datos tomados de Andrade et al. (1996).
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Figura 4.4: 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 un hibrido
de maiz sembrado entre 2 y 15 plantas m?2 y conducido bajo riego y fertilizacion. Las dos
funciones hiperbdlicas corresponden a la primera y segunda espiga. Adaptado de Andrade
et al. (1996).
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Mas importante que la asimilacion total es la cantidad de asimilados asigna-
dos a la espiga en desarrollo (proceso generalmente denominado como particién
reproductiva). Mdltiples factores regulan la particion de asimilados hacia espigas,
incluyendo los relacionados al genotipo (D’Andrea et al., 2013; Galizia et al., 2020;
Mueller et al., 2019a), al estado hidrico, nutricional y térmico del cultivo (Caviglia
y Melchiori, 2011; Hall et al., 1981; Paponov et al., 2005; Rattalino Edreira y Ote-
gui, 2013; Uhart y Andrade, 1995a), y al tamario de los individuos dentro del culti-
vo (Boomsma et al., 2009; Borras y Vitantonio-Mazzini, 2018; Caviglia y Melchiori,
2011; Vega et al., 2001a). Otros aspectos, como la competencia por asimilados
entre estructuras de una misma planta (i.e. entre panoja, tallo y espiga) pueden
disminuir la particion reproductiva en situaciones de estrés. Asi, algunos estudios
demuestran que la reduccion de la competencia intraplanta sobre la espiga debida
a la menor dominancia apical por accién del despanojado, por panojas de menor
tamano, por el uso de materiales machoestériles, o por disminucion del crecimiento
del tallo (superior) en prefloracién y floracion producen mayor nimero de granos fi-
jados (Duvick et al., 2003; Fischer y Palmer, 1984; Frugone, 1994; Paterniani, 1981;
Poey et al., 1977; Uhart et al., 1995; Weingartner et al., 2002). Estos efectos posi-
tivos serian mas acentuados en condiciones de estrés ambiental (Gao et al., 2020)
o alta densidad (Sangoi et al., 2002). En ciertos estudios, sin embargo, la reduccién
de la dominancia apical mejoro la particion reproductiva pero no condujo a un mayor
rendimiento (Uribelarrea et al., 2008).

La consideracién a nivel del individuo posibilita un mejor analisis de la particion
a estructuras reproductivas durante el periodo critico. La relacion entre el nimero
de granos fijados por planta (NGP) y la tasa de crecimiento de la planta durante
el periodo critico de fijacion del nimero de granos (TCPc) varia entre genotipos
de acuerdo a su plasticidad reproductiva y a su tolerancia a baja disponibilidad
de recursos por planta (Figura 4.4). Tollenaar et al. (1992) fueron los primeros en
utilizar este tipo de relaciéon para comparar hibridos de maiz liberados en diferen-
tes épocas detectando que las espigas pueden fijar granos solo cuando la planta
promedio supera un minimo de crecimiento, y que hibridos modernos tienen mayor
capacidad de crecimiento y mayor prolificidad. Estudios posteriores desarrollaron
una aproximacion alométrica para estimar de manera no destructiva la TCPc en
plantas individuales creciendo con distinto grado de competencia intraespecifica
debida a la densidad poblacional (Andrade et al., 1999; Vega et al., 2000). Dicha
técnica incrementé marcadamente la capacidad de fenotipado de estas relaciones
a campo (Otegui et al., 2015) en cultivos sometidos a distintos manejos y condicio-
nes ambientales (D’Andrea et al., 2009; Echarte et al., 2006; Laserna et al., 2019;
Pagano et al., 2007; Rotili et al., 2021a). Asimismo, la relacién NGP-TCPc ha sido
utilizada para la evaluacion de la heterosis del rendimiento bajo distintas condicio-
nes de crecimiento (Echarte et al., 2006; Galizia et al., 2020; Liu y Tollenaar, 2009)
y para explicar los mecanismos relacionados con la superioridad de los genotipos
modernos sobre los antiguos (Echarte et al., 2004).

