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RESUMEN

En maiz Zea mays,L.), la intensidad de la competencia intra-esjescipor
recursos aéreos o edaficos determina el grado rikbii@ad poblacional, modulando la
generacion del rendimiento del cultivo. Sin embangacos estudios analizan el efecto
combinado de variaciones en la radiacion solarodigpe por planta (i.e. modulada a
través de la densidad de plantas) y el nitrogeeo drado de fertilizacion N) sobre el tipo
(simétrica o asimétrica) e intensidad de la commédeintra-especifica. Del mismo modo,
no se conoce si la variabilidad genotipica de mos@e competencia bajo la combinacién
de estreses abidticos esta asociada con rasgateatguales del canopeo (i.e. area foliar,
angulo foliar) que modulan las sefales entre paritas objetivos de este trabajo fueron
estudiar las causas del establecimiento temprana dariabilidad del crecimiento de las
plantas del cultivo de maiz, las bases de lasafitéas intra-especificas en este proceso y
su impacto sobre el rendimiento a nivel de culéwoambientes con distintas restricciones
de recursos. El agregado de N (i.e. 400 kg de N R400) en alta densidad (16 pI%n
incrementd la variabilidad poblacional del nimem granos por planta (NGP) y la
frecuencia de individuos con baja o nula fijaci@gitanos (E) y generd poblaciones bi-
modales del NGP. Estos efectos fueron mas acergwadtos genotipos de mayor angulo
de insercion foliar (i.e., mas plandfilos) y mayomncentracion de indice de area foliar en
floracion en los estratos superiores del canopemmparado con el tratamiento sin
agregado de N, parte de los individuos én N400 alcanzaron una biomasa area en
prefloracion similar (i.e. biomasa cercana a la imgEbblacional) a la de plantas con
mayor fijacidbn de granos f y tasas de crecimiento de las plantas duranfegbdo
critico (TCRo) de hasta 2 g pl dia', demostrando abruptas caidas en la particion y
eficiencia reproductiva no necesariamente asocieala$a capacidad de crecimiento de un
individuo (i.e. ruptura de la alometria). Este g de ruptura de alometria fue més
acentuado en los canopeos donde la relacién rigdéjano (R/RL) en estadios tempranos
de crecimiento (i.e V6-V9) fue menor. El agregagoNdtemprano redujo la R/RL en V9-
V10 mas acentuadamente en los genotipos plandfidtsvados en alta densidad con
respecto a los genotipos clasificados como eredissos aspectos desencadenaron
diferencias entre jerarquias de plantas en térndadsabilidad competitiva para la captura
de radiacion (i.e. respuestas foto-morfogénicaas jplantas k siempre fueron las mas

altas del stand, mientras que las plantasuBron mas sensibles al estimulo luminico ya
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qgue exhibieron mayor grado de reorientacion deshejael plano horizontal y respuestas
anticipadas de la dinamica de elongacion de tgllametria del crecimiento en longitud
y diametro del tallo desde etapas tempranas 0@-2400°C dia; alrededor de V4-V7). En
Su conjunto, los resultados de este trabajo demaumetel rol del N en la determinacién de
la naturaleza de la competencia por luz (i.e. lenpmtencia cambia de simétrica a
asimétrica con el agregado de N en densidades-épfpiraas), i) que la competencia
asimétrica por recursos altera la alometria y gartide fotoasimilados entre 6rganos de la
planta vy iii) que estos aspectos no estan necesamia asociados con el tamafio de un
individuo sino con su estrategia para optimizarcaptura de luz (trade-off entre el

crecimiento vegetativo y reproductivo) desde etapampranas de crecimiento.

Palabras claves: maiz, competencia intra-especdtrapetencia asimétrica, ruptura de la

alometria, variabilidad, bi-modalidad, calidad de, lescape al sombreo.
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ABSTRACT

In maize (Zea mays L.), the intensity of intra-shecompetition for light and soil
resources determines the degree of variability amplants in a stand, and hence,
modulates crop grain yield. However, few studieslyred the combined effect of
variations in solar radiation available per plané.(modulated by plant density) and
nitrogen (i.e. degree of N fertilization) and thgpd (symmetric or asymmetric) and
intensity of intra-specific competition. Similarlyif is not known if the genotypic
variability in terms of the competition processassociated with architectural features of
plants (i.e. plant leaf area, leaf angle) and witim-competitively signals that modulate
plants responses to shading. The aims of this wanle to study the causes of the early
establishment of size hierarchies and plant growdhability in maize; the basis of
genotypic differences in this process and their aotpon crop performance under
environments contrasting in resource constrainte addition of N (i.e., 400 kg N Ha
N400) at high density (16 pl A increased population variability in the numbergodins
per plant (NGP) and the frequency of individualghwliow grain number or those that
finally got barren (E) and promote bimodality development. These effeatse more
evident in genotypes with wide leaf angles (i.eoy@planophyle) and leaf area index more
concentrated in the uppermost strata of the catiogny in other genotypes. Compared to
treatments without N added, some individuaisaE N400 had similar biomass at the start
of the critical period than those with high kersel (&), and attained plant growth rates
during the critical period for grain set (T&dp close to 2 g pt d*. These results showed
sharp declines in biomass partitioning to reprogecbrgans and reproductive efficiency
that were not necessarily associated with the drmapacity of an individual (i.e., rupture
of the growth allometry). The process of allometmeakage was more accentuated in
canopies where the red/far red ratio (R/RL) atyegrbwth stages (i.e. V6-V9) was low
than other canopies. The early addition of N redute R/RL at V9-V10 stage more
sharply in planophile genotypes grown at high dgreompared to erectophile ones. These
aspects triggered differences among hierarchieplasfts in terms of their competitive
ability to capture radiation (i.e., photo-morphoige®sponses). TheaBplants were always
the tallest in the stand, while theg Blants were more responsive to light stimulushey t
exhibited a greater degree of reorientation of ésawand strong changes in stems

elongations dynamics and the allometry of growtdiameter and stem length from stages
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early (i.e. 200-400°C day, around V4-V7). Takenethgr, the results of this work
demonstrate i) the role of N in determining theuratof competition for light (i.e.
competition type changes from symmetric to asymimetith the addition of N in supra-
optimal densities), ii) that asymmetric competititor resources alters allometry and
photo-assimilates partitioning among plant orgaars] iii) that these aspects were not
necessarily associated with size but with the egratof an individual to optimize light

capture (trade-off between vegetative and reprodrigrowth) since early growth stages.

Key words: maize, intraspecific competition, asynmaecompetition, allometry breakage,

variability, bimodality, light quality, shade avaidce syndrome.

XXi



CAPITULO 1

INTRODUCCION GENERAL
El cultivo de maiz £ea maysL.) es el tercero en importancia econémica en el
mundo después del trigo y el arroz. En el afio 2ZH4o0secharon mundialmente 184.8
millones de hectareas de maiz, que produjeron hfiB8nes de toneladas de grano. La
Argentina contribuyd con el 2.62% de la superfamsechada y con el 3.19% del volumen
de la produccion mundial (FAOSTAT, 2014).

Diversos trabajos nacionales y extranjeros (Tabkery Lee, 2002; Echartd al,
2004; Luqueet al, 2006; Lee y Tollenaar, 2007; Mansfield y Mumm12) coinciden en
destacar la importancia de la mejora genética efz mpara el logro de una mayor
tolerancia a estreses abidticos (e.g. agua, nteggnalta densidad) y mayor resistencia y
tolerancia a adversidades bioticas (incluyendo ap®rtes por biotecnologia en la
generacion de eventos transgénicos para la prétecantra lepidépteros y resistencia a
herbicidas). En Argentina, la disponibilidad de en@ genético con buen comportamiento
ante restricciones ambientales y bidticas ha pelé@mpliar tanto la zona de produccion
de maiz hacia ambientes historicamente con memndeesms hidricas (e.g. oeste arenoso)
como la estacién de crecimiento explorada por Udgvos (e.g., maices tardios; Ote@ti
al., 2002; Mercau y Otegui, 2014). Estos aspectofioaxplos cambios en los techos de
rendimiento alcanzados y las densidades de siemtiiaadas en los sistemas de
produccion de maiz a lo largo del tiempo (Echattal, 2004; Luqueet al, 2006; Di
Matteoet al, 2016).

En particular, los estudios relacionados con lapmtancia intra-especifica en maiz
han contribuido hacia una mejor comprension de céendetermina el rendimiento a nivel
de cultivo. Ademas de los efectos de distintos@gate competencia intra-especifica (e.qg.,
densidad de plantas) sobre la captura y uso dadlacién solar a nivel de cultivo, se ha
encontrado que existen aspectos poblacionales (&gabilidad en la respuesta de los
individuos en un cultivo) que subyacen a dichapuestas. La visidbn de un cultivo de
valor agronémico como una poblacion de individuoge gcompiten entre si es
relativamente reciente y ha permitido caracterizagpectos de la competencia intra-
especifica pocos conocidos (Vegaal, 2001a; b; Maddonni y Otegui, 2004). Asi por

ejemplo, se ha encontrado que incrementos en lpe@mcia intra-especifica por recursos



aumentan la jerarquizacion en tamafios de los ihdgdd de la poblacion y que dicho
efecto trae consecuencias sobre la determinacibredédimiento en granos (Vegd al,
2000; Maddonni y Otegui, 2004). La competencia réeia en etapas tempranas del
desarrollo (Maddonni y Otegui, 2004) y condicioagphrticion de biomasa reproductiva
durante el periodo critico de determinacién del enande granos, aumentando en algunos
individuos la pérdida de estructuras reproductiemseninas (aborto de granos o espigas
completas; Otegui, 1997). Posiblemente, eventosprEemos como diferencias en el
microambiente 0 en la emergencia de las plantutegopan pequefias diferencias en
crecimiento que son acentuadas en el tiempo (Bemjatdardwick, 1986). Estos aspectos
determinan que el éxito reproductivo de cada indigisea tamafio-dependiente (Vega
al., 2000).

Estudios sobre la distribucion de biomasa en pdaritan demostrado que
incrementos en la competencia intra-especificafpera de 6ptimos (dependiente del
ambiente y genotipo) cambian los patrones de pamtide la biomasa a estructuras
vegetativas aéreas (i.e., tallos y hojas), enmdetrio de la acumulacion de biomasa o
funcionamiento de estructuras reproductivas (AneinadAbbate, 2005). Por otro lado,
Vega y Sadras (2003) demostraron que el tamafasdpldntas condiciona parcialmente
las tasas de crecimiento durante etapas criticgaeyel tipo de relacion entre ambas
variables determina la estructura de la poblacidrartte la post-floracion. Estos autores
sugirieron que la inestabilidad del crecimientorogpctivo en maiz puede provocar

rupturas en la alometria del crecimiento vegetatide la espiga.

Se conoce asimismo, que existe variabilidad geicatign la tolerancia al estrés y
gue interacciones G*A explican general y adicioraaita la respuesta del rendimiento del
maiz a través de ambientes (Cirdbal,, 2009; Di Mattecet al, 2016). Sin embargo, los
mecanismos fisiolégicos implicados aun no estan ptetmmente esclarecidos. Por
ejemplo, se ha demostrado que los caracteres risidlidgicos de genotipos de maiz
adaptados difieren segun la disponibilidad de gén®d en el suelo en distintos ambientes
(Cirilo et al, 2009) y que la tolerancia a la densidad de siander hibridos actuales de
maiz se explica parcialmente a través de interaesigenotipo x ambiente (Pagaetaal,
2007; Pagano y Maddonni, 2007). Tollenaar y Wu €)19%an concluido que la mejora
genética ha disminuido la variabilidad planta-pdaah el cultivo de maiz. En esa linea,

genotipos intolerantes a la alta densidad de simi@sentaron una mayor variabilidad en
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el crecimiento de las plantas individuales desd@dgast tempranas del ciclo que no se
revirtieron en el tiempo y que se asociaron codasaien la particion de biomasa hacia
espigas durante las etapas criticas de definic@dnrehdimiento (Paganet al, 2007;
Pagano y Maddonni, 2007). En otros estudios doadminpetencia intra-especifica fue
modulada por el crecimiento vegetativo asociado amiientes de distinta temperatura
(fechas de siembras Optimas y tardias), los geviitolerantes a la densidad de plantas

exhibieron distintos patrones en su variabiliddach#poblacional (Razquin y Vega, 2007).

La incorporacion del concepto poblacional a tradésla cuantificacion de la
evolucion de la variabilidad del crecimiento de péentas del stand ha demostrado ser una
aproximacion distinta y original en estudios agroitds para detectar diferencias
especificas y genotipicas en el grado de jerargizade las plantas en una poblacion
(Vega y Sadras, 2003). Los estudios de variabilidallacional han sido generalmente
conducidos en ambientes con alta disponibilidadedersos hidricos y nutricionales en
suelo y en su mayoria restringidos al uso de lassidad de plantas como fuente de
variacion de la jerarquizacion en tamafos. En esiess, el supuesto implicito es que los
individuos en la poblacién compiten fundamentalragmbr el recurso radiativo. Desde
estados ontogénicos tempranos, las plantas desmraizapaces de detectar a sus vecinas a
través de cambios en la calidad de la luz (e.tacidn rojo/rojo lejano, R/RL) reflejada
(Kasperbauer, 1987; Kasperbauer y Karlen, 1994;ddadi et al, 2002) desencadenando
respuestas foto-morfogénicas (i.e., denominadasdréemente como sindrome de escape
al sombreo) que involucran cambios en el azimutiarfotasa de elongacion de tallos,
cambios en la particion de foto-asimilados (SmithWhitelam, 1997), etc. Tales
mecanismos permiten a ciertos individuos de la gmbh una mayor habilidad
competitiva para la colonizacion de espacios liyesaptura de luz (Ballaré y Scopel,
1997, Ballaré, 1999) que puede también impactaresiabhabilidad para la adquisicion de

recursos edaficos (Rajcan y Swanton, 2001).

Casper y Jackson (1997) sugieren que la competentia individuos por recursos
edaficos seria relativamente mas frecuente queofapetencia por recursos aéereos
(competencia simétrica por recursos). La competgmmi luz es, por el contrario, conocida
como asimétrica ya que pocos individuos tienen werdaja competitiva en términos de
captura de luz por sobre los mas relegados (Wel®e). Estos patrones de competencia

por recursos tienen fuertes consecuencias sobestiactura de la poblacion y el éxito
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reproductivo a nivel individual y poblacional. Peemplo, las plantas que no asignan
recursos suficientes a estructuras competitivas., (tallos) seran suprimidas en la
competencia por los individuos que si lo hacenotta extremo, las plantas pagarian un
cierto costo por esta capacidad competitiva (Weid@03), aunque no existen evidencias
empiricas que evallen tales costos ante aumentidascampetencia intra-especifica en el
cultivo de maiz. Adicionalmente, se desconoce suestas foto-morfogénicas tempranas
explican diferencias en la tasa de crecimiento igiegfcia reproductiva de diferentes

jerarquias de plantas durante el periodo criticdedmicion del rendimiento.

Los estudios eco-fisioldgicos clasicos a nivel diéivo que analizan el impacto de
la disponibilidad de agua y nitrégeno sobre el mmehto sostienen que los mecanismos
implicados son los de captura y uso de la radias@ar, sin cambios en la particion de
biomasa y N a la espiga (Andrad¢ al, 2002). Se ha sugerido, asimismo, que la
competencia por recursos edéficos disminuye camcedmento del recurso limitante. Sin
embargo, no se puede concluir acerca de la immistale estos aspectos a través de
distintos niveles de recursos en el suelo ya quexlgmu existir interacciones entre la
competencia por recursos aéreos (radiacion solaejlaficos. En este sentido, pocos
estudios evaltan como la interaccidon entre recufsos ejemplo, entre la radiacion por
planta y los recursos del suelo) modula la comp&eentre plantas (Casper y Jackson,
1997; Cahill Jr, 1999) y la determinacion del reménto en cultivos de granos.

Algunos estudios sostienen que ante la incidereiasttés de N en alta densidad se
producen incrementos de la variabilidad del renein@ individual de las plantas
(Boomsmaet al, 2009; Caviglia y Melchiori, 2011), aunque no ksan detectado
variaciones genotipicas en tales respuestas. @wpkj, Rossinet al. (2011) encontraron
que un hibrido previamente caracterizado por suomiferancia a la densidad presenté
una baja variabilidad poblacional en ambientesligiitacion de N. Por el contrario, el
hibrido mas intolerante a la densidad presenté alt@a variabilidad en el crecimiento
temprano de las plantas no revertida por la oféethl. Profundizando este ultimo aspecto,
Cavigliay Melchiori (2011) demostraron que la fertilizaciéon N a la siembra redujo la
variabilidad entre plantas de maiz a través denuagor recuperacion del crecimiento de
las plantas dominadas respecto de las dominargescialmente en ambientes en los que
el tamafo de las plantas dominadas fue muy reduéldo lo tanto, el efecto de una

fertilizacion con N sobre la variabilidad temprated crecimiento poblacional pareceria ser

4



sé6lo efectivo en aquellos escenarios con una nragtriccion al crecimiento, e.g. hibridos
intolerantes a la densidad de siembra en ambidntesados. Contrariamente a lo
observado con la fertilizacién con N, raleos tasdjoe aumentaron la oferta de radiacion
por planta aplicados a cultivos en alta densidaavgmaron una disminucion en la
variabilidad poblacional, a través de la mayor pecacion del crecimiento de las plantas
dominadas (Pagane&t al, 2007; Pagano y Maddonni, 2007) hecho que resultd

independiente de la tolerancia del material a fesidad de siembra.

Un aspecto importante de destacar es que en legdsaantes mencionados no se
ha analizado en profundidad la variabilidad gencdigle los mecanismos potencialmente
involucrados en las relaciones entre plantas veciitre genotipos, la habilidad
competitiva puede diferir en concordancia con atdb propios de la estructura del
canopeo (e.g. angulos de insercion foliar o indieearea foliar en distintos estratos del
canopeo) que modulan la captura y atenuacién dedecion solar, particularmente
durante el periodo critico de fijacién de granosdiionni y Otegui, 1996; Hammet al,
2009).

Colectivamente, estos resultados sugieren queflremkcias en arquitectura de las
plantas de un canopeo de maiz, posiblemente madifica lo largo del ciclo (Ballaagt
al.,, 1997; Maddonniet al, 2001; 2002) estarian involucradas en las resmsies
diferenciales de las plantas a la restriccion dereicurso aéreo o edafico, o su
combinacion. Si bien es conocido que la interacgénotipo por ambiente modula el
grado de tolerancia de un material a la densidaglesiebra (Paganet al, 2007; Pagano y
Maddonni, 2007) y N disponible (Cirilet al, 2009), son escasos los estudios que hayan
abordado simultaneamente estos aspectos de la t@mjge intra-especifica en maiz.
Adicionalmente, los mecanismos de competencia-edpecifica han sido escasamente
analizados a nivel de individuos en una poblacigiivada, desconociéndose si el
establecimiento temprano de plantas afecta difealenente la habilidad competitiva para
la captura de recursos edéficos en interaccion regarsos luminicos. Sin embargo,
conociendo la importancia de la estabilidad en datigdn reproductiva en maiz, un
analisis combinado de niveles y tipos de recuraage@otipos contrastantes seria relevante

para mejorar la comprension de la competencia-egpecifica en esta especie.



1.1.ALCANCES Y ESTRUCTURA DE ESTA TESIS

Los antecedentes expuestos demuestran que laceEstrde N edafico disponible
combinado con alta densidad poblacional puede exack variabilidad planta—planta en
rasgos asociados con el crecimiento y éxito remtddu de plantas individuales. Sin
embargo, son escasos los estudios que indagamateras causas que subyacen en la
variacion genotipica del desarrollo de la varidaidi poblacional en respuesta a estreses
abidticos combinados en cultivos de maiz sembradotechas de siembra tardias o de
verano. Por consiguiente, el objetivo general da &ssis es estudiar las bases de las
diferencias genotipicas de la competencia intr@afpa en maiz y su impacto sobre el
rendimiento a nivel de cultivo en ambientes cotirttss restricciones de recursos aéreos y
edaficos. Para ello, se evaluaron genotipos de maviamente caracterizados como
contrastantes en su respuesta al incremento densiddd de plantas, y se indagd en
mecanismos de plantas y a nivel de cultivo idesados como potenciales responsables de
la variabilidad que se establece entre plantas dig ®n situacion de moderada a alta
competencia intra-especifica por recursos dispesildomo la radiacion solar y el

nitrogeno edafico.

La tesis esta organizada en cinco capitulos inoldydres referidos a resultados, a
través de los cuales se abordan secuencialmerdetaspeferidos a la caracterizacion de
la respuesta de genotipos con distintos rasgos orfisiblogicos (i.e. el angulo de
insercion foliar, la arquitectura del canopeo) atastantes grados de competencia intra-
especifica y su efecto sobre la variabilidad ipiatacional del NGP (Capitulo 2). Se
indaga si las distintas jerarquias de plantas waeia términos de su trayectoria del
crecimiento y en su éxito reproductivo (i.e efigianreproductiva) alrededor del periodo
critico de determinaciéon del niamero de granos (Gkpi3), y si respuestas foto-
morfogénicas que ocurren tempranamente en el @atloultivo (i.e. sindrome de escape al
sombreo) modulan las interacciones no competitaagnicio del establecimiento de
jerarquias (Capitulo 4). Un capitulo final (Capt8l) integra el conjunto de los hallazgos

de este trabajo y contrasta las hipotesis planseadl@ada capitulo individualmente.

Para alcanzar los objetivos planteados, durardectmpanas agricolas sucesivas se
hicieron experimentos para valorar la respuestaudéro genotipos modernos de maiz a

distintos niveles de competencia intra-especificadutados por la radiacion solar y N



edafico disponible por planta. Se utilizaron doselds de N contrastantes (sin aplicacion
de N y 400 kg N ha aplicados en partes divididas en los estadiosldgizms de 6 y 9
hojas totalmente expandidas), y dos densidade®hdia consideradas como cercana a la
6ptima (9 pl nf) y como supra-6ptima (16 pl fh como fuente de variacién de la

competencia entre plantas.
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CAPITULO 2

VARIABILIDAD POBLACIONAL DEL NUMERO DE GRANOS POR
PLANTA: EFECTOS DEL GENOTIPO Y NIVELES DE
COMPETENCIA POR RECURSOS

2.1.INTRODUCCION

Durante la década pasada, estudios a nivel deaplamdividuales creciendo dentro
de canopeos de maiz proporcionaron un valioso comE@o de los patrones de
crecimiento, particion reproductiva y eficiencia &n fijacion de granos en cultivos
sembrados en contrastantes densidades de sieméga (v Sadras, 2003; Maddonni y
Otegui, 2004; Pagano y Maddonni, 2007) y nitrégdisponible (D'Andreat al, 2008).
Todos los trabajos citados indicaron que ante ¢adémcia de estrés, los mecanismos
implicitos estan asociados con una reduccion eapéura y uso de la radiacion solar por
planta (i.e. a través de una menor expansion cenad de N foliar en ambientes con
menor disponibilidad de N) y una mayor competerma luz en densidades supra-
Optimas, procesos que finalmente afectan el creaitmide la planta, la particion de
asimilados hacia destinos reproductivos y la fijacde granos (Vegat al, 2001a; b;
Echarteet al, 2004; Paganet al, 2007). Adicionalmente, se demostré que la conmoedie
por luz en alta densidad produce aumentos de iabvigdad entre plantas que promueven
el desarrollo de poblaciones con una tipica bi-rfiddd del nimero de granos por planta
(NGP) y rendimiento por planta (Edmeades y Dayna®d9; Vega y Sadras 2003). Sin
embargo, existe menos informacioén sobre el andlisisos procesos que subyacen a la
determinacion y variabilidad poblacional del NGle}f rendimiento por planta cuando la
competencia por recursos es modulada por la iiéraentre la densidad de plantas y la
disponibilidad de N edéafico. En trabajos reciergas evaluaron la combinacion de tales
factores de estrés, el crecimiento limitado por &ltg densidad se tradujo en incrementos
de la variabilidad del NGP y del rendimiento indival de las plantas (Boomsratal,
2009; Caviglia y Melchiori, 2011), sin demostrarsariacion genotipica en tales

respuestas.