La mayoria de los reportes proponen una funcién de respuesta del NGP a la
TCPc de tipo hiperbdlica. En ella, se observa un umbral de crecimiento por debajo
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del cual la planta no fija granos (individuos estériles), una zona de respuesta decre-
ciente (hasta hacerse nula) de la granazon a incrementos en la tasa de crecimiento
de plantay, finalmente, otro umbral a altos valores de TCPc por encima del cual una
planta individual puede fijar una segunda espiga con granos (Figura 4.4). Si bien
este tipo de respuesta es caracteristico de la especie, se ha encontrado variabilidad
genotipica en los parametros que determinan la forma de la funcién (Cerrudo et al.,
2020; Echarte et al., 2004; Luque et al., 2006; Tollenaar et al., 1992). La relacién es
consistente aun para diversas situaciones de densidad de siembra, disponibilidad
de agua, radiacion o régimen térmico que afectan la tasa de crecimiento de la planta
(Andrade et al., 2002; Andrade et al., 1999; Cantarero et al., 1999; Nagore et al.,
2017; Otegui y Andrade, 2000), aunque se ha encontrado importante variabilidad
genotipica en la respuesta ante estrés nitrogenado (D’Andrea et al., 2008; D’Andrea
et al., 2006).

Cuando la TCPc se acerca al valor umbral inferior, el nimero de granos por
individuo es sumamente variable e inestable (Vega et al., 2001b) lo cual se refleja
a nivel de la pendiente inicial del modelo hiperbdlico (Figura 4.4). Reducciones en
la particion de biomasa a estructuras reproductivas pueden explicar esta disminu-
cion abrupta en la fijacion de granos al acercarse la TCPc a dicho umbral (Vega et
al., 2001a). El maiz muestra un mayor umbral de TCPc para la fijacion de granos
(aprox. 1 g d') en comparacion con otras especies como la soja y el girasol (Fru-
gone, 1994; Vega et al., 2001b). Esta alta sensibilidad de la espiga a condiciones
de estrés reflejaria su relegamiento dentro de la planta por dominancia apical, que
afecta la particion de biomasa hacia estructuras reproductivas alrededor de la flora-
cion (Paterniani, 1981). Los hibridos nuevos y mas tolerantes al estrés exhiben una
mayor particion de biomasa a estructuras reproductivas, mayor fijacién de granos
con bajas TCPc y menores umbrales de TCPc para la produccion de granos que los
hibridos mas viejos y menos tolerantes al estrés (Ciancio et al., 2016; Echarte et al.,
2004; Echarte et al., 2000).

En esta especie, la restriccion en morfogénesis reproductiva i.e., techos impues-
tos por el numero de flores por espiga (Otegui, 1997; Otegui y Meldén, 1997) explica
la relacion hyperbdlica/curvilineal entre NGP y TCPc con tendencia a plateau (Ed-
meades y Daynard, 1979; Vega et al., 2001a); (Figura 4.4). Por lo tanto, la eficien-
cia de la planta para fijar granos en la espiga apical disminuye a medida que se
incrementa la TCPc, especialmente en genotipos de baja plasticidad reproductiva
(e.g. bajo numero de flores; Echarte et al., 2004). Este efecto implica limitaciones
al rendimiento por planta cuando la TCPc es alta (Doebley et al., 1997) que pueden
ser atenuadas por destinos reproductivos adicionales como espigas secundarias y
macollos fértiles. Estos rasgos, no obstante, estan fuertemente influenciados por el
genotipo, el manejo y el ambiente (Echarte et al., 2000; Otegui, 1995; Parco et al.,
2020; Ross et al., 2020; Rotili et al., 2021a; Rotili et al., 2021b).

En hibridos modernos, con menor umbral de esterilidad y mayor respuesta en el
numero de granos ante aumentos en los recursos disponibles por planta, el rendi-
miento de grano se veria menos afectado por variaciones en la densidad o por des-
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uniformidad entre plantas (Ciancio et al., 2016; Echarte y Andrade, 2003; Echarte
et al., 2000).