Pocos estudios documentan la existencia de vadabtibenotipica en el grado de
respuesta al aumento en la densidad y restriccidedd (Rossinet al, 2011; Rossini,
2012). En este sentido, dichos autores demostiguenel incremento de la variabilidad
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poblacional del NGP en alta densidad cuando laodibgidad de N fue baja fue exclusivo
para genotipos caracterizados como intolerantasirakento en la densidad de plantas. En
estos estudios, no se reportaron diferencias geocasi ni interacciones significativas entre
N*densidad o N*genotipo para la variable NGP. Oinagstigaciones, en contraposicion a
los estudios mencionados, sefialan que altas desfertlizante nitrogenado provocan
disminuciones significativas del numero de grarmrsspiperficie (NG) cuando la radiacion
solar disponible por planta es reducida por somiaeededor de floracion (Uhart y
Andrade, 1995b). En otro estudio, Ciampitti y Vy2011) demostraron que en alta
densidad, la relacion entre el NGP y el agregadd de de tipo plateau, aunque fue visible
gue algunos genotipos exhibieron reducciones dd? fa. 5 — 15%) en los tratamientos
de mayor dosis de N aplicado (i.e. ver Tabla 2 em@itti y Vyn, 2011). En otro estudio,
Mayer et al. (2012), muestran que la fertilizacion con N inceeta el NGP y el
rendimiento por planta aunque exacerba la asimetidgativa de la distribucion
poblacional de ambas variables en alta densidad @l incremento en la asimetria
negativa es un indicador de una mayor competemtia @lantas; Turner y Rabinowitz,

1983). Sin embargo, dichos autores no analizaraolisnutieron las causas de tales efectos.

La divergencia en los patrones de respuesta del &l@Preduccion de radiacion
solar disponible por planta y N mencionados es rieotp constituye aln un tema poco
explorado en la literatura de la eco-fisiologial@g cultivos. Entre potenciales causas de
las divergencias mencionadas, se pueden citar taspeamo i) diferencias asociadas al
momento, intensidad, duracion y forma de implenmatade ambos factores de estrés,
como también al genotipo seleccionado vy ii) la dispilidad inicial de N edafico que
determina la magnitud del estrés por N. Un aspamain de las investigaciones revisadas
es que i) no se discuten los aspectos subyacentda eariabilidad del NGP, ii) la
variabilidad entre plantas sélo es analizada aésragel coeficiente de variacion sin
contemplar la naturaleza bi-modal de las distriboes del NGP y/o rendimiento por
planta (Vega y Sadras, 2003) y iii) no se ha radlizun analisis descriptivo o funcional de
las caracteristicas morfo-fisioloégicas potencialteerimplicadas en las diferencias

encontradas entre los genotipos estudiados.

Puesto que la mejora genética ha incrementado stent@mente la tolerancia a
estreses abioticos en nuevos genotipos (Mansfidltisnm, 2014), algunos tépicos han

dejado de ser abordados. Por ejemplo, son escaso$rabajos actuales que hayan
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abordado el estudio de mecanismos que podriancak@l proceso de pérdida de espiga
total (esterilidad de plantas) o baja fijacion dangs en maiz. Sin embargo, estudios
recientes destacan su impacto negativo en el resalion del cultivo en genotipos
modernos intolerantes al incremento de la densidaglantas (Hernandezt al, 2014).
Las diferencias genotipicas en términos de estadliy/o variabilidad poblacional del
NGP pueden estar moduladas por i) mayores umbdaléeECRc 0 de espiga para fijar
granos (Echartet al, 2004) y ii) con rasgos arquitecturales (i.e.udmgle insercion foliar,
Sangoiet al, 2002; Hammeet al, 2009; Mansfield y Mumm, 2014) que repercuteriaen
atenuacion de luz en el canopeo (Maddonni y Oted86) modulando las interacciones
competitivas entre plantas y la competencia entgaris vegetativos y reproductivos.
Interesantemente, Subeeli al (2006) demostraron que la esterilidad de plantaga a
través de un gradiente de N edéfico en alta dethsmian maximos hacia ambos extremos
de N disponible (i.e., en los tratamientos sincaalion de N y en aquellos con maximas
dosis de aplicacion de fertilizante nitrogenadappdichos efectos se observaron sélo en
genotipos con altos indices de area foliar en diléray mayor cantidad de hojas por
encima de la espiga. En linea con estos aspect@studio reciente acerca de los cambios
arquitecturales que empiricamente han sido incagu® a través de mejora genética en
nuevos materiales de maiz, se demostré que eteadicangulo foliar erectéfilo se asociod
significativamente con disminuciones de la incidente la esterilidad de plantas (Messina
et al, 2009).

La variabilidad poblacional del NGP y/o esterilidde plantas también puede ser
exacerbada a través del manejo. Por ejemplo, atexséa fecha de siembra -i.e., practica
de manejo utilizada con frecuencia en la regiongeana Argentina como estrategia de
escape a estrés hidrico (Maddonni, 2012)- expohesulavo a mayores temperaturas
durante los estadios vegetativos promoviendo @imrento y expansion del area foliar
(Cirilo y Andrade 1994a; Otegut al, 1995). Dicha incrementada particion de biomasa
hacia estructuras vegetativas aumentaria la compaténtra-planta desencadenando la
esterilidad en casos extremos (Cirilo y Andrade4®9% en genotipos intolerantes al

estrés abidtico.

Colectivamente, estos resultados sugieren queriabyvalad poblacional del NGP
en densidades supra-Optimas esta modulada no @ola gisponibilidad de N edéfico sino
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también por la variabilidad genotipica en rasggsiiéecturales del canopeo. Sin embargo,
tales asociaciones no han sido demostradas hastanento en el cultivo de maiz.

2.1.1.Hipotesis

En base a los antecedentes planteados, las hipéatpsobar en el presente capitulo

son:

Hipotesis 1: La disponibilidad de nitrogeno edéafiooodula la intensidad de la

competencia entre plantas de maiz bajo estrés |pmidansidad.

Hipotesis 2: Genotipos de maiz con mayores angdesinsercion foliar (i.e.
plandfilos) y mayor tamafio de area foliar en esigsatsuperiores exhiben mayor
variabilidad poblacional y desarrollo de bi-modadid en términos de numero de granos

por planta que genotipos de hojas erectas.

2.1.2.0bjetivos especificos

1. Analizar las interacciones entre la competencia pecursos aéreos (radiacion
solar) y edaficos (disponibilidad del N) en dististgenotipos de maiz sobre la
variabilidad poblacional y desarrollo de bi-modadid del NGP y su impacto sobre
la determinacién del nimero de granos y rendimieniivel de cultivo,

2. Caracterizar el angulo de insercion foliar, el indide area foliar en floracion y su
distribucion vertical a través de los estratos dahopeo en distintos genotipos ante
cambios en la densidad de plantas y N disponilaleafizar la relacion entre dichas

modificaciones y la variabilidad poblacional del RG esterilidad de planta.
2.2.MATERIALES Y METODOS

2.2.1.MANEJO DEL CULTIVO, TRATAMIENTOS Y DISENO EXPERIMEN TAL

Los experimentos a campo se realizaron durantecémepanas agricolas; 2009-10
(Expl), 2010-11 (Exp2) y 2011-12 (Exp3) sobre uelesWHaplustol Tipico, de textura
franco limoso (USDA Soil Taxonomy) en la Estaciérp&rimental INTA Manfredi,
Cordoba, Argentina (31°49' S, 63°48' O). Los trepegimentos se sembraron el 15 de
diciembre, incluyendo en su conjunto cuatro hitgide maiz de similar longitud de ciclo,
Ax877-CL-MG, Ax820CL-MG, Ax892-MG (i.e., liberados comercialmente ehafio
2005; INASE, 2010) y el experimental Xpa56029-M@6 aelelante Ax877, Ax820, Ax892
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y Xpa56029, respectivamente. Basados en estudév$opr se seleccionaron los hibridos

Ax877 y Ax820 por su tolerancia contrastante al aotm en la densidad de plantas

(Pagano y Maddonni, 2007; Rosski al, 2011). Los genotipos Xpa56029 y Ax892

fueron caracterizados previamente por su respuesteastante de la fotosintesis de hoja a
cambios en la radiacion fotosintéticamente actiasacter potencialmente asociado con la
absorcion de N y que parcialmente explicaria léindé tolerancia de estos genotipos a
estreses abioticos en fechas tardias (Vega y Edlavas no publicados). En los Expl y

Exp2, se incluyeron los cuatro genotipos, mientnas en el Exp3 solo se sembraron los
hibridos Ax820 y Xpa56029, detectados como corarass en Expl y Exp2.

En los tres afos, los cultivos se implantaron sslires con antecesor soja y bajo
dos niveles contrastantes de N edafico. Los dasleswde N fueron obtenidos a través del
agregado de cero (i.e. sin fertilizacion; NO) y 4@0de N ha (N400) aplicado en forma
de urea en dosis divididas en los estadios de § YW® (V9) hojas (Ritchie y Hanway,
1982). El segundo factor utilizado para modificarcbmpetencia intra-especifica fue la
densidad de plantas, con 9 pfiftonsiderada como éptima; D9) y 16 pf itonsiderada
como supra-Optima; D16). La siembra se realizO emfm& manual con una cinta
previamente marcada a espacios equidistantes 8eihbpara D9 y 8.9 cm para D16, que
se ubico a lo largo de cada hilera de siembragerdrar 2 o 3 semillas de similar calibre
en cada sitio a una profundidad de ~5 cm. En Itedes fenologicos de V2 — V3 se
procedio al raleo manual para asegurar una plamtaifo y un stand de plantas de similar
tamafo y fenologia. Debido al método de siembrkzadio, la densidad de plantas a
madurez fisiolégica fue lograda de acuerdo a lasidades objetivo (9 y 16 pl'Hh con la
excepcion del genotipo Ax877 en Expl donde el inpae fuertes vientos durante el
estadio de V6 redujeron la densidad de plantaé g 72.7 pl nf.

En los tres experimentos, los tratamientos fuerspugstos bajo un disefio de
parcelas sub-subdivididas con dos repeticionegjaltws niveles de N fueron asignados a
la parcela principal, la densidad de plantas, sulaparcela y el genotipo a la sub-sub-
parcela. Cada unidad experimental (UE), i.e. lasubparcela, comprendio seis surcos de

10 m de longitud separados a una distancia ena®abide 0.70 m.

Previo a la siembra se realizaron analisis de spala la cuantificacion del
contenido de nitratos y N total. Posteriormentenieél NO fue asignado a los sitios de
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menor disponibilidad de N para generar la méxinferelncia posible entre tratamientos de
N. El contenido del agua en el suelo fue manteméda@ano a capacidad de campo
mediante el uso de un sistema de riego por gotecicas de polietileno dispuestas en
cada surco individual. Los cultivos se mantuvidibres de plagas y malezas a través de la

aplicacion de agroquimicos y desmalezado mecanico.

2.2.2.DETERMINACIONES Y CALCULOS

2.2.2.1.0FERTA AMBIENTAL, FENOLOGIA DEL CULTIVO Y
DETERMINACION DE COMPONENTES DE RENDIMIENTO

Alrededor de ~1360 (Expl y Exp2) y 680 (Exp3) panindividuales de similar
tamano y fenologia fueron seleccionadas e ideatlis en el estadio de V3 con el objetivo
de cuantificar su rendimiento y componentes nurogren madurez fisiologica (MF). La
cantidad de plantas identificadas en cada UE fues@gD16) y 25 (D9) y fueron
seleccionadas de manera consecutiva sobre los utossscentrales de cada UE. La
fenologia de cada planta individual fue relevadamas®lmente siguiendo la escala de
Ritchie y Hanway (1982). El estadio de MF se detedna traves de la observacion visual
de la formacion de capa negra en los granos ulécadda porcion media de la espiga
sobre plantas no identificadas (~10 plantas en G&jan los surcos centrales de cada UE.
Cada estadio fenologico fue determinado cuand0%l &e las plantas de cada UE alcanzo

un estadio determinado.

Se cuantifico la duracion de las etapas (i.e.,ias @ en grados dias, considerando
una temperatura base de 8°C) de emergencia anp@fio (-15 dias de R1; PV), periodo
critico de 30 dias alrededor de R1 (PC) y llenagaynos (+15 dias de R1 hasta MF;
PLLG). Adicionalmente, cada etapa se caracterizié¢eninos de la temperatura media del
aire, la ocurrencia de temperaturas superiores°@ 33la radiacion fotosintéticamente
activa incidente (RFAI). Durante el PC, el cociefa®-térmico fue calculado como el
cociente entre la RFAI y la temperatura media poimea de la temperatura de base de 8°C
(Fischer, 1985). Dichas variables fueron obteniasa estacion meteoroldgica del INTA

Manfredi ubicada a 200 m del ensayo.

En el estadio de MF de cada genotipo, las plami@#Edonadas e identificadas en
el estadio de V3 fueron cosechadas para la cuzatifin del rendimiento y sus
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componentes numéricos. La determinacion del naahegranos y rendimiento por unidad
de superficie fueron calculados como el productoeesi NGP y rendimiento por planta y
la densidad de plantas de cada UE cuantificadafey fderon expresados en grand$ yn
g m? (0% humedad), respectivamente. El peso de cads giaG; mg grand) fue

calculado como el cociente entre el rendimientogbanta y el NGP.

2.2.2.2.CARACTERIZACION DEL ANGULO DE INSERCION FOLIAR, IND ICE
DE AREA FOLIAR Y SU DISTRIBUCION EN DISTINTOS ESTRA TOS DEL
CANOPEO

El angulo de insercion foliar (AlF), el indice dea foliar en floracion (IAk1) y su
distribucion a través de distintos estratos fudosncaracteres utilizados para describir la
estructura del canopeo de los genotipos evaluatescambios en la densidad de plantas y
N disponible. El IARR; fue cuantificado en los tres experimentos, miergrasel indice de

area foliar por estrato y el AIF fueron valoradodas Expl y Exp3.

En los tres experimentos, 10-15 plantas de cadatigenfueron cosechadas en
cada combinacion N*D al momento de R1 de cada UEAIE fue medido con un
transportador en cada hoja fotosintéticamente agtie., cuando al menos el 50% de su
area exhibia una coloracion verde) tomando comod@” el plano del tallo y el horizonte,
respectivamente. El promedio del AlF de la hojdadespiga y la inmediatamente superior
e inferior a ésta fue considerado como represeotakel estrato de la espiga; y el AlF
promedio de las hojas ubicadas por encima y poajdatel estrato de la espiga, fueron
considerados como los AIF del estrato apical y lbdshcanopeo, respectivamente. El
agrupamiento del AIF en tres tercios fue realizaddase a estudios previos (Maddonni y
Otegui, 1996).

Para la determinacion del area foliar por estratosl Expl y Exp3, las hojas
fotosintéticamente activa de cada planta fuerotadas de acuerdo a su ubicacién dentro
de 5 estratos de 60 cm cada uno. El area foliadéierminada a través de un escaner
electronico (Modelo LI-3000; Li-Cor., Lincoln, NE) el indice de area foliar de cada
estrato fue calculado como el producto del ardarfglla densidad de plantas de cada UE.
El 1AFR; en los Expl y Exp3 fue calculado como la sumatdekindice de area foliar

contenida en los 5 estratos. Finalmente, elglA&n el Exp2 fue determinado como el
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producto entre el area foliar verde por planta f@dio de las plantas evaluadas) y la
densidad de plantas de cada de cada UE.

2.2.2.3.CUANTIFICACION DE LA VARIABILIDAD POBLACIONAL DEL
NUMERO DE GRANOS POR PLANTA Y DETERMINACION DE PLAN TAS CON
BAJA EFICIENCIA DE FIJACION DE GRANOS

La variabilidad poblacional del NGP fue analizadaa&és del coeficiente de Gini
(NGPs) (Weiner y Solbrig, 1984; Vega y Sadras, 2003).1EcEste coeficiente fue
desarrollado por Gini (1912) y es utilizado por remmistas para evaluar el grado de
desigualdad en la distribucion de los ingresos gpdareza. Por tanto, Weiner y Solbrig
(1984) proponen que este coeficiente es apropiadgvaluar la variabilidad poblacional
de un determinado caracter en poblaciones de plabts valores de dicho coeficiente
varian entre 0 a 1, donde 0 se corresponde coarfacpa igualdad y el valor 1, con la
perfecta desigualdad. Para el caso de este estudigalor de NGB = 0 significa que
todos los individuos en la poblacion tienen el nddNGP, mientras que un valor de N&P
= 1 indica que sélo una planta en la poblacion dofjfar granos. De esa manera,
poblaciones de plantas con N&Proximos a 1 indican una mayor variabilidad planta

planta que poblaciones con N&Penores o cercanos a cero.

k=n-1

> Kiers = X)W = Y| (e 1)

k=0

donde X es la proporcion acumulada de plantas epoldacién e Y, la proporcion

NGPg; = [1 -

acumulada del NGP.

Adicionalmente, se cuantificd la proporcion de pdandel stand que resultaron
estériles o con reducida fijacion de granos en camlabinacion N*D*G. Para este
propésito, las plantas fueron clasificadas en @ddsgorias de acuerdo a su eficiencia para
fijar granos: alta (k) o baja (k) eficiencia en la fijacién de granos si su NGPesam no,
respectivamente, un umbral de NGP determinado &m &lal5% del percentil 95 (P95) de
las distribuciones de frecuencia acumuladas del N&Rada tratamiento. Dicho umbral
fue de 85 granos Plen Ax892 y de 98 granos blen Ax877, Ax820 y Xpa56029. La
proporcion de plantasgEde cada UE fue expresada en porcentaje de lagaija.e.,

cantidad de plantassE total de plantas identificadas *100.
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Para la deteccion de bi-modalidad de las distrdnes de frecuencia del NGP, se
utilizé el algoritmo EM (esperanza—maximizacion) rgpaanalisis de mezclas de
distribuciones normales univariadas de la libréMiatools disponible en el programa R
version 3.1.1 (R Development Core Team, 2010).I¢gramo EM busca estimadores de
maxima verosimilitud para los datos obtenidos (B#aat al, 2009a; b). Para determinar
si una poblacion de individuos incluye una (uni-@ipa dos sub-poblaciones (bi-modal),
se realizaron pruebas paramétricas bootstrap astrdg la funcion boot.comp incluida

dentro del paquete Mixtools.

2.2.3.ANALISIS DE DATOS

Los efectos de la disponibilidad de N, densidadoldatas y genotipos sobre el
rendimiento a nivel de superficie y sus componenteséricos, el NG, la proporcion de
plantas g y caracteres de canopeo (KAFy su distribucion en distintos estratos y el AlF)
fueron analizados a través de analisis de la vaaia®e utilizé analisis GLS (generalized
least squares, en sus siglas en inglés) de larilbrdme de R version 2.2.11 (R
Development Core Team, 2010) para el ajuste de lo®dameales y mixtos con el
programa estadistico Infostat (Di Rieneb al, 2011). El modelo lineal contemplé la
disponibilidad de N, densidad de plantas y genstigamo efectos fijos, mientras que la
repeticion fue considerada como un efecto aleatbdbido a que los cuatro genotipos no
fueron sembrados en todas las campanas, el fagerimento fue modelado como un
efecto fijo para el Expl y Exp2 para todas lasaldés, a excepcion del IAFy su
distribucion en distintos estratos y el AIF. Aditémente, esta opcién permitid
determinar si existieron diferencias entre expemto® particularmente, debido a
variaciones en la disponibilidad de recursos vy &@ftioas. El IAR; y su distribucion en
distintos estratos y el AlF fueron analizados ga@a experimento. En todos los casos, la

comparacion de medias fue realizada a través stdl&D de Fisher con un alfa de 0.05.

La relacion entre los rasgos arquitecturales debpeo y el NGB y la proporcion
de plantas E fueron analizadas a través del ajuste de regrdsioreal utilizando el
software TABLECURVE (Jandel, 2000). Se utilizo atervalo de confianza de 95% para
estimar diferencias significativas entre hibridés tyatamientos en los parametros de las

funciones bilineales ajustadas.
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2.3.RESULTADOS

2.3.1.CARACTERIZACION AMBIENTAL, DISPONIBILIDAD DE NUTRIE  NTES
Y FENOLOGIA DEL CULTIVO

La Tabla 2.1 muestra el contenido de nutrientesuelo (N y P) previo la siembra
en los tres experimentos. La materia organica goektenido de nitrégeno total en la
profundidad de 0-20 cm fueron moderados en los @sggerimentos, mientras que la
disponibilidad inicial de N-N@ fue considerada baja en Expl y de buena dispatadil
en Exp2 y Exp3 (Sparks, 1996). El contenido dedPdito en los tres experimentos. Las
diferencias de N-N© entre experimentos generaron una mayor dispaelilde N inicial

en los Exp2 y Exp3 que en el Expl.

Tabla 2.1. Datos del analisis de suelo realizadwipra la siembra y a la imposicién de distintos
niveles de fertilizacién (determinaciones realizada los primeros 0.2 my de 0.2 a 0.6 m del
perfil del suelo).

Profundidad Expl Exp2 Exp3
Parcelas destinadas al tratamiento N400
Materia orgénica (g 100 g suélo 0-0.2m 2.4 2.4 2.4
Nitrégeno total (g 100 g suetp 0-0.2m 0.130 0.135 0.137
N-Nitratos (ppm) 0-0.2m 7.0 29.9 28.8
0.2-0.6m 15 10.1 20.3
¥ Nitrégeno disponible a la siembra (kgha 0 - 0.6 m 24.0 120.2 166.6
Parcelas destinadas al tratamiento NO
Materia orgénica (g 100 g suélo 0-0.2m 2.2 2.4 2.2
Nitrégeno total (g 100 g suetp 0-0.2m 0.12 0.135 0.127
N-Nitratos (ppm) 0-0.2m 6.6 27.6 19.2
0.2-0.6m 0.95 9.0 12.9
¥ Nitrégeno disponible a la siembra (kgha 0 - 0.6 m 20.4 109.4 108

¥la disponibilidad de N fue calculada utilizandgpebo del suelo entre 0-0.6 m de profundidad utitiva
una densidad aparente de 1.2 g°cm

En los tres experimentos, la evolucion de la teatpea y la RFAI (Figura 2.1)
fueron similares a las tendencias histéricas deden (datos no mostrados) observadas en
los ciclos de maices sembrados tardiamente haitieiel del verano. Durante el PV y PC,
la temperatura media fue similar (23.4 +0,89 °@3 RFAi vari6 de 8.3 a 11.4 MJ ful™*
(Tabla 2). Durante el PLLG, la temperattua ca. 3 a 4.5 °C mas baja que en los periodos
previos y varid entre experimentos (21, 18.6 y Z1 én Expl, Exp2 y Exp3,
respectivamente; Tabla 2.2). Adicionalmente, unayanafrecuencia de dias con
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temperaturas méaximas del a@3°C fue registrada durante el PV (~18 dias elciqR y
Exp3y 6 dias en Expl) en comparacion con el PQd{ds en Exp3, 5 dias en Exply 1
dia en Exp2; Figura 2.1).

La RFAI en el LLG disminuy6é 5 (Expl), 16 (Exp2) 8% (Exp3) respecto a la
incidente en el PC (8.7 en Expl, 9.5 en Exp2 yed.&xp3 MJ rif d). El cociente foto-
térmico durante el PC fue en promedio un 20 y 1086 aito en Exp2 (0.69 MJhu' °C
1) que en Exp1l (0.55 MJ fd* °C?) y Exp3 (0.62 MJ i d* °C?).

El tiempo térmico promedio a MF (duracion del audji en los tres experimentos
fue de 157%48.3 °Cd. La longitud del PV fue de 33®% °Cd, que corresponde a 35+2.4 d
y fue estable entre experimentos. En contrastaydacion del PLLG fue ~18% mas larga
(~8 dias) en Exp2 comparado con Expl y Exp3, aspgue podria ser al menos
parcialmente explicado por las temperaturas méssbapistradas en Exp2. En los Exply
Exp2, los genotipos Xpa56029 y Ax892 mostraron diigacion del PV levemente
superior (~9%; p<0.001) en comparacién con los tieo® Ax877 y Ax820 lo cual se
tradujo en diferencias de ~3 dias en la fecha dedion entre genotipos. Similares
diferencias entre Xpa56029 y Ax820 fueron regisisaeh el Exp3 (ca. 5 dias).

La fenologia no fue afectada por la disponibiliddN, pero los aumentos en la
densidad incrementaron levemente la duracion del(+#/dias). En cambio, tanto NO
como la alta densidad redujeron ca. 10 dias (p40.@0duracién del PLLG. Se encontrd
una interaccion N*G significativa en los tres expentos (0.05<p<0.001) ya que en
N400, los genotipos Ax877 y Ax820 exhibieron un FELImas largo que los genotipos
Xpab6029 y Ax892 (ca. 4 hasta 7.5 dias) y dismirhasta seis dias en NO sélo en Ax877
y Ax820. Por el contrario, la duracion del PLLGlea genotipos Xpa56029 y Ax892 no

fue afectado por la disponibilidad de N en ninggpezgimento (Tabla 2.2).
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Figura 2.1. Progreso de la temperatura media (°@g ya radiacion fotosintéticamente activa
incidente (RFAi) (Mj nfd?) y temperatura méaxima del aire para dias en leslaumisma superé
los 33°C para tres campafias agricolas, A) 200%Ex@1), B) 2010-11 (Exp2) y C) 2011-12
(Exp3) en Manfredi, Cordoba (31°49' S, 63°48' W)rdetangulo inserto en cada figura representa
el periodo critico de determinacion del numero @d@ags por plantat(l5 dias de R1) promedio de
todos los tratamientos.
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Tabla 2.2: Duracion (expresada en dias y tiempuité; temperatura base de 8 °C), temperatura
media diaria y radiacion fotosintéticamente actiweidente (RFA incidente) para el periodo
vegetativo (desde emergencia hasta 15 dias antélerdeion), periodo critico para fijacion de
granos (R1x15 dias) y periodo de llenado efectiwanos (desde R1+15 dias hasta madurez
fisiologica) para los genotipos Ax877, Ax820, Xp@38 y Ax892 cultivados bajo dos niveles de N
contrastantes (NO, sin aplicacion y N400, 400 kéNde') y dos densidades de siembra (9 y 16 pl
m? D9 y D16, respectivamente) en tres campafias@asi?009-10 (Expl), 2010-11 (Exp2) y
2011-12 (Exp3) en Manfredi, Cérdoba (31°49' S, 83%W).

Periodo vegetativo

Duracion Temperatura media RFA incidente
N D Genotipo °Cd Dias diaria (°C) Mj m#d*

Expl Exp2 Exp3 Expl Exp2 Exp3 Expl Exp2 Exp3 ExplExp2 Exp3
NO D9 Ax877 497.6 547.1 - 325 34 - 23.3 24 - 9.8 11 -

Ax820 470 518.4512.1 30.8 33 32 23.3 23.9 24 9.7 11 11.2
Xpa56029 553.3 584.3 584 359 36 37 234 241 23.8 10 109 114

Ax892 534.6 575 - 348 36 - 23.4 241 - 10 109 -

D16 Ax877 551 597.3- 358 37 - 23.4 24.1 - 10 109 -
Ax820 487.8 559.9 546.1 319 35 34 23.3 23.9 241 9.8 111 113
Xpa56029 537 604.4 629.8 34.9 38 40 234 241 23.7 101 109 114

Ax892 614.1 6129 - 396 38 - 23.6 24.1 - 10.2 109 -

N400 D9 Ax877 480.9 529.1 - 315 33 - 23.3 23.9 - 9.8 111 -
Ax820 472.8 517.2 512.1 31 33 32 23.3 23.9 24 9.6 11 11.2
Xpa56029 532.1 595.6 584 34.6 37 37 23.4 241 23.8 10 109 114

Ax892 528.5 607.1 - 344 38 - 23.4 24.1 - 9.9 109 -

D16 Ax877 519.6 597.7 - 338 37 - 23.4 24.1 - 9.9 109 -
Ax820 500.4 554.6 528.4 32.7 35 33 23.3 23.9 24 9.8 11 11.3
Xpa56029 543.5 623.7 584 353 39 37 234 241 23.8 10.1 109 114

Ax892 549.1 625.7 - 35.6 39 - 234 24.1 - 10 109 -
N ns ns ** ns ns * - - - - - -
D - Kkk ok - Kkk kkk ; } _ ; _
G e . R ; , .
N*D ns ns *x ns ns *x - - - - - -
D*G * ns ns ns ns ns - - - - - -
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Tabla 2.2 (continuacién).

Periodo critico

Duracion Temperatura media RFA incidente
N D Genotipo °Cd Dias diaria (°C) (Mj m2d?)
Expl Exp2 Exp3 Expl Exp2 Exp3 Expl Exp2 Exp3 ExplExp2 Exp3
NO D9 Ax877 501.4 430.2 - - - - 24.2 21.9 - 8.9 9.5 -
Ax820 500.4 448.4 4929 - - - 24.1 225 23.9 9 9.9 101
Xpa56029 488.9 418.8 489.6 - - - 23.8 215 23.8 8.5 9.4 9.7
Ax892 495.7 418.8 - - - - 24 215 - 8.7 9.4 -
D16 Ax877 501.4 439.3 - - - - 24 215 - 8.7 9.4 -
Ax820 501.1 448.4 4845 - - - 24.2 22.2 23.6 8.9 9.5 9.9
Xpa56029 495.7 418.8 483.4 - - - 235 21.2 23.6 8.4 9.5 9.1
Ax892 499.8 423.2 - - - - 23.1 213 - 8.3 9.5 -
N400 D9 Ax877 495.7 418.8 - - - - 24.2 22.2 - 8.9 9.5 -
Ax820 501.4 439.3 4929 - - - 24.2 225 23.9 9.3 9.9 10.1
Xpa56029 482  407.7 489.6 - - - 24 215 23.8 8.7 9.4 9.7
Ax892 468.8 412.6 - - - - 241 21.7 - 8.8 9.4 -
D16 Ax877 499.8 418.8 - - - - 241 215 - 8.8 9.4 -
Ax820 501.4 4449 490.2 - - - 24.2 22.4 23.8 8.9 9.6 10.1
Xpa56029 482 416  489.6- - - 23.5 21.4 23.8 8.4 9.5 9.7
Ax892 495.7 416 - - - - 24 214 - 8.7 9.5 -
N ns * ns - - - - - - - -
G T el ns - - - - - - - -
Llenado de granos
NO D9 Ax877 605 606.4- 48.3 54 - 20.8 18.7 - 8.3 7.9 -
Ax820 561.3 583.7 575.9 44 51.6 45 211 18.9 20.8 8.4 8.1 8.1
Xpa56029 560.9 574.2 546.2 44 50.6 43 20.5 185 20.7 8.2 8 8
Ax892 541 555.3- 42 48.6 - 20.5 185 - 8.2 8 -
D16 Ax877 506.2 538.3 - 38.6 468 - 21.4 18.6 - 8.4 8.2 -
Ax820 501.9 535.4 503.3 38.2 465 41 215 19.2 20.9 8.6 8.3 8.1
Xpa56029 475.4 503.2 467.6 35.6 43.1 37 21.6 18.2 20.6 8.4 8 8.1
Ax892 480.8 510.5 - 36.1 438 - 21 18.5 - 8.1 8.1 -
N400 D9 Ax877 647.8 666.9 - 525 605 - 20.5 18 - 8.3 7.8 -
Ax820 622.9 651.3 627.7 50.1 58.8 49 20.6 18.6 20.8 8.2 7.8 8.1
Xpa56029 577.9 598.7 573.4 456 53.2 45 20.4 18.4 20.7 8.2 7.8 7.9
Ax892 541 597.1- 42 531 - 204 18.6 - 8.2 7.9 -
D16 Ax877 561.3 592.9 - 44 526 - 205 18.5 - 8.2 7.8 -
Ax820 533.6 588.3 553.6 41.3 52.1 43 213 18.9 20.9 8.4 8.2 8.1
Xpa56029 485.2 512.3 492 365 44 38 215 18.6 20.9 8.4 8.2 8
Ax892 475.7 503.8 - 356 431 - 215 18.6 - 8.6 8.2 -
N *kk *kk *kk *kk *kk *% - - - - -
D *kk *kk *kk *kk *kk *kk _ _ _ _ _
G KKk *kk *kk KKk KKk *kk _ _ - - -
N*G *kk *k*k * *kk *kk ns - - - - -
D*G * ns ns * ns ns - -

ns, t, *, ** y *** indican un nivel de significanaide p>0.1, p<0
respectivamente.

.1, p<0.05, p<0.01 y p<0.001,
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2.3.2.DETERMINACION DEL RENDIMIENTO EN GRANO Y SUS
COMPONENTES NUMERICOS

Los efectos de la disponibilidad de N, densidacegogipos sobre las variaciones
del rendimiento en grano fueron mayores en Exp% 63226 g i) que en el Exp2 (708
a 1191 g i) y en el Exp3 (735 a 968 g 7h(Tabla 2.3). En los Expl y Exp2, el
rendimiento fue maximizado en N400-D9 (ca. ~113t® y minimizado en NO-D16
(~750 g n¥, equivalente a una reduccién del 35% con respe®id00-D9). En el Exp3,
sélo el incremento de la densidad generé una réttudel rendimiento del 15% en ambos
niveles de N (p<0.0001).

Entre los Expl y Exp2, se detectd una interaccigmifgcativa Exp*N*D*G
(p<0.05) tanto para el rendimiento como el NG iaddo una fuerte variabilidad
genotipica en la respuesta a distintas combinagidaeN*D, y que incluso fue de distinta
magnitud entre afos. En ambos experimentos, lailiZzacidon incrementé
significativamente el rendimiento en ambas dengdgag genotipos. La magnitud de la
respuesta fue mayor en Expl (ca.12-76%) que exp Eca. 21-48%) y fue méaxima en
D16 para Ax820 y Ax892 (ca. 62 y 72%) en Expl yimamen Xpa56029 en todos los
Exps (ca. ~19%). Por otro lado, aumentos en laidatisen NO generaron las maximas
reducciones del rendimiento en Ax820 y Ax892 (&y233%, respectivamente) en Expl
y en Ax877 (ca. 23%) en Exp2. Aumentos de 9 a 1&nplen N400, en cambio, no
afectaron el rendimiento en Ax877 y Ax820 (ca. ~L1pm?) en el Expl, lo redujeron
levemente en Exp2 (~13%) y con mayor magnitud ea58p29 y Ax892 (reduccion del
17 y 19% en Expl y Exp2, respectivamente).

Las diferencias entre genotipos fueron maximasaeoombinacion NO-D16. En
esta condicién, Xpa56029 y Ax877 exhibieron magmdimiento (~889 g if) que Ax820
(691 g n) y Ax892 (435 g rif) en Expl. No obstante, Ax877 exhibié rendimientwss
bajos que los genotipos restantes en Exp2. Lasedid@as entre experimentos observadas
en Ax877 podrian deberse a las distintas densidiaggadas (menor en Expl que en
Exp2). En los tratamientos fertilizados y en ambassidades, Ax892 exhibié siempre
menor rendimiento que los genotipos restantes (@8%xpl y 8% en Exp2; Exp*G; p <
0.0001).
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Tabla 2.3 Rendimiento en grano por unidad de sigeerf0% de humedad) y sus componentes
numéricos, nimero de granos (NG) y peso por gr&@®) (para los genotipos Ax877, Ax820,
Xpa56029 y Ax892 cultivados en dos niveles de Nremtantes (NO, sin aplicacion y N400, 400
kg de N hd) y dos densidades de plantas, 9 (D9) y 16 (D1&)ppara tres campafias agricolas
2009-10 (Expl), 2010-11 (Exp2) y 2011-12 (Exp3).

Nitrégeno Densidad Genotipo Rendimiento (g ) NG (# nt) PG (mg grand)

N D G

N) ©) ©) Expl Exp2 Exp3Expl Exp2 Exp3 Expl Exp2 Exp3
NO D9 AX877 924 910 - 43614686 - 214 1942 -

Ax820 962 920 938 4604452 4675 205.4 206.6 200.6
Xpa56029 1002 948 932 50764610 4639 196.8 205.7 200.1
Ax892 654 824 - 37624086 - 1731 2013 -
D16 Ax877 877 708 - 53214373 - 161.8 161.8 -
Ax820 691 806 802 45414718 4206 154 170.8 190.6
Xpa56029 900 770 735 55534311 3875 1785 189.3 190.1
Ax892 435 738 - 34244032 - 123 1845 -
N400 D9 AX877 1226 1191 - 4862856 - 2579 2453 -
Ax820 1148 1148 959 49521802 4573 2335 239.1 209.9
Xpab56029 1204 1164 968 50044955 4721 237.7 237.4 2054
Ax892 924 1063 - 41504618 - 221.3 2303 -
D16 AX877 1107 1035 - 55975085 - 199.1 2038 -
Ax820 1119 987 837 6063897 3949 180.8 201.6 212
Xpa56029 1010 927 830 48914348 3839 199.5 2134 2164

Ax892 766 923 - 41204262 - 1939 216.6 -
Nivel de significancia de los efectos principalésteracciones

Exp nS - *k%k - *%k% -
N *k% ns *k% ns *k%k *k%k
D *%k% *k%k ns *k% *k%k ns
G *k%k ns *k%k ns *k%k ns
Exp*N ns - ns - ns -
Exp*D ns - *% - *% -
EXp*G *kk - *kk - * k% -
N*D ns ns ns ns ns *
N*G * ns *x ns * ns
D*G ns ns *k ns *k ns
Exp*N*D ns - ns - ns -
Exp*N*G ns - * - * -
Exp*D*G ns - ns - ns -
N*D*G ns ns ns ns ns ns
Exp*N*D*G * * - ns

Simbolos ns, *, ** y *** indican un nivel de signifancia de p > 0.05, p < 0.05, p<0.01y p < 0,001
respectivamente.

En general, aumentos en la densidad de plantasad&®pl nf produjeron una
reduccion del NGP (ca. 39 al 50%; p<0.001) enres ¢xperimentos. Los rangos de NGP
fueron de 419 a 640 granos'@n D9 y de 214 a 418 granos jgin D16 (Tabla 2.4). Dicha
variacion impacto en la variacion del nimero dengsaa nivel de cultivo. En este sentido,

el NG vari6 de 3424 a 6065 granos’my se detecté una interaccién significativa
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Exp*N*D*G (p<0.05; Tabla 2.3) que demuestra la iditst habilidad de los genotipos para
fijar granos ante cambios en la oferta de recufises N, densidad y experimentos). Los
genotipos Ax877 y Ax820 mostraron un incrementmificativo del NG (ca. 15-20%) al
aumento de la densidad en N400, particularmentexei, y ambos fijaron un mayor NG
que Xpa56029 y Ax892 en N400-D16 en ambos expetisgB832 vs 4506 granosian
Expl y 4991 vs 4305 granosaen Exp2, respectivamente). Por el contrario, Xpa960
mostré significativamente mayor NG en NO-D16 (863 granos ) que en N400-D16
(ca. 4891 granos R en Expl, y una mayor reduccién del NG ante auoseen la
densidad sélo en N400 (12%) en Exp2. En generaipiws en la densidad de plantas en
NO no afectaron significativamente el NG en ninggenotipo y experimento, con la

excepcion de Ax877 en Expl.

Los efectos principales del estrés por N y altansidades afectaron
significativamente el PG (p<0.001) en Expl y Exfp@mentos en la densidad produjeron
una mayor reduccion del PG en Ax877 y Ax820 (c&Rfue en Xpa56029 y Ax892 (ca.
12%) en los Expl y Exp2 (D*G p<0.01). En Expl, AR8Re el genotipo de menor PG en
N400 y Xpa56029 el de mayor PG en N0O-D16 (Exp*Nps.05). Esto se tradujo en una
mayor inestabilidad del PG (i.e., cuantificada coehccoeficiente de variacion del PG
considerando todos los tratamientos en Expl y Egp2Ax877 y Ax820 (CV~16%) que
en Xpa56029 (CV=10%). En consecuencia, la mayatipldad de los genotipos Ax877 y
Ax820 para fijar granos ante cambios en la densefadN400 se tradujo en una fuerte
correlacion lineal y negativa entre los componem€&sy NG a través de densidades y
experimentos (PG= -0.05 NG + 461; n=8; 0.61; p<0.05). Estos efectos compensatorios
(i.e. trade-off entre NG y PG) explicaron las easadiferencias en el rendimiento entre
Ax877 y Ax820 vs Xpa56020 en N400-D16 aun cuando N&B vari6 muy
significativamente entre genotipos. Interesantemegitmayor rendimiento de Xpa56029
en NO-D16 en Expl (Tabla 2.3) con respecto a AX828892 fue explicado tanto por un
mayor NG (ca. 5553 vs ~3982 grano$, mespectivamente) como del PG (178.4 vs ~138.5

mg grand', respectivamente).

En el Exp3, la reduccion del rendimiento en los denotipos (ca. 15%) ante el
aumento en la densidad fue explicada principalmesde una reduccion del NG
(p<0.0001) en la misma proporciéon. EI NG no varnfre los tratamientos de N, mientras

que el PG resultd significativamente menor en N@ cespecto a N400 (p<0.001),
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situacion que fue exacerbada en NO-D16 (N*D; p<0.0&., 190.3 vs 214.2 mg grahen
NO y N400, respectivamente.

2.3.3.VARIABILIDAD POBLACIONAL DEL NUMERO DE GRANOS POR
PLANTA

Los efectos de los tratamientos sobre la propord@plantas gy la variabilidad
poblacional del NGP (cuantificada a traves deliceaite de Gini) (NGB) son mostrados
en la Tabla 2.4. La proporcion de plantasyeel NGR;; tendieron a ser mayores en el
Exp3 que en los Expl y Exp2, particularmente enON206. No obstante, los efectos del
N sobre ambas variables fueron consistentes yaiesilen todas las campafas de este
estudio. La interaccion Exp*G fue explicada pordauccion de ambas variables en el
Ax877 en Expl (que como fuera explicado anteriotmesufridé una reduccion en la
densidad de plantas por la incidencia de vientosetapas tempranas). En los tres
experimentos, la interaccion N*D (0.05 > p < 0.001)icé que el agregado de N en D16
exacerbo la proporcion de plantas(Eicrementos del ca. ~54% para Expl y Exp2 y 109%
para Exp3) y aumentd el NgRincremento de ca. ~20% para Expl y Exp2 y 449% par
Exp3). En los Expl y Exp2, el factor N y genotiptayinteracciéon N*G y D*G también
tuvieron efectos significativos sobre la proporcim plantas gy el NGR;; indicando
variabilidad genotipica en la respuesta al aumentta densidad y al agregado de N. La
frecuencia de plantassEen Xpa56029 y el NG& de Xpa56029 y Ax892 siempre fueron
mayores (incrementos de ca. 11 y 35%, pagayENGRs;, respetivamente) que los
registrados para Ax877 y Ax820 (p<0.001). El ggmmtKpa56029 exhibid los mayores
aumentos de &y NGPs; ante aumentos en la densidad (incrementos deeca3d 13.5%
para g y valores del NG§ de 0.1 a 0.28 en D9 y D16, respectivamente; iotgda D*G;
p<0.001) y de NGg ante el agregado de N (valores de 0.17 y 0.21 Nary N400;
interaccion N*G; p<0.05) que los demas genotipeseEEXp3, las diferencias genotipicas
en B y NGRs; fueron similares a los observados para el Explxp2E aunque no

resultaron significativas (Tabla 2.4).
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Tabla 2.4: Numero de granos por planta (NGP), o (%) de plantas en la poblacion con baja
eficiencia de fijacion de granos (Plantag i variabilidad poblacional del NGP (coeficiente d
Gini; NGPRs)) en los genotipos Ax877, Ax820, Xpa56029 y Ax88Ricados en dos niveles de N
contrastantes (NO, sin aplicacion y N400, 400 kdNded') y dos densidades de plantas, 9 (D9) y
16 (D16) pl nf para tres camparfias agricolas 2009-10 (Exp1), 2048xp2) y 2011-12 (Exp3).

Nitrégeno Densidad Genotipo

NGP

Plantas E (%)"

NGPGi

(N) (D) (G) Expl Exp2 Exp3 Expl Exp2 Exp3 Expl Exp2 Exp3
NO D9 Ax877 574 521 - 0 4 - 0.06 0.11 -
Ax820 511 495 519 0 0 0 0.07 0.06 0.06
Xpa56029 562 525 527 0 21 O 0.08 0.1
Ax892 419 454 - 16 O - 0.09 0.09 -
D16 Ax877 418 273 - 0 10.8 - 0.14 0.24 -
Ax820 284 297 266 2 42 86 0.15 0.15 0.22
Xpa56029 348 270 259 11.7 10 135 0.26 0.23 0.28
Ax892 214 252 - 88 5 - 0.23 0.21 -
N400 D9 Ax877 640 540 - 0 0 - 0.06 0.09 -
Ax820 551 533 517 0 0 0 0.06 0.07 0.08
Xpa56029 556 550 539 29 0 4.1 0.12 0.12
Ax892 461 510 - 0 0 - 0.09 0.08 -
D16 Ax877 417 318 - 22 75 - 0.14 0.21 -
Ax820 379 302 248 48 152 20.2 019 0.26 0.34
Xpa56029 307 267 244 135 186 25 0.29 0.33 0.38
Ax892 258 266 - 95 10 - 0.24 0.24 -

Nivel de significancia de los efectos principalesteracciones

Exp

N

D

G
Exp*N
Exp*D
Exp*G
N*D
N*G
D*G

Exp*N*D
Exp*N*G
Exp*D *G
N*D*G
Exp*N*D*G

*kk
*kk

*k%k

ns
ns

k%

ns

ns

ns

ns

ns

ns
Hkk
ns
ns
ns
ns
ns

ns
ns

ns

*%k%k

*kk

*kk

ns
ns
ns
ns
ns

ns

Y El umbral de NGP para la cuantificacion de plaBafue de 85 granos ppara genotipo Ax892 y de 98
granos pl para Ax877, Ax820 y Xpa56029. Simbolos ns, *, **y indican un nivel de significancia de p

> 0.05, p<0.05, p<0.01yp <0.001, respectmate.
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El desarrollo de bi-modalidad en las distribuciondesfrecuencia del NGP ante
aumentos de la densidad, fue observado en 14 d@Udosasos analizados en D16,
dependiendo su intensidad de la disponibilidad dg dél genotipo (Tabla 2.5). En alta
densidad, se observaron poblaciones bi-modaledl@&l del Ax892 en N400 de ambos
experimentos (Expl y Exp2) pero no en NO (Tablay2Bsgura 2.2 D, H, Ly P) y en el
Ax820 en NO solo en Exp3 (Tabla 2.5) y en N40Oa@nttes experimentos (Tabla 2.5 y
Figura 2.2 B, F, J y N). El genotipo Ax877 presedigiribuciones uni-modales en todos
los casos en el Expl (i.e., probablemente por ¢éssidades mas bajas logradas en este
experimento). En el Exp2, en cambio, las distribnes de frecuencia de Ax877 fueron bi-
modales en D16 para ambos niveles de N (Figur&y2M). El desarrollo de bi-modalidad
en Xpab56029 fue evidente en 10 de los 12 casoszadaes. En este genotipo, las
distribuciones del NGP fueron bi-modales en D1&@anbos niveles de N y para D9 NO
en los tres experimentos (Tabla 2.5 y Figura 2.6 y O).