Utilizando la TCPc como indicador del estado fisioloégico de las plantas durante
el periodo critico se pueden analizar los efectos del estrés ambiental (Figura 4.5)
(Andrade et al., 2002; Uhart y Andrade, 1995b) sobre la determinacién del nimero
de granos. Se encontrd asi una relacion comun entre NGP y TCPc para condicio-
nes variables de radiacién, disponibilidad de nitrégeno, disponibilidad de agua y
densidad de plantas. Por obtener una unica relacién, no se hall6 evidencia de la
existencia de efectos directos de las deficiencias hidricas y nutricionales sobre el
numero de granos en maiz (Andrade et al., 2002). Estudios posteriores refuerzan
estos hallazgos para deficiencias hidricas (Echarte et al., 2006), deficiencias de N
(D’Andrea et al., 2008; Maltese et al., 2021; Rossini et al., 2012) y estrés por altas
temperaturas (Cicchino et al., 2010).

Por todo lo expresado, la TCPc es un excelente predictor del nimero de granos
fijados por planta en condiciones de campo ya que representa una variable descrip-
tora de la fuente de asimilados disponibles por individuo alrededor del periodo criti-
co y contribuye a explicar la particién de materia seca a estructuras reproductivas en
ese periodo. Dicha particién puede reducirse en bajas TCPc por ser la espiga una
estructura relegada sujeta a dominancia, y en altas TCPc por limitaciones morfogé-
nicas que resultan en baja plasticidad reproductiva (Figura 4.5). La robustez de la
relaciéon entre el numero de granos fijados y la tasa de crecimiento ha permitido su
incorporacion como una funcién clave en los modelos de simulacion del rendimiento
de los cultivos (Lizaso et al., 2011; Lizaso et al., 2007).

4.3.2. Otros factores determinantes del nimero de granos

La duracion del periodo critico también afecta el nUmero de granos fijados a
través de su efecto sobre la produccién acumulada de asimilados. EI genotipo, las
condiciones ambientales y las interacciones genotipo por ambiente regulan la dura-
cion del periodo critico. Los hibridos pueden diferir en la duracion de etapas criticas
para determinacion de NG (Mueller et al., 2019b). Por otro lado, altas temperaturas
nocturnas acortan la duracion de la fase critica en dias calendarios al completar
el maiz mas rapidamente su requerimiento térmico (Capitulo 2) y reducen, por lo
tanto, la radiacion interceptada acumulada durante la fase (Capitulo 3) y asi, el
componente nimero de granos (Andrade et al., 1999; Cantarero et al., 1999). Para
incluir estos efectos ambientales, la TCPc de un genotipo puede expresarse por
unidad de tiempo térmico. Incrementos térmicos nocturnos de similar magnitud en
regiones mas calidas produjeron los mismos efectos, pero ademas aumentaron sig-
nificativamente la respiracion nocturna (Kettler et al., 2022). Estas consecuencias
adicionales en zonas calidas se explican por la relacion curvilinea creciente entre
temperatura y respiracion de mantenimiento. Incrementos en la temperatura diurna
por debajo de la 6ptima para crecimiento no reducen el NG pues, si bien acortan las
etapas, aumentan la fotosintesis y la TCC (Capitulo 3).
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Figura 4.5: Relacién entre el nimero de granos fijados por planta y la tasa de crecimiento por
planta durante el periodo critico para la determinacion del numero de granos para condicio-
nes variables de disponibilidad de nitrégeno (circulos grises), disponibilidad de agua (circulos
blancos), de radiacion incidente (circulos negros). Datos de experimentos realizados con
un hibrido de maiz creciendo en Balcarce. El ES varié para los distintos experimentos entre
0,11y 0,3 g plI" d"' para la variable independiente y entre 17 y 28 granos por planta para la
variable dependiente. Se incluye curva de referencia obtenida para el mismo hibrido variando
densidad de plantas y radiacion incidente con éptimos niveles de disponibilidad de agua y
nutrientes. Similares resultados se observaron con otro hibrido (Andrade et al., 2002).

Otro factor a considerar en cuanto a la determinacion del componente nimero
de granos es el factor de fertilidad definido como la cantidad de granos fijados por
unidad de biomasa asignada a espigas durante el periodo critico de alrededor de la
floracion. La relacion NGP/TCPc, ademas de considerar la particion a estructuras
reproductivas, también contempla dicho factor. El factor de fertilidad es un estima-
dor de la eficiencia reproductiva (Galizia et al., 2020; Laserna et al., 2019; Maltese et
al., 2021; Vega et al., 2001a). Entre los aspectos involucrados en la eficiencia de fi-
jacion de granos, particularmente cuando existe algun grado de estrés que disminu-
ye la TCPc, se incluyen el sincronismo entre la aparicion de estigmas y fecundacion
de ovarios y en el desarrollo de las semillas y la competencia por asimilados entre
destinos reproductivos (Bangerth, 1989; Stephenson, 1981). Sefiales hormonales
0 quimicas podrian estar involucradas en los efectos de dominancia entre 6rganos
reproductivos o entre embriones de diferente edad (Cheng y Lur, 1996; Noodén y
Letham, 1993; Pinthus y Belcher, 1994; Raju et al., 1996). Las restricciones ambien-
tales acentuarian los efectos de dominancia y competencia por asimilados entre
destinos reproductivos en desarrollo (Cantagallo et al., 1997; Jacobs y Pearson,
1991; Motto y Moll, 1983).

En maiz, distintos tipos de estrés pueden acentuar la asincronia entre la antesis
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(dispersion de polen) y la aparicion de estigmas, etapa llamada usualmente inter-
valo antesis-floracion femenina (ASI; Edmeades et al., 2000) (Capitulo 2). Por este
motivo, el ASI es ampliamente reconocido como uno de los caracteres secundarios
de seleccion mas relevantes utilizados en la mejora genética del maiz (Banziger
et al., 2002; Banziger y Lafitte, 1997; Bolafios y Edmeades, 1996; Campos et al.,
2006; Chen et al., 2017; Jacobs y Pearson, 1991). Un mayor sincronismo en el
desarrollo entre la panoja y la espiga superior (menor ASI) mejora el nUmero de
granos por unidad de superficie (Chinwuba et al., 1961; Frugone, 1994) debido a
una mayor particion a estructuras reproductivas durante el PC y a un mayor factor
de fertilidad. En estudios de eras de mejoramiento se demostré que el desarrollo
de dichos érganos de las plantas estresadas fue mas sincronico en los cultivares
de maiz modernos que en los mas antiguos (Bolafos et al., 1993; Luque, 2000;
Matthiess et al., 1999). En comparaciones de genotipos mejorados por tolerancia al
estrés hidrico con sus testigos, no se encontraron efectos del estrés sobre la fecha
de iniciacidn de panojas o espigas y de la floracién masculina, pero si se observaron
significativos aumentos en la biomasa de espiguillas que explicaron la capacidad de
las espigas para florecer mas tempranamente, en coincidencia con la liberacion del
polen (Edmeades et al., 1993).

Una mayor sincronia en el desarrollo y emision de estigmas de la espiga apical
y la subapical contribuiria a disminuir la competencia por asimilados entre ambas
estructuras reproductivas y a incrementar la prolificidad (Carcova y Otegui, 2001;
Carcova y Otegui, 2007; Carcova et al., 2000; Fonts Vallejo, 2000; Freier et al.,
1984; Motto y Moll, 1983; Prior y Russell, 1975; Sarquis et al., 1998). La prolificidad
es un caracter que confiere plasticidad reproductiva al maiz y que puede promover
un mayor numero de semillas por planta y por superficie cuando el cultivo es sem-
brado en baja densidad poblacional (Cerrudo et al., 2020; Ross et al., 2020; Rotili
et al., 2021b).