Las plantas ubicadas en la segunda moda)(m®en menor medida las plantas
ubicadas en la primera moda (in(rabla 2.5) de las distribuciones poblacionakS\NGGP
exhibieron distinta capacidad para fijar grano$é6 (Figura 2.2) segun el genotipo y la
disponibilidad de N.

En N400-D16, los valores de mde Ax877 y Ax820 fueron un 42% (Expl) y 22%
mayor (Exp2) que los de Xpa56029 y Ax892 (ca. wwdgromedio de mule ~441 (Expl)
y 351 (Exp2) granos Plpara Ax877 y Ax820 vs ~311 (Expl) y 288 (Exp2) gsupi*
para Xpa56029 y Ax892). Para la misma condicion, aelAx820también fue mayor que
los de Xpa56029 y Ax892. En el Exp3, las diferesn@a my entre Ax820 y Xpa56029
fueron reducidas (ca. 9%).

En NO-D16, y sélo en el Expl, Xpa56029 exhibié oreyor muy (389 granos p)
comparado con mude distribuciones uni-modales en NO de los geostix820 (284
granos pf) y Ax892 (214 granos ) (Tabla 2.5). La fertilizacién N en D16 generé un
incremento de muen los genotipos Ax820 y Ax892 en Expl (ca. 649962/s NO para
Ax820 y Ax892; respectivamente) y en Exp2 (ca. 223% vs NO para Ax820 y Ax892;
respectivamente) y en las distribuciones bi-modd&e#x877 en Exp2 (ca. 14% vs NO).
En el genotipo Xpa56029, en cambio, la fertilizachd en D16 aumenté la variabilidad

entre plantas ubicadas en la segunda moda en &l #g&f vs 135 granos plpara NO y
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N400, respectivamente) y redujo el NGP (ca. 11-68&6)as plantas ubicadas en ambas
modas de las distribuciones bi-modales del NGP.

Tabla 2.5: Analisis estadistico para la determifracde desarrollo de bi-modalidad en la
distribuciones de frecuencia del nimero de gravo®lanta (NGP), y mediadesvio estandar del
NGP de la primera (mpy segunda moda (rpude las distribuciones. Distribuciones del NGP
observadas en cuatro genotipos de maiz (Ax877, 3x¥pa56029 y Ax892) cultivados en dos
niveles de N contrastantes (NO, sin aplicacion YON400 kg de N 19 y dos densidades de
plantas (D9 y D16, correspondientes a 9 y 16 P em tres campafias agricolas 2009-10 (Exp1l),
2010-11 (Exp2) y 2011-12 (Exp3).

) ) . Expl Exp2 Exp3
Nitrégeno Densidad Genotipo
mu; mu, P>F mu, mu, P>F mu, mu, P>F
NO D9 Ax877 572t70 ns 530t68 ns
Ax820 50#59 ns 49550 ns 519t54 ns
Xpa56029 570t69 ns 228t155 549 58 *** 52795 ns
Ax892 422¢52 ns 449%87 ns
D16 Ax877 418t105 ns 34+#30 298t90 *
Ax820 284t78 ns 29775 ns 16+21 282t86 **
Xpa56029 32+34  389t118 *** 50+44 295t81 *** 7+10 284106 ***
Ax892 214+86 ns 252+98 ns
N400 D9 Ax877 641+64 ns 540t80 ns
Ax820 550t52 ns 533t64 ns 517480 ns
Xpa56029 416+142 593t54 ** 1833  550t114 ** 71456 570t69 ***
Ax892 462+71 ns 512+75 ns
D16 Ax877 417112 ns  11.3t13 33995 ***

Ax820 273124 466£47 *** 84x76  363t80 *** 13+22 299496 ***
Xpa56029 11+11 347119 **  0.9+2 290135 *** 24436 325+112 ***
Ax892 10+16 27592 ** 22429  28G6:82 ***

P>F indica la probabilidad a p<0.05 (*), p<0.01)(¥*p<0.001 (***) para el desarrollo de bi-modalian
las distribuciones de frecuencia del NGP. ns, gnoifitativo a p>0.05 e indica que la distribucién d
frecuencia es uni-modal.
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Expl Exp2

Distribuciones de densidad
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Figura 2.2. Ejemplos de distribuciones de frecuende densidad (cociente entre la frecuencia
absoluta y la amplitud del intervalo de clase) modales o bi-modales del nimero de granos por
planta en alta densidad de plantas (16 fl para los genotipos Ax877 (A, E, 1 y M), Ax820 (B,

J, N), Xpa56029 (C, G, Ky O) y Ax892 (D, H, L y Byltivados en dos niveles de N, NO (sin
aplicacion; graficos dispuestos en la primera geter columna) y N400 (400 kg de N*haréaficos
dispuestos en la segunda y cuarta columna) erafapafias agricolas 2009-10 (Expl) y 2010-11
(Exp2). Lineas continuas grises y negras describeajuste de la distribucién normal para los
subgrupos de plantas ubicadas en la primera y dagmoda de la distribucion, respectivamente.
La linea punteada corresponde a la funcion de d&thsijustada a todo el conjunto de datos cuando
la distribucion resulto ser bi-modal.

2.3.4.VARIACION GENOTIPICA DE CARACTERES MORFO-FISIOLOGIC OS

En ambos experimentos, las variaciones del AlFldareio superior, tercio de la
espiga y tercio inferior del canopeo, estuvieromgipalmente asociadas al genotipo
(p<0.001) (Tabla 2.6). ElI AIF no vario (p>0.05) rentexperimentos para Ax820 y
Xpa56029 dentro de cada tercio (datos no mostraddsAIF aumentd desde el tercio
superior hacia los inferiores del canopeo en lowtijgos Ax877 y Ax820, determinando
un patrén de AIF erecto en el tercio superior ynpfdo en los tercios de la espiga e
inferior (Figura 2.3 A 'y B). En contraste, el gapotXpa56029 presentd los mayores AlF
en el tercio superior del canopeo y mas bajos mdstantes (ca. ~24.7° para el tercio de
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la espiga e inferior y 36.4° para el tercio superieigura 2.3 C). Aunque el patron del AlF
fue mas homogéneo en Ax892 %Z7.2°; Figura 2.3 D), los angulos de inserciomafotle
este genotipo fueron mayores que los de Ax877 y2Bx8menores que los de Xpa56029
(Tabla 2.6).

Tabla 2.6: ANOVA del angulo de insercion foliar &1 (AlIF; 0° plano vertical y 90° plano
horizontal) de las hojas del tercio de la espigaad) de la espiga y +1 y -1), superior e inferior
(promedio de hojas por encima y por debajo delidede la espiga) de los genotipos Ax877,
Ax820, Xpab6029 y Ax892 cultivados en dos nivelesNl contrastantes (NO, sin aplicacién y
N400, 400 kg de N i3 y dos densidades de plantas, 9 (D9) y 16 (D16)jbara 2009-10 (Exp1l)

y 2011-12 (Exp3).

Nitrogeno Densidad Genotipo  Angulo de insercion foliar en R1 (AIF)

(N) (D) (G) Tercio inferior Tercio espiga Tercio superior
Expl Exp3 Expl Exp3 Expl Exp3
NO D9 Ax877 19.6 - 16.9 - 13.8 -
Ax820 27.7 28.9 24.6 22.1 17.4 16
Xpa56029 22.3 28.9 22.7 24.8 37.4 39.6
Ax892 27.8 - 26.4 - 23.1 -
D16 Ax877 23.5 - 18.6 - 18 -
Ax820 24.4 24.3 23.7 23.8 17.9 20.6
Xpa56029 28.8 249 24.6 23.6 39.4 41
Ax892 29.6 - 27.3 - 32.8 -
N400 D9 Ax877 25.8 - 21.4 - 18.9 -
Ax820 24.9 325 24.7 22.2 19.6 16.5
Xpa56029 26.8 23.9 23.7 22.9 33.7 325
Ax892 25.4 - 27.1 - 24 -
D16 Ax877 22.4 - 171 - 14.6 -
Ax820 26.2 29.6 22.4 22.5 15.3 17.2
Xpa56029 25.8 24.8 22.3 22.7 32.9 34
Ax892 27.4 - 24.5 - 26.9 -
Nivel de significancia de los efectos principaléateracciones
N ns ns ns ns *x *
D ns ns ns ns ns ns
G *kk ns *k% ns *k% *kk
N*D ns ns *x ns *x ns
N*G ns ns ns ns ns ns
D*G ns ns ns ns *x ns
N*D*G ns ns ns ns ns ns

ns, *, ** y **+* indican un nivel de significanciaelp > 0.05, p < 0.05, p < 0.01 y p < 0.001, respactente.

Los tratamientos de N y densidad generaron candmosl AIF del tercio de la

espiga y superior. En este sentido, el AlIF delidede la espiga fue menor en D16 que en
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D9 sélo en N400 del Expl (21.6 vs 24.2°, respegtamte; interaccion N*D p<0.01). El
AIF en el tercio superior del canopeo fue ca. BYXpara Expl y Exp3, respectivamente)
mayor (p<0.001) en NO con respecto a N400. No abstéa interaccion N*D (p<0.01) en
Expl indico que los efectos del N sobre el AIF etereio superior fueron observados solo
en D16 (27 vs 22.4° para NO y N400, respectivamémteraccion). Para ambos niveles de
N, el AIF del tercio superior fue mayor en D16 queD9 sélo en Ax892 (29.9 vs 23.5,
respectivamente; interaccion D*G p<0.01).
[] N400 D4

Tercio superior feiz s NO D¢
B2 N400 Dy

Tercio espiga 3 NODy
|_|
Tercio inferior- A B
40 40
Tercio superior 4
Tercio espiga+
Tercio inferior = D
40

Angulo de insercion foliar (°)

Figura 2.3. Promedio del angulo de insercion fdl@@rplano vertical y 90° plano horizontal) de las
hojas ubicadas en el tercio de la espiga (hojak dspiga y +1 y -1), superior e inferior (hojas p
encima y por debajo del tercio de la espiga) pasagenotipos de maiz Ax877 (A), Ax820 (B),
Xpa56029 (C) y Ax892 (D) cultivados en dos nivatiesnitrogeno edafico contrastantes (NO, sin
aplicacion y N400, 400 kg de N Hay dos densidades de plantas, 9 (D9) y 16 (D16)plLos
datos de los genotipos Ax877 y Ax892 correspondéosaregistrados en la campafia 2009-10
(Expl) y al promedio de los Expl y Exp3 (campai&l2l?) para Ax820 y Xpa56029 (i.e., en
ambos genotipos no se registraron efectos del iexpeto para el AlF).

El rango del 1AR; (4.04 a 9.41) vario entre experimentos (ca. ~661B9 y 7.50
para Expl, Exp2 y Exp3; respectivamente). En tdéoe®xperimentos, el I1Afz aumento
con i) el agregado de N (incrementos de ca. 15y I7®6 en Expl, Exp2 y EXxp3;
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respectivamente), y ii) el incremento de la derssida siembra (incrementos de ca. 47, 50
y 46% en Expl, Exp2 y Exp3; respectivamente) (Tahld). Solo en el Expl, la
fertilizacion N aument6 el 1Ak en Xpa56029 y Ax892 (incrementos de ca. ~21%) vy
Ax877 (incremento de 11%). En Ax820, no se observaespuestas al agregado de N
(interaccion N*G; p<0.01). La interaccion D*G enedpl (p<0.01) fue debida a un menor
IAFR1 de Ax877 comparado con el resto de los genotipo®¥6 (ca. 6.79 vs ~7.57,
respectivamente). En Exp2 so6lo en D9, Ax877 exhidad 12% menos IAfR que los

genotipos restantes (interaccion D*G; p<0.05).

Tanto el genotipo, como la interaccion N*G explaatas mayores diferencias en
la distribucidn vertical del 1Ak (Tabla 2.7), particularmente en el estrato de feges(i.e.
estrato 3) y en los ubicados por encima de éste €strato 4 y 5). En ambos experimentos,
los mayores valores de IAFestuvieron concentrados alrededor de la espiga éstrato
3) en los genotipos Ax877 y Ax820 para ambos ns/éle N y densidades. En contraste,
los genotipos Xpa56029 y Ax892 tendieron a coneentnds |Alr; en los estratos
superiores al estrato de la espiga, estrato 4 €00 Ndestrato 3 en NO (Tabla 2.7).
Comparado con NO, el agregado de N en ambas ddesidaromovié una mayor
concentracion del IAk en el estrato 4 en todos los genotipos, aunqresfauesta a N fue
de mayor magnitud en Ax820 (ca. 86% promedio encanelxperimentos) que en el resto
de los genotipos (interaccion N*G; p<0.05). En sfrato 5, se observaron los mismos
efectos del N que en el estrato 4, aunque de nmeagnitud, debido a que solo Xpa56029
y Ax892 presentaron aumentos en gAlen N400 respecto a NO, efecto observado en

ambas densidades y experimentos (Tabla 2.7)
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Tabla 2.7: ANOVA del indice de area foliar en RARk;) y su distribucién vertical en distintos estradies canopeo para los genotipos Ax877, Ax820,
Xpa56029 y Ax892 cultivados en dos niveles de gir edéafico contrastantes (NO, sin aplicacion 9ON400 kg de N hg y dos densidades de
plantas, 9 (D9) y 16 (D16) plfren tres camparfias agricolas 2009-10 (Exp1), 20184d2) y 2011-12 (Exp3).

IAFR; por estratos

Nitrogeno Densidad Genotipo IAFgr1 1 5 3 2 5

N D G

) ©) ©) Expl Exp2 Exp3 Expl Exp3 Expl Exp3 Expl Exp3 Expl Exp3 Expl Exp3
NO D9 Ax877 403 448 - 0.1 - 0.92 - 1.59 - 142 - 0.01 -

Ax820 477 507 600 03 041 153 21 212 262 0.77 0.84 0.05 0.03
Xpa56029 4.74 506 6.01 017 023 12 154 198 25 138 169 0.01 0.05

Ax892 498 486 - 0.28 - 135 - 1.99 - 133 - 0.03 -
D16 AX877 6.57 8.01 - 0.28 - 156 - 286 - 1.86 - 0.01 -
Ax820 6.9 782 874 032 055 22 3.05 334 408 1 1.02 0.04 0.04
Xpa56029 7 7.23 8.26 019 021 15 187 285 342 24 27 0.06 0.06
Ax892 7.1 761 - 0.08 - 165 - 3.03 - 224 - 01 -
N400 D9 Ax877 475 543 - 0.24 - 1.05 - 1.88 - 156 - 0.02 -

Ax820 465 591 601 034 043 124 161 199 258 104 135 0.04 0.04
Xpa56029 599 6.01 640 028 0.28 105 1.11 163 1.75 242 257 0.61 0.69
Ax892 6.16 6.71 - 0.27 - 132 - 1.81 - 1.99 - 0.77 -

D16 AX877 701 845 - 0.29 - 149 - 284 - 238 - 0.01 -
Ax820 785 857 920 035 036 195 226 352 419 2 235 0.03 0.04
Xpab56029 8.34 9.18 941 02 023 149 169 249 288 332 371 084 09

Ax892 8.23 8.28 - 0.13 - 1.62 - 2.7 - 3.05 - 0.73 -
N *k%k *%k% * ns *% ns * *k%k * *k%k *k%k *%k% ns
D *k%k **k%k *k%k ns ns ns ns *k%k *k%k *k%k *k%k *k%k ns
G *%k%k ns ns *k%k *k%k *k%k *k%k *k%k *k%k *k%k *k%k *k%k *k%k
N*D ns ns ns ns *»* o ns *k ns ns *k *k *k ns
N*G *% ns ns ns *k%k ns *k%k *k%k *k%k * *% *k%k *k%k
D*G *% * ns *% *k%k *% * *% *k%k *% *% *% ns
N*D*G ns ns ns ns *»** . ns *»** . ns ns * ns * ns

T Estratos (60 cm cada uno) desde el 1 al 5 regeeséa parte apical a basal del canopeo. El esdrabrresponde al estrato de la espiga.
Simbolos ns, *, ** y *** indican un nivel de sign@ancia de p>0.05, p<0.05, p<0.01 y p<0.001, resmaoente.
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2.1.RELACION ENTRE EL INDICE DE AREA FOLIAR EN
FLORACION Y LA VARIABILIDAD POBLACIONAL DEL NGP

Las variaciones registradas tanto del N@®mo de E debido a los cambios del N
y la densidad estuvieron fuertemente asociadasetdAFg; (Figura 2.4) a través de
modelos bi-lineales (R>0.86).

N400 N400 NO NO

0] AX877 Xpa56029 D9 D16 D9 D16
] Ax820 Ax892 Ax877 o ] o e
c 30 68.42 +15.5 |-32.5 +5.1 Axe0 O mo 0=
G 25_a"—"'—' - Xpa56029 © & O *
rol b [9.4+1.85 5.58 +0.67 Ax892 A A A A
) f\g 201, 7.3540.23 |5.96 +0.3
2 S 151, |20 20
G (T 104 |oss 0.87
2 s
o O- o A
S 5
Q - T T T T T T T T T 1
012345678910
1Ax877  |Xpa56029
AX820 AX892
0.4 a |-027+0.05 |-0.3720.04 *
03 b |0.059 £0.0055 |0.078 +0.0039
5 |c [5854024  [5.9440.19 ,
o n (20
@) 0.242 |09
zZ
0.1 )
(@)
B
0,0 T T T T T T T T T 1
012345678910

IAFR,

Figura 2.4. Proporcién de plantas en la poblac@mhija eficiencia de fijacién de granos,(B)

y variabilidad poblacional del numero de granos planta estimada mediante el indice Gini
(NGPg;, B) en funcion del indice de area foliar en fladacpara los genotipos Ax877, Ax820,
Xpa56029 y Ax892 cultivados en dos niveles de Nfied&ontrastantes (NO, sin aplicacion y
N400, 400 kg de N h3 y en dos densidades de plantas, 9 (D9) y 16 (PL&?2 Cada punto
representa el promedio de dos repeticiones en eggarimento. Lineas continuas y punteadas
indican el ajuste del modelo bi-lineal y= a + b*rg c= x, y= a + b*c para x <c. Se adjunta los
valores y el desvio estandar de los parametros.
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Tanto el NGR; como la i aumentaron (positiva y linealmente) luego de sagher
un umbral de IAk; que difirid entre genotipos. En este sentido,desotipos Ax877 y
Ax820 exhibieron con respecto a Ax892 y Xpa56029yn mayor (p<0.05) umbral de
IAFR; (ca. 7.35 vs 5.96, respectivamente) por encima&utgl la proporcion de plantag E
aumenta linealmente con incrementos deldAfFigura 2.4 A) y ii) una menor (p<0.05)
pendiente del tramo lineal para la relacion er@rGR;;i y IAFR; (ca. 0.059 para Ax877 y
Ax820 vs 0.078 para Xpa56029 y Ax892) (Figura 2)4 B
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2.4.DISCUSION

En el presente capitulo, se analizaron los efel#da combinacion de niveles de N
y densidad de plantas sobre la variabilidad pobitetidel NGP y la proporcion de plantas
Eg (baja eficiencia reproductiva) y su impacto eddterminacion del NG y rendimiento a
nivel de cultivo en distintos genotipos de maize&iudio de estos procesos, escasamente
abordados en la literatura de eco-fisiologia detivad, fue posible mediante la
incorporacion de nuevas herramientas estadisticaspgrmiten de forma inequivoca la
deteccion del desarrollo de bi-modalidad de lagribisciones de frecuencia del NGP de
grandes poblaciones de plantas. Ningun estudidglabia demostrado estadisticamente
la generacién de bi-modalidad en maiz aunque samgpoopuesto indicadores indirectos,
como el coeficiente de asimetria y la kurtosis (Eddes y Daynard, 1979, Echagteal,
2000; Vega y Sadras, 2003). Luego de demostradtesdrrollo de la bi-modalidad en
ciertos ambientes (N*D), se evaluaron los rasg@sdgfinen la estructura del canopeo en
cada genotipo y se demostrd su asociacion conlergeion de la variabilidad del NGP y
la proporcion de plantasgEEn especies cultivadas, una mejor comprensioresties
procesos permitiria por ejemplo mediante el mejeata de ciertos rasgos
arquitecturales, el incremento de la fijacion dangs y del rendimiento por unidad de

superficie.

2.4.1.LA MAGNITUD DE LA COMPETENCIA INTRA-ESPECIFICA POR
RECURSOS AEREOS Y EDAFICOS CONTROLA EL DESARROLLO DE LA
BIMODALIDAD, LA VARIABILIDAD POBLACIONAL Y LA FIJAC ION DE
GRANOS A NIVEL DE CULTIVO

En este estudio, la disponibilidad de N edaficoagiacion solar por planta
generaron un amplio rango de NGP y NG que reflajagbgrado de magnitud de la
competencia intra-especifica y la habilidad y ptedd de los distintos genotipos ante el
cambio de los ambientes. La magnitud de los efel#da densidad de plantas sobre el NG
dependié del nivel de N, del genotipo y del amldemixplorado en la campafia
(Exp*N*D*G, p<0.05) (Tabla 2.3). Asi, el incrementte 9 a 16 pl M en los ambientes
sin agregado de N no provocOo cambios en el NG eguno de los cuatro genotipos
estudiados en Expl y Exp2, debido a que el aumemtta cantidad de plantas (77%)
compenso la fuerte reducciéon (ca. 39-51%) del NBfewado en D16 (Tabla 2.4). En

cambio, en N400 el incremento de la densidad pradnomna respuesta positiva del NG
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s6lo en los genotipos Ax820 y Ax877, el cual resadé mayor intensidad en Expl. Por

ende, Ax877 y Ax820 fueron los genotipos que exndn una mayor tolerancia a la

competencia intra-especifica por alta densidadetratamientos fertilizados. El genotipo

Xpab6029, a diferencia de los restantes, exhibipairon de respuesta distinto al agregado
de N y densidad; i.e., el NG fue significativamentenor en N400-D16 comparado con

NO-D16 en Exply en D16 comparado con D9 en N40OBx@2 (Tabla 2.3).

Diversos estudios muestran que la fertilizaciénoggnada atenua el efecto de los
aumentos en la densidad de plantas sobre el NGegndimiento debido a que reduce la
esterilidad de plantas, y la variabilidad poblaeiothel NGP y del rendimiento por planta
(Boomsmeet al, 2009; Rossinet al, 2011; Caviglia y Melchiori, 2011, Ciampitti y Yy
2011; Mayeret al, 2012; Ciampittiet al, 2013b; Rossinet al, 2018) aunque tales efectos
serian genotipo-dependientes (Rosshi al, 2011). En este estudio, las respuestas
positivas del NG al incremento en la densidad srtrimtamientos fertilizados dependieron
del genotipo pero no estuvieron asociadas con us@omvariabilidad del NGP entre
plantas 0 a una menor proporcion de plantasdio ha sido demostrado en los estudios

mencionados.

Otro resultado original e importante de este capifue la demostracién de la
existencia de diferentes patrones distribuciondEdsNGP y bi-modalidad resultantes de
distintos grados de competencia intra-especificdutaolos por la disponibilidad de N y el
genotipo en alta densidad poblacional. El desarrdié bi-modalidad es la maxima
expresion de la competencia entre plantas (Forth)l§ue emerge como consecuencia de
la existencia de individuos con distinta habilidanpetitiva para la captura y uso de los
recursos escasos y que determina su éxito repred{Etddmeades y Daynard, 1979; Vega
y Sadras, 2003, Maddonni y Otegui, 2004). En estede, el desarrollo de la bi-
modalidad del NGP resulté una funcion de la magnitet dos procesos en la poblacion, i)
el incremento de la proporcion de plantasyhi) la mayor plasticidad reproductiva de los
individuos mas competitivos (plantag)EEI agregado de N en D16 aumentd NGPla
proporcion de plantasgEpromoviendo el desarrollo de poblaciones bi-ma&i@labla 2.5
y Figura 2.2). Estos resultados sustentan la nodérgue la fertilizacion nitrogenada
exacerba los mecanismos competitivos en las pableside plantas cultivadas en altas
densidades. Las interacciones entre factores eadast en este estudio demuestran,

asimismo, que el desarrollo de bi-modalidad noregeusal en densidades supra-Optimas
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como se conocia hasta el momento (Edmeades y Dhyit9, Echartet al, 2000; Vega
y Sadras, 2003), sino que es un fendmeno complejdulado por la variabilidad
genotipica de la tolerancia de la competencia-ggpecifica por luz y N edafico, como

también por el ambiente que explora el cultivo dtgau ontogenia.

Wu (1998) y Tollenaar y Wu (1999) establecieron ueolerancia al incremento
en la densidad se asocia con stands uniformes jdevliaabilidad planta-planta. Dichos
autores también propusieron que la eficiencia easel de recursos de un cultivo esta
inversamente relacionada con la variabilidad plptaata. Tales autores indican que
ambos procesos se producen porque el NGP y rendonde las plantas ganadoras nunca
compensa las pérdidas de las plantas perdedorasnestand des-uniforme, y en
consecuencia el NG y rendimiento a nivel de cultiiieminuyen. En linea con estas
hipotesis, Rossiret al. (2018) demostraron recientemente que: i) la efcgaeen el uso de
N de un cultivo se asocia negativamente con lakaidad poblacional de la absorcién de
N por planta, ii) las plantas mas dominadas y lastps modales de un stand son las de
mayor respuesta en EUN al agregado de N vy iii)éaon EUN de un hibrido intolerante a
la densidad en ambientes restrictivos (alta dedsg&ia agregado de N) se asocia a su
mayor variabilidad en el rendimiento de las plantas este estudio, sin embargo, la
respuesta positiva del NG al aumento de la densidadertilizacion nitrogenada se asocio
con el desarrollo de stands menos uniformes egdastipos mas responsivos (Ax820 y
Ax892). En estos genotipos, las poblaciones pasdeorser uni-modales en NO-D16
(Ax892) o D9-N400 (Ax820) a bi-modales en N400-O(Fegura 2.2 B vs Fy D vs H;
Tabla 2.5). Cuando el genotipo Xpa56029 super@sibren términos de NG en NO-D16
(Exp1l), fue el Unico que evidencié desarrollo denbidalidad en NGP (Figura 2.2 A, By
C y Tabla 2.5). En todos los casos, la bi-modalidadsolo demostré la existencia de
plantas con baja eficiencia reproductiva, sino tiémbdestacé la importancia de la
plasticidad de los individuos de un genotipo. Asgjoras en el NG a nivel de cultivo
cuando las distribuciones del NGP fueron bi-modéileson explicadas por la mayor
fijacion de granos de los individuos mas compeigiy/o exitosos en la competencia (i.e.,
los que componen la segunda moda de las distribegialel NGP) que pudieron
compensar la mayor frecuencia de plantgse& la poblacion (i.e. Ax820). La menor
disponibilidad de N en D16 gener6 una menor defigdaentre plantas y proporcién de

plantas E pero limitdé fuertemente la expresion de las pemtegs competitivas en fijar
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granos. Finalmente, y ain cuando todos los gerséghibieron bi-modalidad del NGP en
N400-D16, los genotipos Ax820 y Ax877 fijaron unyoa NG que Xpa56029 y Ax892

debido al aumento del NGP en la segunda moda (Rakja

Estudios anteriores, donde las jerarquias de gdn&ron determinadas en funcion
de su biomasa en MF (distinto a este trabajo euelel criterio para clasificar jerarquias
fue el NGP), demostraron que la respuesta posigV&lG a la fertilizacion se produce por
una mayor respuesta de las plantas dominadas glas a@eminantes (i.e., las primeras
fijan relativamente mas granos que las segundas)doula respuesta del rendimiento a la
fertilizacion es alta (>50%). Cuando la respuesta fartilizaciéon es menor (<30%), el N
mejora el NGP en ambas jerarquias de plantas (IGayigvelchiori, 2011). Mayekt al
(2012) reportaron que la fertilizacion N incremeatdNGP de ambas jerarquias de plantas
en un genotipo tolerante al incremento en la dexsig sélo en las plantas dominantes en
un genotipo intolerante. En este estudio, donde jémarquias de plantas fueron
caracterizadas por su capacidad para fijar grameg2 de su biomasa en MF, se demostrd
por primera vez que la fertilizacibn con N exacetd6competencia entre plantas por
radiacion solar pero que los efectos sobre el N&, (positivos o negativos) dependieron
del genotipo. La tolerancia de un genotipo a dexldd supra-optimas y el incremento de
la eficiencia en el uso de recursos serian expiEadr i) una alta plasticidad reproductiva
de los individuos mas exitosos en el stand y ppruii alto nimero de individuos
responsivos (que no solo aumentan la media deglanda moda sino que conservan una
baja variacion entre plantas). Por el contrarig, édectos de tipamegativoscomo los
registrados en Xpa56029 se producen por i) undddai capacidad de las plantas mas
competitivas para compensar una alta proporcioplaetas E y ii) incrementos en la
variabilidad de la segunda moda, como se obsern4€0-D16. A la fecha, existen pocos
trabajos que documentan efectos negativos de tiizeion nitrogenada sobre el NG o
esterilidad de plantas (por ej: Uhart y Andrade95L Subediet al, 2006). Pero, es
notorio que la mayoria de los estudios acerca detdsaccion densidad de plantas por N
edafico disponible no discutan las causas de lesuesta al aumento del N. Aunque no
discutidos, estos aspectos son evidentes indirecizma través de diversos indicadores;
por ejemplo reduccion del NGP en alto N (Ciampijtt/yn, 2011) o incrementos de la
asimetria negativa de la distribucion del NGP (Majeal, 2012). El enfoque desarrollado

en esta tesis, permitiria profundizar estos aspextiin de dilucidar de mejor manera los
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mecanismos implicados en la variacidon genotipicdadeespuesta al incremento en la

densidad poblacional.

2.4.2.LA ARQUITECTURA DEL CANOPEO DETERMINA LA MAGNITUD D E
LA VARIABILIDAD POBLACIONAL DEL NGP

La proporcion de plantasgEy el NGR;; estuvieron fuertemente asociados con el
IAFRr1 generado por los genotipos y un solo modelo depipteau-lineal para cada grupo
de genotipos (erectos y plandfilos) explic6 mass8ééb de las variaciones registradas para
ambas variables a través de niveles de N, densidadgperimentos. El menor IAFfue
registrado en NO-D9 en los tres experimentos (edores de IAk; de 4 a 6 en los
tratamientos de NO-D9) y la fertilizacion nitrogdasaumento el 1Ak entre 7% (Exp3) y
17% (Exp2) (Tabla 2.7). Esta respuesta estaridgamocon la disponibilidad de N inicial
en suelo que, en fechas de siembras tardias (coneste estudio) y con antecesor soja,
seria suficiente como para no afectar el IAF aiga floracion (estimado en 4-5; Cirid
al., 2012) y maximizar la tasa de crecimiento ddlivollde maiz durante el periodo critico.
El aumento en la densidad increment6 eld&por encima del umbral donde la proporcién
de plantas E y NGPR;; aumenta linealmente. Interesantemente, existidabhiidad
genotipica en esta relacion. Los genotipos Xpa56p22%892 presentaron un menor
umbral de IAR; por encima del cual la proporcion de plantgsaEmenté linealmente y
una mayor proporcion de plantag ¥NGPs; a similar IAR; que los genotipos Ax877 y
Ax820 en D16 y ambos niveles de N (Figura 2.4). &mbargo en todos los genotipos
evaluados, el valor umbral super6 al IAF critiebclal alerta sobre la adecuada eleccion

de la densidad de siembra para optimizar el NG.

Una de las principales diferencias entre grupogah®tipos segun su arquitectura,
estuvo asociada con la distribucion vertical ddtdAy del AlF sin grandes diferencias en
el IAFRr; (Tabla 2.7). Ax877 y Ax820 presentaron un AlF &eg menor proporcion del
IAFR; concentrada en los estratos superiores del carmppedescriben una estructura de
canopeo del tipo piramidal. Por otro lado, los iklits Xpa56029 y Ax892 exhibieron AIF
més plandfilos y una mayor concentracion del aodiarfen los estratos superiores del
canopeo, caracteres que son descriptivos de upeammon forma de cono invertido. Entre
las campafas en estudio, se observaron fuertescioanes del 1Ak (i.e., el ranking del
IAFR1 entre experimentos fue Exp3>Exp2>Expl) debido, bgiotemente a una
combinacion de factores, como una mayor dispoddulide N inicial (2.1) y mayores
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temperaturas durante PV en Exp2 y Exp3 (TablaRgira 2.1). El aumento del IAlFen
Exp3 habria exacerbado la proporcion de plantag BEGPs, reduciendo la magnitud de

las diferencias genotipicas en los rasgos de vidiad registrados (Tabla 2.4 y 2.5).

Modelos ecologicos tedricos sobre competenciagmirrsos, denominados zona de
influencia (Wyszomirski, 1986; Wyszomirskit al, 1999), establecen que las plantas
compiten por recursos en las areas de superposieiino del canopeo. Dado que la luz es
un recurso suministrado direccionalmente, cuande tigas cubren la misma area de
superficie en la zona de influencia, aquella qusugerpone por encima de la otra captara
el recurso y por ende soOlo una experimentara rddscniveles de luz (Schwining and
Weiner, 1998). En consecuencia, canopeos con ARa;lpor encima del IAF critico
debido a la fertilizacion en alta densidad aumer@aatenuacién de luz en el canopeo
generando un ambiente luminico empobrecido por ual ¢os individuos compiten
asimétricamente por luz. Estos aspectos explicaarmolente la fuerte asociacion lineal y
positiva registrada entres® NGRs; con el IARR; mayores que IAF umbrales dependientes
del tipo de genotipo (Figura 2.4) y por qué el ggdm de N en D16 aumenta la
desigualdad entre plantas en el NGP, la propord&fs, y en consecuencia, promueven
el desarrollo de bi-modalidad del NGP.

Los efectos mencionados fueron particularmenteiméssos en los genotipos con
una estructura de tipo cono invertido como la da5§9029 y Ax892 ya que presentarian
una mayor atenuacion de luz que los genotipos ardtaddonni y Otegui, 1996) con
consecuencias negativas sobre la d{Puncan, 1970) y la particibn de biomasa hacia
espiga (Hammeet al, 2009; Messin&t al, 2009). Cuando el N exacerba el crecimiento
foliar en este tipo de genotipos, la menor dispbddd de luz en aquellos individuos
menos competitivos del stand (por su posicion ivglatnas desventajosa en el cultivo)
reduciria su TCR a umbrales de esterilidad y/o una alterada compigteentre 6rganos
intra-planta, donde la espiga queda relegada asidmacion de asimilados. Asimismo, no
se pueden descartar otros efectos e interacciomeset metabolismo del C y el N (Swank
et al, 1982; Champigny, 1995; Yaet al, 2017). Diferencias en rasgos arquitecturales
pueden también repercutir en el patron vertical aeitenido de N foliar, ya que en
canopeos con una forma piramidal, la mayor entdmdaz (en cantidad y calidad) hacia
estratos inferiores proporcionaria condiciones iprap para que el nitrogeno foliar sea

mayor (Rousseauwat al.,1999), especialmente en el estrato foliar quea@da espiga.
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La fuerte asociacion entre el NgPla frecuencia de plantas i el 1AFg; puede
servir como marco conceptual para explicar lagelifeias entre resultados encontrados en
la presente tesis y estudios anteriores referidos afectos del N en la modulacién de la
intensidad de la competencia intra-especifica pounsos. Tres aspectos podrian explicar
dichas diferencias: i) la densidad de plantas saptiana utilizada en estudios previos que
varié entre 10.4 (Boomsnet al, 2009; Ciampitti y Vyn, 2011) y 12 pl'f(Rossiniet al,
2011; Caviglia y Melchiori, 2011; Mayest al, 2012), ii) el mayor contraste de los
genotipos en sus estructuras de canopeo, y iifedaa de siembra utilizada que fue
siempre temprana en los estudios mencionados p&® tardia, aunque en rangos
considerados o6ptimos para la zona de estudio de tesis. Este ultimo punto es
particularmente importante ya que en fechas de bsentempranas (i.e., septiembre-
octubre), el PV durante el cual se establece edm=m ocurre con menores temperaturas
qgue el de siembras tardias o de verano (i.e.,ndime). La menor temperatura promueve
una menor expansion foliar (Tollenaar, 1989; CiglcAndrade, 1994a; Tsimbet al,
2013) y una menor tasa de mineralizacion de la nmateganica (Cavigliet al, 2014)
que repercute en una menor disponibilidad de NiahidPor ejemplo, estudios de
Boomsmaeet al, (2009), Ciampitti y Vyn (2011) y Ciampitit al (2013a) conducidos en
Indiana, EEUU reportaron valores de [AFen el rango de 2.9 a 6.3 y de 3 a 6,
respectivamente (i.e., donde los valores mas bdgls rango corresponden a los
tratamientos sin fertilizacion y los mas altos adanbinacion de la fertilizacion N y alta
densidad). Dichos valores de IAFson menores a los reportados en este estudio, y se
encuentran por debajo o proximos al umbral derlAdue incrementa la esterilidad y
NGPs; (Figura 2.4). Por consiguiente, es probable gumepemado con las siembras tardias,
las fechas de siembras tempranas conduzcan angregeinteracciones competitivas entre
plantas por recursos dadas por una menor expafianque indirectamente promueven
menor solapamiento entre hojas en las zonas depag@on (Schwining and Weiner,
1998), ii) mayores reducciones de la captura depluz planta en los tratamientos no
fertilizados generando, por ende un estrés porldivamente mas severo, Yy iii) que el
efecto positivo de la fertilizacion sobre la expansfoliar permita a los individuos mas
dominados del stand una mayor respuesta del NGPfextllizacion que los dominantes
como ha sido demostrado en estudios anterioresdi@ay Melchiori, 2011; Mayeet al,
2012; Rossinet al, 2018).
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2.4.3.IMPACTO DEL NUMERO DE GRANOS EN LA DETERMINACION DE L
RENDIMIENTO A NIVEL DE CULTIVO

Los méximos rendimientos por unidad de superfieie 1163 g rif fueron
registrados en N400-D9 y los mas bajos en NO-D18 lws Expl y Exp2. Los maximos
valores se encuentran cercanos al rendimiento gatate fechas de siembra de mediados
de diciembre reportado recientemente por Arambuenlddet al. (2015) para la zona en
estudio. En el Exp3, el rendimiento de Ax820 y Xg#Z0 fue menor que el registrado en
Expl y Exp2 para la mayoria de los tratamientos, @ugeneral se debié a un menor NG
y/o PG. Es probable que los menores rendimientpstrados en Exp3 estén asociados con
una mayor cantidad de dias con temperaturas maxxiesmas (i.e. 33°C) durante el
periodo critico de fijacibn de granos (Figura 2.Extudios recientes reportaron que
temperaturas maximas por encima de 35°C provodagsdgrmico que aumenta el aborto
de granos reduciendo severamente el NG (Cicckinal, 2010; Rattalino Edreira y
Otequi, 2013) y el PG final (Mayer, 2015).

Los méaximos rendimientos en N400-D9 se asociaronwto NG entre ca. 4800-
5000 granos fh (similar al registrado en N0O-D9 y N0O-D16) y un P@ativamente alto
(221-258 mg grand). En cambio, el PG en los tratamientos sin fegdion disminuyé
significativamente en ambas densidades en Explpf Ekabla 2.3) y en D16 para el Exp3
debido ala alta capacidad de los cultivos para fijar granésr ende, el PG fue el
componente que explico la respuesta positiva deliméento a la fertilizacion en D9 (i.e.,
en ambos Exply Exp2). Estos resultados sugieretadimitacion al crecimiento por falta

de N se exacerb6 durante el llenado de granos.

Por otro lado es destacable que el rendimientosigénotipos Ax877 y Ax820 fue
igual (Expl) o levemente reducido (~13% en Exp2 amcrementos de 9 a 16 pl°nen
N400. En comparacion, los genotipos Xpa56029 y AxBtbstraron reducciones ~17%
con el incremento de la densidad (media de Expgp2E No obstante, en el ambiente de
mayor competencia intra-especifica (N400-D16), ttedos cuatro genotipos (excepcion
Ax892) exhibieron similares rendimientos constrgidie diferente manera. En Xpa56029,
un menor NG fue compensado por un incremento delAPgesar de la gran capacidad de
los genotipos erectos para fijar mas granos en Bll&ndimiento no aument6 debido a
que el PG tendi6 a disminuir. Tanto la estabilidatirendimiento a través de cambios en
la densidad como la mayor respuesta a la fertibmaen los genotipos erectos
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(particularmente Ax820) estuvieron asociadas candgor fijacion de granos. El hecho de
gue un alto NG no se tradujera en un mayor renditmia nivel de cultivo en Ax877 y
Ax820, aun con alta fertilizacion podria estar &sba a un fuerte trade-off entre el PG y
NG resultante de un ambiente empobrecido durarteneldo de los granos (Maddoreti
al., 2006; Borras y Gambin, 2010; Pageal, 2010). Reducciones del PG pueden ser
explicadas por una baja relacion fuente:destinarderla fase lag del crecimiento de los
granos que compromete el PG potencial, o durarfestalineal de llenado de granos que
afecta el PG final (Maddonet al, 1998; Gambimt al, 2006; Borras y Gambin, 2010). Si
bien la relacién fuente:destino en diferentes fasmisdesarrollo no fue reportada en la
presente tesis, se conoce que la relacion fuestsndedurante el llenado de granos
disminuye ante atrasos en la fecha de siembra cesuttado de la combinacion de un NG
relativamente estable y una limitada capacidadsiotética de la fuente debido a un
ambiente foto-térmico empobrecido durante el PLIBanglli et al, 2016; Vegeet al,
2017). La alta capacidad del cultivo en sostenéijdeion de granos ain en NO y una alta
plasticidad reproductiva (i.e. Ax877 y Ax820) puedmplicar una alta demanda conjunta
por asimilados de los granos (Melchiori y Cavigk808) que excede la produccion de
biomasa durante la post-floracion (baja relacidenfa:destinto) con consecuencias
negativas sobre el PG (Maddoratial, 1998; Echartet al, 2006; Cerrudet al, 2013;
Bonelli et al, 2016). Estas situaciones deberian haber sidernsas en NO-D16 dado el
impacto del estrés por N sobre la senescenciar f@ieciencia en el uso de la radiacion
(Uhart y Andrade, 1995a; Rajcan y Tollenaar, 199%cortamiento de la duracion del
llenado de granos (Melchiori y Caviglia, 2008). mn@nor duracion del llenado de granos,
evidente en los genotipos Ax820 y Ax877 cultivadasN0O-D16 (Tabla 2.2) refuerza esta
hipotesis.

Finalmente, en este capitulo se demostro la habilde los genotipos para fijar un
alto NG (particularmente en los erectos) aun easattensidades de plantas. En este
contexto, resulta necesario reconsiderar practieananejo agrondmicas y/o estrategias de
mejoramiento genético para maices cultivados entsis tardias que se focalicen en la
funcionalidad de la fuente fotosintética durantgas en que se determina el PG potencial
(i.e. en PG, Borras y Gambin, 2010) y el llenadgm@os (Cerrudet al, 2013; Bonelliet
al., 2016) para poder expresar en rendimiento lanp@tkdad del NG de estos materiales.
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2.5.CONCLUSIONES

Los resultados incluidos en este capitulo demasirda existencia de una
interaccion entre N*D y N*G en variables asociadas la proporcion de plantas con baja
fijacion de granos y variabilidad poblacional d€bR. Aumentos en la variabilidad planta-
planta explicaron la interaccion entre Exp*N*D*G ndestrada para el NG,
particularmente en el Expl donde la disponibilidked N a la siembra fue bajo y no
existieron estreses ambientales adicionales @®rés térmico). El incremento en la
disponibilidad de N en alta densidad redujo laciga de granos por planta en genotipos
con una arquitectura de canopeo con angulo folargfilo y mayor I1AR; concentrado en
estratos superiores del canopeo. Las respuestiivgmal agregado de N en alta densidad
estuvieron asociadas a canopeos erectos y menagy lédhcentrado en los estratos
superiores del canopeo, y fueron explicadas prahgipnte, por un incremento del NGP de
individuos con una alta habilidad competitiva emi@os de captura y uso de recursos que
compensO el menor nimero de granos fijados potgdasuprimidas a causa de procesos

de competencia.

Sin embargo, la mayor eficiencia de fijacion dengsade genotipos con estructura
piramidal no se asocio con altos rendimientos deblddesarrollo de un trade-off entre el
NGP y el PG (Borras y Gambin, 2010; Pagel, 2010). Este probablemente result6 de
una menor relacion fuente:destino durante el perémlllenado de granos que habria sido

exacerbada por el tipico ambiente del llenado deag en maiz tardio.

Finalmente, los resultados de este capitulo propman informacion sobre los
efectos de la estructura de canopeo sobre la Va@bpoblacional del NGP en el cultivo
de maiz. En el proximo Capitulo, se analizara taradeza de la competencia por recursos
y el crecimiento de cada planta desde una perspetitiamica, analizando la contribucion
de las distintas jerarquias de individuos sobresghblecimiento de la estructura de la
poblaciéon durante el periodo critico de fijacibngtanos. En particular, se estudiara la
conexiéon de estos procesos con los rasgos arquaéxs del canopeo de los distintos

genotipos de maiz.
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CAPITULO 3

ESTABILIDAD DE LA ALOMETRIA DEL
CRECIMIENTO REPRODUCTIVO DURANTE EL
PERIODO CRITICO DE DETERMINACION DEL

NUMERO DE GRANOS

3.1.INTRODUCCION

En el cultivo de maiz, la intensidad de la compgtemtra-especifica por recursos
tanto aéreos como edaficos determina el grado dabialad entre plantas del stand
(Capitulo 2), proceso que influye sobre la deteatiiin del rendimiento en granos. Estos
aspectos son de gran interés en estudios de ezglgmésentan potencial para estudios en
agronomia (i.e. manejo del cultivo) y mejoramiegémético (i.e. deteccion de caracteres

asociados al rendimiento o0 a su estabilidad emthstambientes).

La competencia entre plantas por recursos luminjcegaficos (i.e., nitrogeno) es
de tipo asimétrica (one-sided) y simétrica (tweed)] respectivamente (Hara, 1986;
Berntson y Wayne, 2000); aunque algunos autoresalgumentado que pueden existir
cambios en la naturaleza de la competencia ado ld& un continuo entre la competencia
de tipo completamente simétrica, donde la capt@aetursos entre competidores es
independiente de su tamafo relativo y una compiet&aenpletamente asimétrica, donde
s6lo las plantas mas grandes capturan todos lagsoec disponibles (Weiner, 1990;
Schwinning y Weiner, 1998). Pocos estudios, sin a&gdy han abordado este tipo de
procesos combinando factores (i.e., la radiacider goel nitrégeno edafico disponible por
planta) con el objetivo de evaluar como la intei@atentre recursos modula el tipo de
competencia entre plantas (Casper y Jackson, Tagill Jr, 1999) y la determinacién del

rendimiento de cultivos.