A nivel de espiga, las estructuras que abortan con mayor frecuencia son las mas
jovenes, ubicadas en la parte superior de la inflorescencia. Los estigmas correspon-
dientes a las flores apicales son los ultimos en emerger, por lo cual son fertilizados
tardiamente e inician su crecimiento mas tarde (Carcova et al., 2003; Monneveux
et al., 2005; Shen et al., 2018; Tollenaar y Daynard, 1978b). El aborto de granos en
posiciones apicales de la espiga estaria relacionado con una situacién de compe-
tencia desfavorable por asimilados con respecto a los granos del resto de la espiga
(Egli, 2019b; Ogiwara et al., 1997). Una fecundacién mas sincrénica de la espiga
posibilita que los ovarios de los estigmas apicales alcancen un crecimiento compe-
titivo respecto del resto y puedan ser fijados, incrementando el factor de fertilidad y
el numero de granos por planta (Carcova y Otegui, 2007; Carcova et al., 2000). Por
consiguiente, la dinamica de emision de estigmas que determina su oportunidad de
polinizacién y de fecundacion contribuye a explicar las variaciones en el numero de
granos fijados entre genotipos para un dado ambiente (Uribelarrea et al., 2002). En
estudios del efecto de la mejora genética sobre la generacion del numero de gra-
nos, se ha reportado que los genotipos modernos presentan mejor sincronia en la
emision de estigmas (Borras y Vitantonio-Mazzini, 2018), aunque dicho efecto seria
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resultante de una mejor particion de asimilados hacia la espiga durante el PC.

Nuevos estudios indican que las relaciones competitivas por asimilados entre
granos ocurririan durante tres a cinco dias desde el inicio de la fecundacion (Borras
y Vitantonio-Mazzini, 2018; Rossini et al., 2020; Shen et al., 2018) en linea con
estudios previos que mostraron que la maxima interferencia entre ovarios fertiliza-
dos temprana o tardiamente ocurria en un periodo menor a cuatro dias (Carcova y
Otegui, 2007). Actualmente, los nuevos modelos matematicos para predecir la de-
terminacion del niumero de granos integran los conceptos de la sincronia y dinamica
de la floracion, la emisién de estigmas y la sincronia en la fecundacion (Egli, 2019b;
Lizaso et al., 2007; Messina et al., 2019).

4.4 Conclusiones

Para la mayoria de condiciones ambientales y de manejo, la variacién en el ren-
dimiento del maiz se explica en gran medida por la variacion en el numero de gra-
nos por unidad de superficie. El principal determinante del numero de granos fijados
en maiz es la supervivencia de estructuras reproductivas y no la cantidad de flores
desarrolladas. EI nuimero de granos fijados por el maiz se asocia positivamente con
la tasa de crecimiento del cultivo, la particién de biomasa a estructuras reproducti-
vas y el factor de fertilidad durante el periodo critico de alrededor de la floracién, y
con la duracion de dicho periodo. Dicho periodo se extiende, generalmente, entre
200 °Cd antes a 200-250 °Cd después de la floracién femenina. Esta ventana de
tiempo térmico usualmente corresponde a = 30-40 dias centrados en floracién para
maices sembrados en fechas tempranas en regiones templadas.

4.5. Principales conceptos practicos

. El periodo alrededor de la floracién es critico para la determinacién del nime-
ro de granos por unidad de superficie.

. El cultivo de maiz debe ser manejado de forma tal que alcance en esta eta-
pa un estado fisiologico 6ptimo, es decir, alta tasa de crecimiento, elevada
particion de biomasa a estructuras reproductivas, alto factor de fertilidad y
prolongada duracion.

. Un elevado numero de granos fijados se logra si el cultivo florece en momen-
tos con alta radiacion solar incidente y elevada amplitud térmica, si alcanzé el
IAF critico antes de la floracion y si presenta elevadas ec.

. Una adecuada particiéon de asimilados hacia las estructuras reproductivas se
logra evitando tanto bajos valores de TCPc que resultan en aborto de estruc-
turas reproductivas, como altos valores de TCPc que resultan en limitaciones
morfogénicas al nUmero de estructuras reproductivas.
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