Debido a su complejidad como proceso, la compedemtira-especifica por
recursos ha sido valorada generalmente a travéga@b de variabilidad entre plantas de
un determinado rasgo, por ejemplo, biomasa o raedim por planta (Edmeades y
Daynard, 1979). Estudios en maices sembrados andalisidad de siembra y bajo
deficiencia de N han reportado aumentos de labiidad planta-planta de la biomasa, el

namero de granos o rendimiento por planta (Boomsiha, 2009; Caviglia y Melchiori,
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2011; Rossiniet al, 2011). Desde una perspectiva ecoldgica, sin agobasdlo la
competencia de tipo asimétrica por recursos promuevincremento de la variabilidad en
tamafnos cuando las poblaciones son cultivadastas @énsidades de siembra (Weiner y
Thomas, 1986; Weiner, 1990). Por ejemplo, la feedion nitrogenada en altas densidades
de siembra promueve el crecimiento de la plantey pracerba la competencia entre los
individuos de la poblacion (Reader, 1990; MorrisMyerscough, 1991), aumenta la
asimetria en la competencia por la captura de Amtef y Hirose, 2001) y acelera los
procesos de auto-raleo (Weiner, 1985). Colectivaedndos los estudios mencionados
sugieren que el agregado de N puede afectar laate#ta de la competencia por luz
explorada a través de un continuo a lo largo deango de densidades poblacionales. En
el Capitulo 2 de esta tesis se pudo establecentia gel andalisis de varios descriptores de
variabilidad poblacional valorados en madurez ligjca, que el agregado de N en
poblaciones de alta densidad promueve un incrensintia variabilidad poblacional del
NGP, exacerba la proporciéon de plantas ineficiertesu capacidad para fijar granos y
promueve el desarrollo de bi-modalidad. Interesaatde, estos procesos fueron mas
intensos en genotipos con una estructura de canopeohojas plandfilas y mayor
concentracion de area foliar en los estratos s Sin embargo, el tipo de competencia
por recursos entre los individuos de una poblaei@ue impacta sobre la determinacién
del rendimiento en granos — debe ser contemplachm em proceso dinamico en el tiempo
que involucra mecanismos asociados con la estagtur en tamafos de la poblacién. En
cultivos, las causas que subyacen a tales patsomggoco o nulamente conocidas. Bajo un
enfoque ecoldgico, diversos autores han propuastdayestructuracion en tamarios (i.e.,
biomasa de las plantas) de una poblacion al fiealrth determinada etapa depende de la
relacion entre la biomasa de esas plantas al ideita etapa y el crecimiento durante la
etapa subsiguiente inmediata. Esta relacion ha palametrizada y definida como
funciones modificadoras de la distribuciéon poblagio(DMF como sus siglas en inglés;
Westoby, 1982), relaciones de crecimiento tamarfpermdiente (Weiner, 1990), o
simplemente funciones de crecimiento (Hara, 1984&jara, 1986). En esta tesis, dichas
funciones seran denominadas como funciones DMFejeamplo, si la DMF resultante se
aleja de la linealidad, se espera que se produeaaibios en el tipo de estructura en
tamafos de la poblacién (e.g. falta de normalidalkh elistribuciones de frecuencia). En un

estudio comparativo que involucro tres cultivos d&rano, Vega y Sadras (2003)
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demostraron que las DMF son especie-dependiem@sloscurvilineales en soj&lycine
maxL.), sigmoides en girasoHglianthus annuus..) y lineales en maiz. Estas formas de
crecimiento explicaron los patrones de estructara@n tamafos de las poblaciones
evaluadas. Por ejemplo, las distribuciones de é&eca de tamafos al final del periodo
critico mostraron asimetria positiva en girascinoidalidad en soja y normalidad en maiz.
Dichos autores propusieron que las DMF de girassbja fueron indicativas de una
competencia de tipo asimétrica entre los individdeda poblacion. Este tipo de enfoque
no es comunmente utilizado en cultivos de granossar de su potencial para entender los
mecanismos que subyacen al crecimiento de losithaig y su impacto sobre la particion
de biomasa hacia espigas y la estructura de lagiébl Asimismo, no se conoce hasta el
presente cOmo la interaccion entre el N, la dedsildaplantas y la variabilidad genotipica
en rasgos arquitecturales del canopeo alteran dExiones mencionadas y si las
trayectorias del crecimiento de las distintas gprgas de plantas mantienen la alometria del

crecimiento reproductivo a nivel poblacional.

3.1.1.Hipotesis

En base a los antecedentes planteados, la hipatgsabar en el presente capitulo
es:

Hipotesis 3. La disponibilidad de nitrégeno edafimiermina la naturaleza (simétrica

0 asimétrica) de la competencia entre plantas d&rbajo estrés por alta densidad.

3.1.2.0bjetivos especificos

3. Analizar las interacciones entre la competencia pecursos aéreos (radiacion
solar) y edaficos (disponibilidad del N) en genotipde maiz contrastantes en su
arquitectura de planta y sus efectos sobre: i)dacion entre la biomasa por planta
en la prefloracion y la TCR (funciones DMF), ii) la estructura de la poblacide
la biomasa aérea por planta durante la post-flotaciien términos de medidas de
distribucion y desigualdad en tamafos de fijaci@engidanos) vy iii) la particion de
foto-asimilados hacia la espiga y la eficiencia naguctiva de las diferentes
jerarquias de plantas que surgen en respuesta @emento de la competencia
intra-especifica.
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3.2.MATERIALES Y METODOS

3.2.1.DISENO EXPERIMENTAL Y TRATAMIENTOS

En el presente capitulo, se analizaron dos (Ax82Qp&56029) de los cuatro
genotipos estudiados en esta tesis durante el E¥Xpd3 (camparas agricolas 2010-11 y
2011-12, respectivamente) debido a su marcado astaten rasgos arquitecturales del
canopeo y en su respuesta al aumento en la dengidhsponibilidad de N edafico
(Capitulo 2). El disefio experimental y los difeesntratamientos fueron detallados en el

Capitulo 2.

3.2.2.ESTIMACION DE LA BIOMASA AEREA Y LA TASA DE CRECIMI ENTO
DE LA PLANTA Y DE LA ESPIGA DURANTE EL PERIODO CRIT ICO DE
DETERMINACION DEL NUMERO DE GRANOS

La estimacion de la biomasa aérea por planta fakzagla durante los estadios
fenoldgicos de V6, V9, V15, R1 y R2 a través de ebosl alométricos ajustados a través
de muestreos destructivos (Vegtal, 2001a; b; Maddonni y Otegui, 2004). En cada
estadio fenoldgico, 15 a 20 plantas de cada gemagtigombinacion de N*D fueron
cosechadas para determinar su biomasa. En dicteagapl se midieron variables
alométricas (diametro de tallo basal, altura detplaesde el nivel del suelo hasta la ligula
de la ultima hoja expandida totalmente y el didmde la espiga apical a partir de R1; i.e.,
no se detectaron espigas secundarias en ninguaa pglantas individuales seleccionadas).
Luego de las mediciones, las plantas fueron panazas en tallos mas vainas, laminas de
hojas, chalas y espiga y secadas en estufa dimeaeelo a 60 °C hasta peso constante para
la determinacion de la biomasa. Adicionalmentagesaéizaron cosechas de espigas antes y
después de R1 (ca. = ~5 dias de R1) para consindelos alométricos entre su diametro
maximo y biomasa reproductiva total. Dado que Bitlatamientos de densidad ni de N
afectaron las relaciones alométricas, se consway@iodelos Unicos para cada genotipo en
cada experimento. Para la estimacion de la biomagatativa de cada planta (tallos +
hojas) entre los estadios fenoldgicos de V6 a Rdjusstaron relaciones bilineales entre el
volumen del tallo (calculado como la férmula decilmdro) y la biomasa de cada planta
(Rossiniet al, 2011). En el estadio de R2, la biomasa vegetditig¢ modelada a través de
una relacion lineal entre ésta y el volumen débtdla biomasa reproductiva durante el

periodo critico fue modelada como una funcién danetro maximo de la espiga a través
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de una relacion exponencial. Los parametros d&ufasones ajustadas para cada genotipo

y experimento son presentados en la Tabla 3.1.

Tabla 3.1. Parametros de los modelos alométriagtaajos para la estimacidén de la biomasa por
planta durante los estadios vegetativos (V6—R1)diaS post-floracion (R2), y la biomasa de la
espiga apical para los genotipos de maiz, Ax82@58029 sembrados en 2 campafas agricolas,
2010-11 (Exp2) y 2011-12 (Exp3). Se presenta dicieate de determinaciori y el nimero de
plantas o espigas (n) usado para el ajuste deddslos.

Estimacion de la biomas:
vegetativa de la planta er
R2

a b c f n a B f n a b f n

Estimacion de la
biomasa reproductiva

Estimacion de la biomasa de la

Exp. Genotipo planta durante V6 - R1

Exp2 Ax820 0.20 2094 0.09 092 105 116 0.11 0.83 ®G26 0.12 0091 73
Xpa56029 0.16 324.1 0.11 096 97 0.5 0.13 0.87 645 01 0.93 72

Exp3 Ax820 0.16 2326 0.09 0.82 111 1.6 0.12 0.88 @26 0.12 0.90 65
Xpa56029 0.15 3451 0.10 093 84 222 010 0.88 834 0.1 0.92 67

#Biomasa por planta (desde V6 a R1) = a*vol paracola*b + ¢ (vol - b) para vol>b.

®Biomasa por planta en R2= a + b*vol, siendo vatlemlumen del tallo (cf) calculado como la férmula
de un cilindro entre la altura de la planta y énaétro en la base del tallo.

°Biomasa de la espiga = a * exp (EJ), dondeE, es el diametro maximo de la espiga (mm).

En paralelo,[1 1360 (Exp2 y Exp3) plantas individuales de similamafio y
fenologia fueron seleccionadas e identificadas deema consecutiva en los dos surcos
centrales de cada UE (ca. 60 y 25 plantas en D28, yespectivamente) en el estadio de
V3. En estos individuos, su biomasa acumulada R&tae estimada no destructivamente
a través de los modelos alométricos ajustados §Taldl). Semanalmente, se relevo la
fenologia de cada planta individual, siguiendo $aaéa de Ritchie y Hanway (1982).
Cuando el 50% de plantas de cada UE alcanzé ladiestfenoldgicos seleccionados, se
realizaron las mediciones de las variables alopadrantes mencionadas, agregando el
diametro de la espiga apical en los estadios enaguespigas fueron cosechadas para la
construccion de los modelos alométricos. La bionag&seaa total de cada planta en R1 y R2
se calculé como la sumatoria de la biomasa vegatatids la biomasa reproductiva
modelada. Finalmente, en el estadio de madurealdgca de cada genotipo (R6), las
plantas seleccionadas fueron cosechadas y secadstuéa hasta peso constante para la

cuantificaciéon de la biomasa total aérea.

Posteriormente, se ajustd una funcién sigmoidea fmibiomasa de plantas en

funcidn de los dias desde la emergencia (Ecuaciin Bara ello, se unieron los datos de
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la biomasa estimada no destructivamente hasta R2cyantificada en R6. Con dicha
funcion sigmoidea se puede estimar la biomasa da p&anta individual en cualquier
momento del ciclo.

a+b
(1 + exp(--0/d)

Biomasa (t) = (Ecuacion3.1)

donde a, b, ¢, d corresponden a los parametrosmdasspara cada planta individual
(datos no presentados) y t indica el tiempo en diéasle la emergencia del cultivo. En la
Figura 3.1, se presenta un ejemplo de los ajustdzados para cada planta individual de

un genotipo en un mismo tratamiento.

250 !
$ 200 :
® '
S & 150-
£ S 100
S o
0 50

O—tl=

0 20 40 60 80 100 120 140
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Figura 3.1: Ejemplo de modelos sigmoides ajustguirs: la dinamica de acumulacion de la
biomasa en funcion de los dias desde emergendapfemtas individuales de un cultivo de maiz
perteneciente al genotipo Xpa56029 sembrado en ddtasidad de plantas (D16) y alta
disponibilidad de N (N400). La linea punteada indét estadio de R1 (i.e., 50 % de plantas en R1).

La biomasa por planta en pre-floracion y post-ftara (denominadas en adelante
como tamafio inicial, By final, Bg, respectivamente) fue estimada a los -100 y +10i@°C
de R1, respectivamente. Para cada planta individaalCRc (g dia') fue cuantificada
como la pendiente de la regresion lineal de la bearacumulada alrededor£1@00°C dia
de R1 (temperatura base de 8°C). Se opto porautilim periodo critico mas reducido en

comparacion a otros trabajos (i.e. 25-30 dias eftedde R1) debido a que i) la maxima
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reduccion del NGP en ambientes con estrés se produante un periodo de tiempo
reducido alrededor de R1 (Hadt al, 1981, Cerrudeet al, 2013) y ii) para una mejor
estimacion de la TGR en la fase de crecimiento lineal de cada plaradigolarmente, en
los individuos que resultan fuertemente suprimigdos el efecto de la competencia por
recursos (Figura 3.1; Vegsa al., 2001b).

La tasa de crecimiento de la espiga (P§HEue calculada como la pendiente de la
relacion lineal entre la biomasa reproductiva eatiamentre lox 100°C dia de R1 (i.e.,
momentos idénticos en que se realizaron las estmes de la biomasa aérea por planta).
Para esto, se utilizd la misma metodologia que lpagatimacion de la biomasa de plahta
100°C dia de R1. En breve, se ajusté una funcgmadea (Ecuacion 2.1) a la relacion
entre la biomasa reproductiva estimada a parti2dé °Cd y hasta R2 utilizando, i) un
valor de biomasa reproductiva igual a cero en aherio -227 °C dia de R1 (Otegui y
Bonhomme, 1998) vy ii) los valores de biomasa reyctida estimados en R1, dias previos
y posteriores a R1 y en R2 (ca. 12 dias desdelR$)parametros de la funcidon sigmoidea
ajustados para cada planta fueron utilizados paestimacion de la biomasa reproductiva

en los momentos mencionados.

La particion de fotoasimilados hacia la espiga a@p{tP) se cuantific6 como el
cociente entre la TGk y TCR-c y la eficiencia reproductiva (ER) de cada planta
individual se calculé como el cociente entre el NGBpitulo 2) y la TCk: (Vegaet al,
2001Db).

3.2.3.FUNCIONES DE TAMANO DEPENDENCIA DEL CRECIMIENTO (DM F)

Las funciones DMF para cada jerarquia de plantaqBss, Capitulo 2) fueron
construidas a partir del ajuste de la relacioneeiatiTCRBc y B, Se construyeron funciones
independientes para cada genotipo y combinaciéntratamientos (Exp*N*D). Las
relaciones DMF fueron obtenidas utilizando el safevTABLECURVE (Jandel, 2000).
Las funciones DMF se ajustaron para estimar elogoidsimetria en la competencia por
recursos. El término “competencia simétrica pourgas” sera utilizado en casos donde la
DMF fue dUnica, lineal y con intercepto cercano aoceEn contraste, el término
“competencia asimétrica por recursos” sera utitizpdra referir los casos donde la DMF
de la poblacion no fue dnica, resultd no-lineasuyintercepto se alejé del origen (Weiner,
1990).
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3.2.4.MEDICIONES DE LA VARIABILIDAD PLANTA-PLANTAY RUPTU RA
DE LA ALOMETRIA

En este Capitulo, se hara énfasis en los procesestdicturacion en tamafios de la
poblacién a través de la cuantificacion de lasribistiones de frecuencias de B las
DMF alrededor del periodo critico para la determidra del NGP. Para cada combinacion
de tratamientos, la desigualdad en tamafos fudzadal a través de indicadores que
incluyeron el rango, varianza, desvio estandarficgeste de variacion, coeficiente de
asimetria (Ec. 3.2) y coeficiente Gini (Ec. 3.3 y Sadras, 2003; Weiner y Solbrig,

1984) establecidos a partir de las distribucioreefetuencia de laB

El coeficiente de asimetrig,) es definido como el tercer momento alrededorde |
media (Sokal y Rohlf, 1981) y representa el gradoadimetria de la distribucién de

frecuencia de la variable en estudio.
n
gi=n Z (%= ©)3/(n— 1) (n — 2)s* (Ec. 3.2)
i=1

donde n representa el tamafio de la muestra @etidad de plantas individuales))a B:

promedio,X; la B- de cada planta individual y s es la desviacioarekr de la B.

Asi, un valor deg; = 0 indica que la distribucion de la variable #sédrica, es
decir, existe la misma concentracion de valores delecha y a la izquierda de la media.
En cambio, valores dg, > O representan una distribucidn asimétrica p@sify es
indicativa de una mayor concentracién de valoresaha izquierda que a la derecha de la
media. Valores dg, < 0 indican una distribucion asimétrica negativins valores de la

variable estan mas concentrados hacia la dere@ha lguizquierda de la media.

El coeficiente de gini de lagB(Ec. 3.3) es una medida de la desigualdad entre
plantas y su interpretacion fue explicada en eitobp2 de esta tesis.
k=n-1

1- (Xe+1 = Xi) Vw1 — Vi) (Ec.3.3)
k=0

Gini de la B =

donde X es la proporcion acumulada de plantas epoldacion e Y, la proporcion

acumulada de la biomasa de planta en post-floracion
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Adicionalmente, se defini6 el térmimaptura de la alometrigAB; g dia') para
describir y cuantificar la incapacidad de las @aniz para crecer en proporcion a sy B
tomando como referencia la relacion DMF de la gprga de plantas £ Para cada
combinacion de tratamiento&B fue cuantificada a nivel de la poblacion de plamdt@ada

siguiente manera (Ec. 3.4):

AB (g d_l) = <Z [PTCPPC - TCPpc]Z) (EC 34)

n=1

donde la PTCR representa la TGR potencial estimada para plantaseEpartir de
la DMF ajustada para las plantag #la TCRc corresponde a la TGPreal de las plantas
Eg. AB distinta de cero indicO desviaciones u alteragodel tamafio-dependencia de
TCPsc

3.2.5.ANALISIS DE DATOS

Los efectos de la disponibilidad de N, densidadeyagipos sobre la B Bg
promedio de la poblacidn y de plantasf&eron analizados a través de ANOVA. Se utilizé
andlisis GLS (generalized least squares, en slassin inglés) de la libreria nime de R
version 2.2.11 (R Development Core Team, 2010) parajuste de modelos lineales y
mixtos con el programa estadistico Infostat (DirReeet al, 2011). EI modelo lineal
contempld al experimento, la disponibilidad de Wnsidad de plantas y genotipos como
efectos fijos, mientras que la repeticion fue codesida como un efecto aleatorio. La

comparacion de medias fue realizada a través stdl&D de Fisher con un alfa de 0.05.

La ER fue analizada como una funcion de la 3§ Honde ademas se construyeron
lineas de frontera a través del ajuste de funciex@®nenciales a la relacion entre la
maxima ER y la TCk: (Rossiniet al, 2012). La diferencia entre la ER de cada planta
individual y la linea de frontera (i.e, residuoggfon analizados para cada jerarquia de
cada planta en cada tratamiento.

Los efectos del N, densidad y genotipicos sobrd? eER vy residuos de la ER
fueron analizados a través de ANOVA para cada @xpeto donde se evaluaron, i) los
efectos de los tratamientos sobre las plantasiilEdiferencias entre genotipos y jerarquias
de plantas en cada nivel de N de D16. Para el poas®, los factores disponibilidad de N,
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densidad de plantas y genotipo fueron considereolo® efectos fijos. Para el segundo, el
modelo lineal para cada nivel de N contempld alogpn, las jerarquias de plantas y la
interaccion genotipo por jerarquia como un efegto En ambos casos, la repeticion fue

considerada como un efecto aleatorio.

La varianza y normalidad de las distribuciones aeuencia de la Bfueron
analizadas a través de métodos no-paramétricasyaradio test-F para homogeneidad de
varianzas y test de Shapiro-Wilks, respectivamddoite poblacion de plantas no presento
una distribucion normal cuando el estadistico dapBb-Wilks presenté un valor de

significancia de p<0.05 (Balzariet al, 2008).

Para analizar diferencias en los pardmetros ddulasones DMF (pendiente e
intercepto) a través de las fuentes de variacigrd@édsidad y genotipo) y entre jerarquias
de plantas, se utilizaron andlisis de regresionvesiables auxiliares dummy (Balzariet

al., 2008) utilizando el programa estadistico InfodatRienzoet al, 2011).
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3.3.RESULTADOS

3.3.1. CRECIMIENTO DE INDIVIDUOS DURANTE EL PERIODO CRIiTI CO

En ambos experimentos, la densidad de plantasembtigo y la interaccion
densidad x genotipo tuvieron efectos significativembre la By Br (Tabla 3.2). La
biomasa en ambos estadios fue siempre menor (ca 3%%) en D16 que en D9
(p<0.001), y fue mayor en el genotipo Xpa56029 gueAx820. En respuesta al aumento
en la densidad de plantas, layBBr disminuyd proporcionalmente mas en Xpa56029 que
en Ax820 (ca. 30 vs 18% para B 35 vs 25% para Ben Ax820 y Xpa56029;
respectivamente; Tabla 3.2).

Las B y Br promedios del stand disminuyeron ante aumentos elensidad de
siembra mas acentuadamente en NO que en N400rs@&loExp?2 (interaccion Exp*N*D;
p<0.1; Tabla 3.2). Cuando las plantas de menoileefia reproductiva @ fueron
excluidas del ANOVA, la Bde las plantas £aument6 ante el agregado de N en D16
(interaccion N*D; p<0.01) con un mayor orden de magl en el Exp2 (12%) que en el
Exp3 (8%) (interaccion Exp*N*D; p<0.05).
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Tabla 3.2. ANOVA para la biomasa aérea por plamtgrefloracion (B y postfloracion (B)
estimada a floracion £ 100°C dia, en dos genotij@osiaiz (Ax820 y Xpa56029) cultivados en dos
niveles de N contrastantes (NO, sin aplicacion YON400 kg de N 19 y dos densidades de
plantas, 9 (D9) y 16 (D16) pl fnLa B: fue calculada para la media de la poblacién y fesa
plantas con alta eficiencia en la fijacion de geafjplantas k). Los datos corresponden a los
experimentos 2y 3 (Exp2, 2010-11 y Exp3, 2011-12).

Experimento Nitrogeno  Densidad Genotipo  Poblacion Plantas &
® ) © Bip") Br(@pl) Br(gp)
Exp2 NO D9 Ax820 80 117.5 117.5
Xpa56029 96.8 132.7 132.6
D16 Ax820 63.7 85.3 85.8
Xpa56029 67.4 84.9 87.9
N400 D9 Ax820 80.5 119.3 119.3
Xpa56029 107 147.4 147.4
D16 Ax820 66.9 90.3 92.5
Xpa56029 77.2 97.7 101.7
Exp3 NO D9 Ax820 92.1 132.7 132.7
Xpa56029 126.4 173.9 173.9
D16 Ax820 71.9 93.8 95.8
Xpa56029 86.3 107.5 112.4
N400 D9 Ax820 85.1 125.7 125.7
Xpa56029 121.5 162.4 165.7
D16 Ax820 73.5 99.8 106.1
Xpa56029 86 108.6 119.2
Nivel de significancia de los efectos principaléateracciones
Exp ok ok ook
N ns ns *x
D —_— —_— —
G *kk *kk *k%
Exp*N —_— * *
Exp*D ns ns ns
EXp*G *kk *kk *k%
N*D -l- * *%
N*G t ns ns
D*G *kk *kk *%k%
Exp*N*D t T *
Exp*N*G T * *
Exp*D*G ns ns t
N*D*G ns ns ns
Exp*N*D*G ns ns ns

Los simbolos T, *, ** y *** indican un nivel de siificancia de p<0.1, p<0.05, p<0.01 y p<0.001,
respectivamente. ns indica diferencias no sigtifiea a p>0.1.
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3.3.2.DISTRIBUCION POBLACIONAL DE LA BIOMASA AL FINAL DEL
PERIODO CRITICO PARA LA FIJACION DE GRANOS

En alta densidad, el agregado de N no sélo aumar®é de la plantas E(Tabla
3.2 y Figura 3.2) sino que también exacerb6 laufracia de individuosd=(Figura 3.2). El
amplio rango de Bde las plantasg=en N400, que estuvieron localizadas en la mayt&ia
los intervalos de clases de la Bncluyendo a las categorias mas bajas dedarB
comparacion a NO) dio lugar a un incremento ensianetria negativa (i.e., distintivo
patron en forma de J) de las distribuciones deuéecia de la B a nivel poblacional
(Figura 3.2 C, D, G y H), y dicho patrén explicé falta de normalidad en las
distribuciones de frecuencia de la Bn 3 de los 4 casos observados en D16 y N400
(Figura 3.3). En NO, los individuosgEexhibieron un rango mas reducido que la misma
jerarquia en N400, y estuvieron localizados prialoiente sobre la cola izquierda de las
distribuciones de frecuencia poblacionales de fa(Bgura 3.2 A, B, E y F). Esta
divergencia en los patrones distribucionales delafio a nivel de jerarquias de plantas,
gue fueron mas intensos en Xpa56029 que en Ax&plicaron el fuerte incremento en el
rango, el desvio estandar y el coeficiente de eidraplanta-planta de lafEen N400-D16
(Figura 3.2). Las variaciones en los patrones aiooog entre niveles de N registrados en
D16 no fueron observados en D9, ya que las disiobes de frecuencia de la Bieron
normales y con coeficientes de asimetria cercanosera en siete de las ocho

combinaciones de tratamientos (Figura 3.3).
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Frecuencia (%)

N400

Exp2

Rango=58
D.St=12.8
CV%=15

Rango=66
D.St.=14.7
CV%-=16

34 59 85 111137162

34 59 85 111137162

Rango=94
D.St=17.7
CV%=21

. B

34 59 85 111137162

D Rango=120
D.St.=19.5
CV%=20

34 59 85 111137162

Ax820

Xpa56029

34 59 85 111137162

34 59 85 111137162

Rango=110
D.St.=20.4
CV%=19

. F

34 59 85 111137162

| H Rango= 154
D.St.=28.8
CV%=27

34 59 85 111137162

Biomasa en postfloracion (g pl?)

Exp3
| E Rango= 80 e Rango=99
B D.St=16.1] | D.St.=20.2
CV%=17 CV%=20
K B Ax820

Xpa56029

Figura 3.2: Distribuciones de frecuencia de la lsisapor planta en post-floracion (R1.00°C
dia, g p') en dos genotipos de maiz (Ax820 y Xpa56029)\adibs en alta densidad (16 pfiny
dos niveles de N contrastantes (NO, sin aplicagiti#00, 400 kg de N Fa para los Exp2 y Exp3
(campafia 2010-11 y 2011-12). Las plantas fueraifidadas de acuerdo a su eficiencia para fijar
granos como plantas con alta eficiencig, tiarras negras) o baja eficiencia en la fijaciérghnos
(Eg, barras grises) segun el niumero de granos potaplateniendo en cuenta un umbral de 98
granos. En los insertos figuran los valores de gamfgsvio estandar (D.St.) y coeficiente de
variacion (CV%).
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Figura 3.3. Asimetria en tamafios (medidos commedicente de asimetria) de las distribuciones
de frecuencia de la biomasa por planta en posidion (R1+ 100°C dia) en dos genotipos de
maiz (Ax820 y Xpa56029) cultivados en dos nivelesNd contrastantes (NO, sin aplicacion y
N400, 400 kg de N H3 y dos densidades de siembra (9 y 16 p| B y D16; respectivamente).
Los simbolos *, **, *** representan el valor p d&dst de Shapiro-Wilks a p<0,05, p<0,01 y
p<0,001, e indican distribuciones alejadas de faatidad. Los datos corresponden a los Exp2 y
Exp3 (Exp2, 2010-11 y Exp3, 2011-12).

La varianza de la Bfue mas alta en el Exp3 que en el Exp2 (Tabla. EB)
genotipo, sin embargo, fue uno de los principakesofres en explicar las diferencias
observadas en la varianza. El genotipo Xpa56028ps® exhibio mayor varianza de B
que Ax820 (0.0001<p<0.01) en la mayoria de losatngntos. Aunque el agregado de N
aumento la varianza en D16, este efecto solo fymfwiativo (p<0.01) en el Exp3, y de
mayor magnitud en el genotipo Xpa56029 que en &28xca. 57 vs 100% para Ax820 y
Xpab6029, respectivamente) (Tabla 3.3).
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Tabla 3.3. Varianza de la biomasa por planta etffmacion (R1+ 100°C dia) (B) y test-F para
homogeneidad de varianzas (contrastes). Los datogsponden a los genotipos Ax820 y
Xpab56029 cultivados en dos niveles de N aplicadogpa@st-emergencia (NO, sin aplicacion y
N400; 400 kg de N h8 y dos densidades de plantas (9 y 16 B B9 y D16, respectivamente) y
durante dos campafias agricolas 2010-11 (Exp2) 3-201Exp3).

Nitrégeno Densidad de Genotipo Varianza de la B
(kg ha) plantas
(pl m?) Exp2 Exp3
NO D9 Ax820 161.1 163.4
Xpa56029 201.2 921.9
D16 Ax820 162.8 257.8
Xpa56029 314.2 414.1
N400 D9 Ax820 201.5 297.0
Xpa56029 427.0 923.8
D16 Ax820 2145 406.0
Xpa56029 379.4 828.3
Contrastes F F
NO x N400 D9 Ax820 0.8 ns 05*
Xpa56029 0.5 * 1ns
D16 Ax820 0.8 ns 0.6 **
Xpab6029 0.8 ns 0.5 ***
D9 x D16 NO Ax820 1ns 0.6*
Xpa56029 0.6t 2.2 xxx
N400 Ax820 0.9 ns 0.7 ns
Xpa56029 1.1ns 1.1ns
Ax820 x Xpa56029 NO D9 0.8 ns 0.2 ***
D16 0.5 *** 0.6 **
N400 D9 0.5 ** 0.3 ***
D16 0.6 ** 0.5 ***

Los simbolos t, *, ** y *** indican un nivel de siificancia de p<0.1, p<0.05, p<0.01 y p<0.001,
respectivamente. ns indica diferencias no sigrifiaa.

Entre las medidas de la variabilidad planta-plaetaoeficiente Gini de la Bfue
un mejor descriptor que la varianza para analieardfectos de las variaciones en la
densidad de plantas sobre la desigualdad en tanf@abk 3.4). En ambos experimentos,
el coeficiente Gini de la Baumento significativamente (ca. 50%, p<0.001) &6,y fue
mas alto para la combinacion de N400 y D16 (p € @&ra N*D). El genotipo Xpa56029
exhibié un mayor (p < 0.001) coeficiente Gini ddleque el Ax820 (Tabla 3.4).
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Tabla 3.4. Andlisis de la varianza para el codfigiede Gini de la B que indica el grado de
desigualdad de la biomasa por planta durante l&flooacion (R1+ 100°C dia) (B en dos
genotipos maiz, Ax820 y Xpa56029 cultivados en dogles de N contrastantes (NO, sin
aplicacion y N400, 400 kg de N Hay dos densidades de plantas, 9 (D9) y 16 (D16)ptlurante
dos camparias agricolas (Exp2, 2010-11 y Exp3, 2@)1-

Nitrégeno Densidad Genotipo Coeficiente Gini de la
(kg ha') (pl m?) Br
Exp2 Exp3
NO D9 Ax820 0.069 0.042
Xpa56029 0.055 0.084
D16 Ax820 0.067 0.063
Xpa56029 0.087 0.073
N400 D9 Ax820 0.045 0.064
Xpa56029 0.074 0.088
D16 Ax820 0.078 0.097
Xpa56029 0.102 0.138
Nivel de significancia de los efectos principalesteracciones
Exp *
N **%
D **%
G *k%k
Exp*N *
N*D *

Los simbolos * y *** indican un nivel de significaia de p< 0.05 y p < 0.001, respectivamente. Las
interacciones dobles o triples no fueron estadistente significativas (p 0.1).

3.3.3.TAMANO DEPENDENCIA DEL CRECIMIENTO DE LAS PLANTAS
DURANTE EL PERIODO CRITICO DE DETERMINACION DEL NUM ERO DE
GRANOS (FUNCIONES DMF)

La TCR:c se asocio lineal y positivamente con lgBgura 3.4). Un Unico modelo
de DMF permitié representar a todos los individdeda poblacion en cada combinacion
de tratamientos excepto en las poblaciones con caltapetencia intra-especifica, i.e.
cultivadas en N400 y D16 (0.001<p<0.05; Tabla 3\Bas del 43 y hasta un 77% de la
variacion de TCpR: fue explicada por B y la mayoria de estas relaciones DMF
presentaron un valor de intercepto cercano a césabld 3.5). Incrementos de la
disponibilidad de N edafico en D16 promovieron wmanto en las pendientes de las
DMF de los individuos k en comparacion a los tratamientos sin fertili&o en N400-
D16 para ambos genotipos y experimentos, las D¥ifedon segun la jerarquia de planta
(Ea y Eg) por lo que dos DMF fueron ajustadas para desdaisi distintos patrones de

crecimiento entre individuos en estas poblaciokagi(a 3.4 G y H y Tabla 3.5).
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Figura 3.4. Tamafio dependencia del crecimientoadeplantas alrededor del periodo critico
(x100°C dia) en dos genotipos de maiz, Ax820 (A, £&) y Xpa56029 (B, F, D y H), cultivados
en dos niveles de N contrastantes, sin aplicaditn A, B, C y D) y 400 kg N h&(N400: E, F, G

y H) y dos densidades de plantas 9 (D9; A, B, B y B6 pl n¥ (D16; C, D, G y H) para los
experimentos 2 y 3 (Exp2; 2010-11 y Exp3; 2011-18% modelos (parametros presentados en la
Tabla 3.5) fueron ajustados para dos categorigéadéas segun su eficiencia para fijar grangs (E
y Eg), como se describe en la Figura 3.2.
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En plantas g la DMF debié ser representada por un modelonieiali (mejor
ajuste) con un valor umbral de & ca. 44.3-62 g Pl(parametro BT; Tabla 3.5) a partir
del cual aumentos de Bnplicaron aumentos de Te® Por debajo de dicho umbral, las

plantas g exhibieron una reducida y constante FERa. 0.5 g pt d™).

Entre genotipos, Xpa56029 siempre mostrdé menoradigetes (ca. 14 — 41%) y
mayor frecuencia de plantag B6%) en la zona plateau de las DMF, en comparamnd
Ax820. Por otro lado, Ben Xpa56029 fue mayor (p<0.1) que en Ax820 soleldaxp3
(Tabla 3.5).
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Tabla 3.5. Parametros (+ desvio estandar) de tasdines DMF lineales o plateau-lineales ajustadas fa tasa de crecimiento por planta duranterége
critico (TCR¢, g d*) y la biomasa por planta (gDlen prefloracién (B biomasa a los -100°C dia de R1) en plantas dan(B{) o baja () eficiencia de
fijacion de granos. Los modelos fueron construjgirs dos genotipos de maiz, Ax820 y Xpa56029 vaults en dos densidades de siembra, 9 (D9) y 16 pl
m? (D16) y dos niveles contrastantes de nitrégenoagiicacion (NO) y 400 kg N Ha(N400). Datos correspondientes a los experimeBiqe y Exp3
(Exp2, 2010-11 y Exp3, 2011-12).

Experimento Plantas & Plantas E
Intercepto Pendiente r? n Intercepto Pendiente Br R? n
Exp2 NO D9 Ax820 -0.12+0.66 (ns)  0.048+0.008 (***) 0.43 49
Xpa56029 0.52+0.49 (ns) 0.032+0.005 (***) 0.46 47
D16 Ax820 -0.15+0.13 (ns)  0.037+0.002 (***) 0.74 114 -0.28+0.36 (ns) 0.03+0.006 (*) 0.89 * 5
Xpa56029 -0.28+0.14 (1) 0.030+0.002 (***) 0.68 108 -0.25+0.44 (ns) 0.025+0.009 (*) 0.43* 12
N400 D9 Ax820 -1.18+0.53 (*) 0.063+0.007 (***) 0.66 50
Xpa56029 -0.22+0.45 (ns) 0.040+0.004 (***) 0.66 49
D16 Ax820 -0.36+0.17 (*) 0.042+0.002 (***)  0.75 100 -1.52+0.42 (**) 0.047+0.006 (***) 55.0+2.8 (***) 0.88 *** 18
Xpa56029 -0.57+0.22 (*) 0.036+0.003 (***) 0.64 96 -1.56+0.43 (***) 0.0350.006 (***) 59.84#5.2 (***) 0.74** 22
Exp3 NO D9 Ax820 -0.98+0.49 (*) 0.055+0.005 (***) 0.69 50
Xpa56029 -0.57+0.51 (ns) 0.042+0.004 (***) 0.70 49
D16 Ax820 -0.4240.17 (*) 0.037+0.002 (***)  0.70 107 -0.58+0.31 (ns) 0.031£0.005 (***) 0.82 **=* 10
Xpa56029 -0.32+0.20 (ns) 0.029+0.002 (***) 0.63 102 -0.47+0.61 (ns) 0.024+0.009 (*) 0.32* 16
N400 D9 Ax820 -1.38+0.54 (*) 0.064+0.006 (***) 0.70 46
Xpa56029 -0.49+0.37 (ns) 0.038+0.003 (***) 0.77 47 2
D16 Ax820 -0.7040.31 (*) 0.049+0.004 (***) 0.61 95 -1.88+0.43 (***) 0.047£0.006 (***) 44.3:x4.9(**) 0.81** 24
Xpa56029 —-0.59+0.2 (**) 0.036+0.002 (***) 0.76 90 -2.07+0.57 (***) 0.037%0.007 (***) 62.0£5.5 (***) 0.69** 30
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Tabla 3.5. Continuaciéon

Contrastes Plantas & Plantas E
Intercepto Pendiente Intercepto Pendiente Br
Exp2 Exp3 Exp2 Exp3 Exp2 Exp3 Exp2 Exp3 Exp2 Exp3
NO vs N400 Ax820 D9 ns ns ns ns
D16 ns ns T ** ns * ns ns
Xpa56029 D9 ns ns ns ns
D16 ns ns T * * T ns ns
D16 vs D9 Ax820 NO ns ns T ok
N400 T ns rxk *
Xpa56029 NO t ns ns o
N400 ns ns ns ns
Ax820 vs Xpa56029 D9 NO ns ns T ns
N400 ns ns *x *kk
D16 NO ns ns * * ns ns ns ns
N400 ns ns ns *x ns ns ns ns ns ns
Ervs i en D16 NO Ax820 ns ns ns ns
Xpa56029 ns ns ns ns
N400 Ax820 * T ns ns
Xpa56029 t ** ns ns

El parametro B del modelo plateau-lineal ajustado para plantasrEN400 y D16 indica el umbral de Bl por debajbadel la TCRcse mantiene constante (zona plateau).
El Pindica el coeficiente de determinacion de los agigtn, el nimero de plantas dentro de cada céedados los modelos fueron significativos a peQ.8xcepto
cuando fuera indicado de otro modo en la tabla.doograstes permiten comparar el efecto de loartiantos o diferencias entre categorias de plé&ntasss en D16 sobre

los parametros de la funciones DMF.

Los simbolos 1, *, ** y *** indican niveles de siditancia de p < 0.1, p < 0.05, p < 0.01 y p < @ 0@spectivamente, y ns indica diferencias noifsigitivas a p> 0.1 entre

parametros o funciones.
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3.3.4.PARTICION DE BIOMASA Y EFICIENCIA REPRODUCTIVA EN
DISTINTAS JERARQUIAS DE PLANTAS

La particion de fotoasimilados hacia espiga y l@iefcia reproductiva fueron
analizadas a nivel de jerarquias de plantas quéalimente fueron clasificadas por su
distinta eficiencia para fijar granos (Capitulo Rebido a la fuerte variacién del tamafo
dependencia de la TGPregistrada en las plantag Be ambos genotipos cultivados en
N400-D16, la categoria de plantag Eie dividida, a su vez, en dos sub-categorias
utilizando como criterio de clasificacion al vaBt de las DMF. Las plantas EBfueron
aquellas ubicadas en la zona plateau de las DM&syplantas EB fueron aquellas
ubicadas en la zona de respuesta lineal de las @®&IFsuperaron el umbrakB Por ende,
tres categorias de plantas\(EBz y EByp) fueron identificadas a nivel poblacional en los
tratamientos de N400-D16.

La particion de foto-asimilados hacia la espiga&apen las plantassHue afectada
principalmente por el incremento de la densidadiugeion de ca. ~16%) en ambos
experimentos (0.05<p<0.01) y Ax820 exhibié un mdfpque Xpa56029 so6lo en NO en el
Exp3 (ca. 0.34 vs 0.30 para Ax820 y Xpab56029; resmmente; interaccion N*G
p<0.05) (datos no mostrados). Entre las distireearguias de plantas en D16, las plantas
Ea de ambos genotipos exhibieron un mayor IP (0.06(G8B4) que las plantassEen NO
(ca. 32 y 50% superior) y que la categorigzEf@a. 25 y 38% superior) y EB(ca. 39 y
54% superior) en N400 para Exp2 y Exp3, respectivdaen(Figura 3.5). S6lo en el Exp2,
las plantas k de Ax820 exhibieron un menor IP que Xpa56029 el®O(NA16 y una
reduccion del IP del 13% en N400 comparado con iN@l& densidad (interaccion N*G
p<0.05) (Figura 3.5A).
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Figura 3.5. Particién de foto-asimilados asignadds espiga apical (IP; cuantificado como el
cociente entre la tasa de crecimiento de la egplgdasa de crecimiento de la planta alrededor de
floracion) en la densidad de 16 pPrde distintas jerarquias de plantas de maiz (eaizatlas en
funcién de su relacién de tamafio dependencia d€Rac) para los genotipos Ax820 y Xpa56029
cultivados en dos niveles de N contrastantes (MOaplicacién y N400, 400 kg HaN) en las
campafas agricolas 2010-11 (Exp2; A) y 2011-12 3ERB). Letras mayusculas distintas dentro de
cada columna indican diferencias minimas signifieat (p<0.05) entre jerarquias de plantas
mientras que letras minuUsculas indican difereneiase plantas £a través de niveles de N y
genotipos.

La eficiencia reproductiva (ER) de la jerarquia dentas k& fue mayor
(0.1<p<0.05) en D16 que en D9 para ambos experoadnf. 604 vs 499 granos d gn
Exp2 y 405 vs 380 en Exp3, respectivamente). Rorlatlo, la ER de las plantag Be
redujo en N400 (ca. 481 granos d) gon respecto a NO (ca. 593 granos™) splo en
Xpa56029 en Exp2 (N*G; p<0.05). En Exp3, Xpa5608&pntd una mayor (p<0.01) ER
que Ax820 (ca. 416 vs 369 granos Y mespectivamente).
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Figura 3.6. Relacién entre la eficiencia reprodiact{ER) y la tasa de crecimiento de la espiga
apical alrededor del periodo critico para la deitescion del nimero de granos por planta (3&E
para los genotipos Ax820 (A y B) y Xpa56029 (C yddjtivados en dos niveles de N contrastantes
(NO, sin aplicacién y N400, 400 kg de N'hg dos densidades de plantas, 9 (D9) y 16 (D1&)7l
para los experimentos, Exp2 (2010-11; Ay C) y E{BL1-12; B y D). Lineas punteadas indican
la funcion de frontera entre la ER y TBpara Ax820 en Exp2 y= 1258.2*exp(-0.74xX:0.93;
p<0.0001 y Exp3 y=856.5*exp(-0.51x);’=0.97; p<0.0001 y para Xpa56029 en Exp2
y=1369.2*exp(-0.75x); = 0.97; p<0.0001 y Exp3 y=970.5*exp(-0.54xf=0.94 ; p<0.0001.
Figuras insertas representan la relacion entreefiatente de variacién de la ER a intervalos de
TCEp¢ para distintos niveles de N.

La linea de frontera (Figura 3.6) representa laciéh negativa entre la maxima
eficiencia reproductiva y la TGE La mayoria de las plantasy Ele D9 en ambos
genotipos (ca. 21 de 26 y 17 de 19 datos en EXj2de 21 y 10 de 13 datos en Exp3 para
Ax820 y Xpa56029, respectivamente) estuvieron wasasobre dicha linea de frontera.
Las plantas kde D16 exhibieron un mayor residuo promedio (déerencia entre la ER
observada y la linea de frontera) que las plantadeED9 en ambos experimentos. Estas
diferencias entre densidades fueron mayores en6{2&5(ca. -95 vs — 340 en Exp2, y -9

vs -235 granos den Exp3 para D9 y D16, respectivamente) que er2®x8a. -60 vs -
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213 en Exp2 y -47 vs -171 granos & gn Exp3 para D9 y D16, respectivamente)
destacando una significativa interaccion D*G (p40.En NO-D16 de Exp2, las plantas
E, de Ax820 presentaron un mayor residuo (ca. -26450s d §) que en N400-D16

(ca.-162 granos d¥j (interaccién N*D*G; p<0.05; datos no mostrados).

Entre jerarquias de plantas extremas en D16, &#gd [ exhibieron en ambos
experimentos una mayor ER que las plantag E&. 78 y 85% superior en Exp2 y Exp3;
respectivamente) y EB (79 y 93% superior en Exp2 y Exp3; respectivamesteN400-
D16 y que las plantas geen NO-D16 (63 y 72% superior en Exp2 y EXp3;
respectivamente). Por esta razon, los residuosoriuenayores (0.01>p<0.05) en las
jerarquias de plantag gue en las plantassENo obstante, las diferencias entre jerarquias
fueron mayores en N400 (residuos ca. -145.5 parg $928.6 granos dgpara EB, y
EBzp) que en NO (residuos ca. -162 parayE-791.4 granos dypara EB, y EB.p). En
N400, las tres jerarquias de plantas en Exp2 (Ax@0as plantas £y EBz en Exp3
(interaccion G*J; p<0.05) del genotipo Xpa56029ibidton mayores residuos que las de
Ax820. Tales diferencias entre jerarquias de ptaciebido al genotipo y nivel de N
explicaron la mayor variacion planta-planta de IR FEcuantificada como el CV%)
observada en N400 respecto a NO y en Xpa56029 muex820 en ambos niveles de N
edéafico a TCE:< 0.5 g d' (i.e., insertos en la Figura 3.6).

3.3.5.RELACION ENTRE LOS PARAMETROS DE LAS FUNCIONES DE
TAMANO DEPENDENCIA DEL CRECIMIENTO Y LA VARIABILIDA D
POBLACIONAL DE LA BIOMASA AEREA POR PLANTA EN
POSTFLORACION

A pesar de que el desarrollo de asimetrias negatigda B en N400-D16 (Figura
3.3) fue particularmente promovido por la presergaplantas g con reducida TCGR
ubicadas en la zona plateau de las DMF (FiguraG.¢ H), los parametros de las
funciones DMF permitieron cuantificar las varia@snen el coeficiente de asimetria de
toda la poblacién en D16 para ambos niveles de IND9% de las variaciones en el
coeficiente de asimetria fueron explicados (p<0.00dr el intercepto de las DMF
ajustadas para las plantas (Eigura 3.7). Un modelo bi-lineal fue ajustadogpkar relacion
entre las variables mencionadas, con un punto srguque correspondid a un valor de
intercepto de DMF cercano a —1.24+0.05 (pardmetde G funcion bi-lineal; Figura 3.7).

Por debajo de dicho punto de quiebre, el coefieiatg asimetria de lagBlisminuyo
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marcadamente a una tasa de 0.9 puntos por cadadwhedcambio en el intercepto de las
DMF de las plantasg=

Intercepto de DMF de plantasEg
-2.5 -2 -1.5 -1 -0.5 0
1 1 1 1 0

© NO Ax820 Expl
A NO Xpa56029 Expl
O NO Ax820 Exp2

O NO Xpa56029 Exp2

ensooAx820Exp1 1 -0.6
A N400 Xpa56029 Expl
B N400 Ax820 Exp2 4 -0.8

|
1
o
D
eJJ}2WISe 9P 91U3IJ1420)

@ N400 Xpa56029 Exp2

-1

Figura 3.7 Relacion entre el coeficiente de asimede las distribuciones de frecuencia de la
biomasa en post-floraciéon en D16:(B100°C dia de R1) y el intercepto de las funciolimeales
ajustadas para describir la tamafio dependencia @sd de crecimiento durante el periodo critico
de las plantas con baja eficiencia de fijacion degs (plantas & parametros en la Tabla 3.5).
Simbolos insertos representan dos genotipos de, Aa820 y Xpa56029, cultivados en dos
densidades de siembra, 9 (D9) y 16 (D16) fl yndos niveles contrastantes de nitrégeno, sin
aplicacion (NO) y 400 kg N Ha(N400) durante los Exp2 y Exp3 (Exp2, 2010-11 pEx2011-
12). La linea continua indica el ajuste del modeilineal; coeficiente de asimetria = a + b * cgar
X >c; a + b x para xc, donde x es el intercepto de los modelos lineajastados para las
relaciones de tamafio dependencia del crecimierd-j[2n plantas gy c es el umbral de cambio
de pendientes de la funcion bi-lineal. Los coefitas del modelo fueron a= 1.02; b= 0.9 y c=-1.24,
r> =0-99, p<0.0001.

La ruptura de la alometriéB) fue mayor en N400 que en NO y en Xpa56029 que
Ax820 y estuvo negativamente asociada @3%) con el intercepto de las DMF ajustadas
para las plantasgHFigura 3.8). La fuerte asociacion entre estambkas fue explicada por
las mayores diferencias entre los interceptos Si®MF ajustadas para las plantasyEeg
(e.g. Figura 3.4, G y H en N400 vs E y F en NO)ledr, mientras que los interceptos de
la DMF de las plantas AEse encuentran cercanos a cero en todos los teattns) la

magnitud del desplazamiento de las DMF de las ataht hacia la derecha de la relacion
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TCPscy B, (i.e., interceptos mas negativos) modulado palidponibilidad de N edafico y
genotipo, determina la diferencia entre jerarquiaglantas en las DMF y esto impacta
sobre la magnitud d&B.

® y=-2.93x+ 0.42
< R*>=0.93 p <0.001

]
O FRLr N WP UIOO N X

(:-p 8) el@woO|e e| ap eaniydny

25 -20 -15 -10 -0.5 0.0
Interceptode DMF de plantasE,

Figura 3.8. Relacién entre la ruptura de la alofaetn D16 (AB, g d) y el intercepto de los
modelos lineales ajustados para las relacionesardaiio dependencia del crecimiento (DMF) en
plantas de maiz con baja eficiencia de fijaciorginos (plantas g= parametros en Tabla 3.5).
Genotipos de maiz, Ax820 y Xpab6029, cultivadosdea niveles de N contrastantes (NO, sin
aplicacion y N400, 400 kg de N Hay dos densidades de plantas, 9 (D9) y 16 (D16)ptlurante

los Exp2 (2010-11) y Exp3 (2011-12). La rupturaldealometria indica la inhabilidad de las
plantas con baja eficiencia de fijacion de graras grecer en proporcion a su tamafio inicial Bl
(biomasa en prefloracion; -100°C dia de R1) (lanforde célculo es presentada en el texto; AB,
ecuacién 3.1). Simbolos como en la Figura 3.6.
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3.4.DISCUSION

En el presente capitulo, se analiz6 la tamafio diepen de la TGR la estructura
resultante de la Bal final del periodo critico y la ruptura de leomaktria entre el
crecimiento de la espiga y el crecimiento de lagalaen poblaciones de individuos de
maiz cultivadas a través de gradientes en la ofierteecursos que comunmente modifican
la competencia entre plantas, i.e. radiacion guarmplanta y disponibilidad de N edafico.
Desde una perspectiva agronémica, la maximizacerreshdimiento por unidad de area
involucra incrementar la captura de recursos alnile canopeo, en desmedro del
crecimiento individual de las plantas, pero sinct#e drasticamente la habilidad de los
individuos del stand en fijar granos (Andrade al, 2005). Desde una perspectiva
ecologica, sin embargo, maximizar el rendimientcagés de canopeos con altas capturas
de radiacion puede involucrar una respuesta del“tipde-off” puesto que los individuos
pueden cambiar sus patrones de particion para izptirsu habilidad competitiva en la
captura de recursos reduciendo la asignacion delados a otros érganos (Weiner, 2003)

como los reproductivos y/o las raices.

3.4.1.LAS RELACIONES DE TAMANO DEPENDENCIA DEL CRECIMIENT O
MODULAN LOS PROCESOS DE ESTRUCTURACION EN TAMANOS DE LA
BIOMASA POR PLANTA HACIA EL FINAL DEL PERIODO CRITI CO

En una primera aproximacion, se investigaron lasifines de tamafio dependencia
del crecimiento ya que se conoce que el tipo deiason entre el tamafio inicial y el
crecimiento durante la etapa subsiguiente inmediatérola los patrones de desarrollo de
jerarquias de plantas en una poblacion (Westol§2;18ara, 1984a; b; Vega y Sadras,
2003). En este estudio, se demostré una fuerteidalalométrica y lineal entre la TPy
B, en D9 y entre jerarquias de plantas en NO-D16u(&i§.4) que condujo al desarrollo de
distribuciones poblacionales normales, menor vdidalol planta-planta y coeficientes de
asimetria de la Bcercanos a cero. Estos resultados son consistmasodelos teoricos
propuestos por varios autores (Westoby, 1982; H&8&4a; b; Weiner, 1990) y refuerzan
el concepto de una predominante simetria en la etampia entre plantas o adquisicion de
recursos en cultivos de maiz en densidades cereata®ptima (i.e., D9), como fuera
propuesto en trabajos previos (Vega y Sadras, 200&) ambientes no fertilizados a
densidades supra-6ptimas. A diferencia de lo meado, la combinacion de menor
radiacion solar disponible por planta (D16) y eteggdo de fertilizante nitrogenado
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(N400) aumenté la proporcién de plantas con unaaidd ER en la poblacién (Capitulo 2)
e incrementd la variabilidad planta-planta de la &Rajas TCk: (Figura 3.6). Sin
embargo, es de destacar que las plantasoEhecesariamente fueron las de menor B:
(Figura 3.2. y 3.4 G y H). Dichos individuos con decada Bpero baja TCR: en
comparacion con las plantag, Elebieron ser modelados con una segunda funcior &V
tipo plateau-lineal. La existencia de dos funcioD®~ en la poblacion con N400 en D16
es indicativa de una excesiva competencia intratplaue altera los cambios en los
patrones alométricos de particion de asimiladosah@ganos reproductivos (Figura 3.5)
gue no estuvieron necesariamente asociados camahb inicial, sino probablemente con
la estrategia de cada planta individual para mejaraaptura de luz en la prefloracion. En
este Capitulo, los esfuerzos para demostrar eStadiente que la poblacién puede
dividirse en, al menos, dos grupos de individuas aiferentes DMF (Tabla 3.5) permitid
respaldar la nocién de los procesos que conducemaduerte ruptura de la alometria.
Hasta el presente, multiples DMF dentro de una miguoblacion nunca habian sido
reportadas, particularmente para cultivos de ingoais agrondmica. Aun cuando existen
modelos ecoldgicos teoricos que proponen diferdiges de DMF (Westoby, 1982; Hara,
1984a; b; Weiner, 1990), nunca se habia hipotaiiZaddemostrado) la coexistencia de
individuos con diferentes trayectorias de crecitmerEn resumen, la existencia de
diversos Bumbrales (B) para el subsecuente crecimiento (Tabla 3.5 yr&i§ut G y H)

y una fuerte ruptura de la alometria en N400-Dl§uila 3.8) fueron procesos que en
conjunto explicaron los incrementos en la desiqaalen tamafos entre los individuos de
una misma poblacion (i.e. altos coeficientes Gim & B Tabla 3.4) y que,
probablemente, resultaron de un cambio en la canpigt por recursos de tipo simétrica
(en NO) a asimétrica (N400) en densidades suptiez@pt En consecuencia, los procesos
modulados por la mayor disponibilidad de N desospen este capitulo refuerzan y
permiten explicar el incremento en la desigualdatteeplantas y desarrollo de bi-
modalidad del NGP y la mayor frecuencia de pla@Ea®n la poblacion, registrados en

madurez fisiologica (Capitulo 2).

Estudios previos reportaron una alta variabilideshfa-planta de la biomasa aérea
en floracion y post-floracion en hibridos de maifticados en alta densidad de plantas y
estrés por N (Boomsmat al, 2009; Caviglia y Melchiori, 2011; Rossiet al, 2011).

Como fuera discutido en el Capitulo 2, la divergementre los estudios mencionados y los
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resultados expuestos en esta tesis podrian exgdiqaor diferencias asociadas con el
ambiente que el cultivo explora en siembras tarflias mayores temperaturas y mayor
disponibilidad de N edafico durante el PV) y lapuessta de la expansion foliar a la
fertilizacion N, que cambia y/o modifica los proogsle competencia entre plantas por el

recurso luminico.

Un objetivo adicional de este Capitulo, fue estedd conexiones entre los
parametros de las funciones DMF y los descriptaielsdesarrollo de desigualdad en
tamanos, tales como el coeficiente de asimetrigu&i3.7) y la ruptura de la alometria
(Figura 3.8), particularmente en las poblacionegpldatas cultivadas en D16. Se detectd
gue el intercepto de las DMF ajustadas para laggdag en ambos niveles de N en D16
explico la variabilidad de ambos descriptores degimldad. Cuando el intercepto fue mas
negativo, el coeficiente de asimetria también ge has negativo, aspecto que explico el
cambio de las distribuciones poblacionales de fadBsde normales a fuertemente
asimétricas (Figura 3.7) y el aumento del gradougtura de la alometria (Figura 3.8).

Aunque los genotipos Ax820 y Xpa56029 fueron carszados como contrastantes
en su arquitectura del canopeo y en su respudstdemsidad y al agregado de N, un dnico
modelo pudo capturar variaciones en la asimetrika d& (Figura 3.7) y la ruptura de la
alometria (Figura 3.8) en ambos niveles de N y exysntos, a partir de un parametro de
la DMF de las plantas de;E

3.4.2.FACTORES POTENCIALMENTE INVOLUCRADOS EN LA
NATURALEZA DE LA COMPETENCIA

La competencia entre plantas modulada por la dibpiolad de luz y N edafico
generd un amplio rango deg,Baunque distintivos patrones de variacion ententpk
emergieron de acuerdo con la intensidad de la cempa. En D9, la desigualdad en
tamafos fue baja, independientemente del nivel derbbablemente por una mayor
disponibilidad de radiacion por planta y un menoadg de superposicion foliar entre
plantas vecinas (Schwinning y Weiner, 1998). Ensilxdes supra-optimas, los patrones
de competencia encontrados sugieren que i) la demga por recursos luminicos y
edéficos interactia afectando el proceso globatamepetencia (Cahill Jr, 1999), vy ii) la

disponibilidad de N modula el grado de asimetritad®mpetencia por luz.
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La simetria, o comparativamente reducida asimegmiala competencia por luz
observada en NO-D16 respalda con evidencia supudst@studios tedricos que sugieren
que la competencia por luz no siempre es asimé{Vokozawa y Hara, 1992). Es
ampliamente aceptado que la restriccion de N a@daciendo el crecimiento, tamafio o
altura de todas las plantas de un stand. Estosegwsclimitarian las interacciones
competitivas entre individuos, reduciendo la diesigga en tamanos y por lo tanto,
aliviando el estrés por alta densidad (Morris y Mgeugh, 1984, 1985; Reader, 1990;
Weiner, 1990). En este estudio, la menerdB plantas Een NO-D16 comparado con las
plantas &k de N400 (Tabla 3.2) fue explicada principalmente pna reduccion de la
TCPsc por unidad de Ben las primeras (i.e., tasa de crecimiento reativabla 3.5),
explicando la menor desigualdad en tamafios erdreégd en los tratamientos sin fertilizar

de alta densidad.

Coeficientes de asimetria negativos enaBociados con la presencia de individuos
fuertemente suprimidos en N400-D16 (Figura 3.2 gufa 3.4 G y H), sugieren que la
mayor disponibilidad de N incremento la competepcaluz desde estadios tempranos de
crecimiento (i.e. V4 — V7; Maddonni y Otegui, 2008n segundo factor que acentuo la
desigualdad en tamafios en N400-D16 fue la habiligalhs plantas &£en incrementar la
TCPsc por unidad de B(pendientes de las funciones DMF; Tabla 3.5), ljesiente
porque mejoraron la intercepcion de luz por unidadarea foliar o biomasa (Anten y
Hirose, 1998), i.e. competencia asimétrica por lozjue les da una ventaja comparativa
en la absorcion de N (Ciampitti y Vyn, 2011) y/@ieincia en el uso de la radiacion (Uhart
y Andrade, 1995a).

3.4.3.CONSECUENCIAS DE LA COMPETENCIA POR RECURSOS SOBRELA
EFICIENCIA REPRODUCTIVA

En estudios previos, un valor umbral de FE€ercano a 1 gpd* fue fijado para
distinguir plantas fértiles de estériles (Andradeal, 1999; Vegeet al, 2001a; Maddonni
y Otegui, 2004). Este estudio agrega evidenciaa gamostrar que individuos con baja
TCPsc no son necesariamente los mas pequefios en pedlorduchos individuos &
alcanzaron en prefloracion similares @ue las plantas f£pero tuvieron bajas TGR
Asimismo, fue posible encontrar individuos que awmciendo a tasas relativamente

superiores [[ 2 g pI* d*) al umbral de TCR para fijacién de granos también pueden
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resultar estériles o tener una reducida eficiedeidijacion de granos (Figura 3.4 G y H).
Ambos procesos demuestran la ruptura de la alcanééli crecimiento reproductivo que
fue al menos parcialmente, independiente de la dsanal inicio del periodo critico de
fijacion de granos. La ruptura de la alometria, gaeasocia con disminuciones en la
particion y/o en la eficiencia reproductiva duraeteeriodo critico de fijacion de granos
podria originarse mas tempranamente en respuestamdios en la calidad de luz
(reducciones en la relacion R/RL), involucrandolueo mecanismos de deteccion de
plantas vecinas y sindromes de escape al sombramlgientes de alta competencia intra-
especifica. Es probable que, al menos en un cigtipo de individuos, cambios en los
patrones de crecimiento sean mecanismos para eVismmbreo entre plantas (Ballag
al., 1987; 1990; Maddonniet al, 2002). Es probable que estas plantas “grandes
perdedoras” hayan modificado sus patrones de gartite carbono y/o N para dar soporte
a la elongacion de entrenudos y crecimiento enpameate trade-off entre el crecimiento
vegetativo y reproductivo (Uhart y Andrade, 1995&)la fecha, aproximaciones para

abordar estas conexiones son aun inexistentes ign ma

En el Capitulo 2 de la presente tesis, se deteromaduerte variabilidad genotipica
en la eficiencia de las plantag Rara fijar granos en los tratamientos de N400-Dd€go
gue explicé la distinta fijaciébn de granos a nidelcultivo y la tolerancia diferencial entre
genotipos al incremento en la competencia intr@afipa. Claramente el genotipo de
habito foliar erecto fue mas tolerante al increroai# la densidad de plantas en N400 en
términos de fijacibn de granos. Las principaleseréificias de las plantasa Eentre
genotipos erectos y plandfilos estuvieron asociamas su mayor tasa de crecimiento
relativa (i.e., mayor TGR por unidad de By su menor variabilidad planta—planta de la
ER a TCEkc cercanas a umbrales de inestabilidad (Figura\36aet al, 2001b; Rossini
et al, 2012).

3.5.CONCLUSIONES

La disponibilidad de N modulé la naturaleza (asiioét o simétrica) de la
competencia por luz, mientras que la intensidadtidel de competencia dependio de la
habilidad del genotipo en tolerar incrementos eool@petencia por luz en alta densidad.
En relacidn a esto, rasgos arquitecturales delpmm@omo una estructura con hojas
plandfilas y mayor concentracion del area foliarles estratos superiores del canopeo
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como en el Xpa56029 explicarian los procesos duesrien este Capitulo. Procesos de
ruptura de alometria alrededor de floracion explicalas causas del incremento en la
cantidad de plantas estériles o con una reducidemrtia en la fijacion de granos, los
aumentos en la variabilidad poblacional y el dedlarrde bi-modalidad del NGP

observadas en madurez fisiolégica (Capitulo 2).

La inhabilidad de algunas plantas en crecer engoc@jn a su tamafio (i.e. ruptura
de la alometria) durante el periodo critico, y thexon detectadas en N400-D16, podrian
ser la consecuencia de una menor o mayor senaiiéd la deteccion de plantas vecinas,
mecanismo que posiblemente gobierna la particion baenasa hacia estructuras
reproductivas en etapas anteriores 0 cercanas reddpecritico (rasgo importante a
considerarse para el progreso de la mejora genéécka tolerancia al estrés por alta
densidad). En el siguiente Capitulo, se indagacarsbios en la calidad de luz en estadios
previos al periodo critico promueven mecanismosstape al sombreo diferencial en las
distintas jerarquias de plantas con efectos negatdn la particion de foto-asimilados

hacia las espigas.
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CAPITULO 4

MECANISMOS QUE EXPLICAN EL
ESTABLECIMIENTO TEMPRANO DE JERARQUIAS
DE PLANTAS EN MAIZ: HABILIDAD COMPETITIVA

Y RESPUESTAS DE ESCAPE AL SOMBREO

4.1.INTRODUCCION

En el cultivo de maiz, la mayoria de los estudioedacentes a investigar la
respuesta a estreses abidticos se han focalizesttedbr de la floraciéon femenina o en el
periodo de llenado de granos, debido a que en etstpas fenoldgicas se definen los
principales componentes del rendimiento (Aluko gcker, 1988; Cerrudet al, 2013).
Multiples estudios han demostrado que en estevoulta relacién entre NGP y TGPes
curvilinea (Edmeades y Daynard, 1979; Andratial, 1999; Vegeet al, 2001a) y este
enfoque ha sido el marco utilizado para interpretliimpacto de factores como la
disponibilidad de agua, nitrégeno y radiacion ptanta (e.g. impacto de la densidad
poblacional) sobre la fijacién de granos. Con diponibilidad de recursos por planta
(i.e., altas TCR), el numero de flores por espiga o la prolificidadpacidad de algunos
genotipos en fijar granos en espigas sub-apicabgsjcan la variabilidad genotipica en el
NGP potencial (Otegui, 1995; Lugeeal, 2006). Durante el periodo critico, bajas FEP
se asocian con mecanismos como disminuciones parleion de biomasa a la espiga
(TCE TCR¢Y) y en la ER (NGP TGR™). Disminuciones en la ER pueden ser atribuidas
al bajo crecimiento y desarrollo de estructuragsamyctivas como las flores (progreso o
sincronia de su desarrollo, Otegui, 1997; Caraival, 2000) o al aumento en el aborto de

flores polinizadas (Rossiet al, 2012).

Sin embargo, la no linealidad en la relacion NGPT@:c, la existencia de un
umbral de TCP:por debajo del cual las plantas resultan estéyilesalta variabilidad de
la particion de biomasa hacia la espiga a bajaspd Q¥egaet al, 2000; Vegeet al.,
2001a; b), sugieren que otros factores distintda &CR-c estarian involucrados en la
determinacion del NGP. Maddonni y Otegui (2004) dstmaron que, en ausencias de
restricciones hidricas o nutricionales, las difer@s entre jerarquias de plantas se inician

muy temprano en el ciclo del cultivo (i.e. V4) ymmaximizan durante la fase reproductiva
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temprana (en V7— V9). Basados en las diferencida attura de las plantas de un stand,
Maddonni y Otegui (2004) sugirieron que el estdbiento temprano de jerarquias se
produce por una mayor habilidad de ciertos indiegl(plantas dominantes) en detectar la
presencia de sus vecinas a través de cambios RfiRladesencadenado respuestas foto-
morfogénicas (i.e. reorientacion de hojas y eloifgade tallos) de manera mas anticipada
que los futuros individuos dominados del stand.dumento en la tasa de elongacion de
los tallos permitiria una mejor posicion jerarquilealas hojas en los estratos superiores del
canopeo, incrementando la captura de luz por unttdarea foliar y, por ende, el
crecimiento de las plantas dominantes del staad ompetencia asimétrica por luz). Por
otro lado, estudios recientes en la eco-fisiolaigianalezas demuestran que cambios en la
calidad de luz debido a la presencia de malezasstaios tempranos desencadenan
mecanismos de respuesta de competencia entre glamainvolucrar directamente
potenciales limitantes por recursos edaficos ftial, 2009; Paget al, 2010; 2011). Sin
embargo, actualmente no existen estudios que haydamgado en las causas del
establecimiento temprano de jerarquias de plamtasagz cuando ocurren variaciones en
la disponibilidad de N y en la radiacion por plagdebidas a cambios en la densidad
poblacional). En este sentido, dos trabajos doctanama reduccién de la variabilidad en
el crecimiento de las plantas durante estadio®detivos tempranos por la adicion de N
en canopeos de alta densidad de siembra y la ncapacidad de absorcion de N de las
plantas dominadas establecidas tempranamente (Raossial, 2011; 2018). Estas
respuestas, fueron variables segun la tolerandigead®tipo al aumento en la densidad.
Mas estudios son necesarios para mejorar la cosiprede las causas que subyacen al
establecimiento de jerarquias de plantas desdali@stdempranos de crecimiento,
incluyendo i) la caracterizacion o modelado devasaciones en los mecanismos de la
habilidad competitiva de las plantas de maiz yasiréspuestas de escape al sombreo entre
las distintas jerarquias de plantas, y ii) el efed® la interaccién de recursos, como la
variacion simultanea en la disponibilidad de raidiacolar y N por planta.

Las respuestas de escape al sombreo son consklecad@o una forma de
plasticidad fenotipica adaptativa. Debido a questatspuestas anteceden al momento del
inicio de la competencia por recursos (Ballerél, 1987; 1990; Liwet al, 2009; Paget
al., 2010; 2011), dichos mecanismos pueden conf@erancia diferencial al estrés por

radiacion pero también a otros estreses ambientadssclasicas respuestas de escape al
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sombreo incluyen: aumentos de la tasa de elongaed@ntrenudos, cambios en el angulo
de insercion foliar en el tallo, reorientacion degjas en el plano horizontal (azimut),
cambios en la particion de foto-asimilados, e imaeto de la dominancia apical, entre
otras respuestas (Smith y Whitelam, 1997). Existétiiples estudios en distintas especies
y un amplio consenso sobre la relacion entre lidadlde luz y los mecanismos de escape
al sombreo. En contraste, existe un amplio del#isedos beneficios de la expresién del
escape al sombreo en monocultivos (Bal&dral, 1997; Rajcan y Swanton 2001; Weiner,
2003). Mientras que estudios empiricos y teoriasl@ampo de la ecologia predicen que
las respuestas de escape al sombreo confieremsiterable beneficio a los individuos en
ambientes competitivos de alta densidad (Schmityulff, 1993; Schmittet al, 2003;
Franklin y Whitelam, 2005), otros sugieren quedakespuestas pueden incurrir en varios
costos potenciales y limites de plasticidad (DeWittal, 1998, Weiner, 2003). Por
ejemplo, un incremento en la tasa de elongaciétalttess disminuye la disponibilidad de
luz en hojas ubicadas en estratos basales afeclamgatrones de particion hacia hojas y

raices y posiblemente comprometiendo la capturaaesos edaficos.

Estos aspectos serian particularmente importantespgecies como maiz debido i)
a su escasa regulacion del area foliar por planttaaumentos en la densidad y ii) a que la
elongacién de los entrenudos del tallo coincide edatesarrollo de la espiga, exacerbando
la competencia simultanea por asimilados cuandis ésin escasos. Un estudio reciente ha
relacionado la tasa de crecimiento de las plantgasndiz en las primeras etapas de la
elongaciéon de entrenudos con la tasa de desad®lftores en maiz (Rossiei al, 2012).
Otros estudios demuestran que la tasa de elongdeiéentrenudos esta correlacionada
negativamente con la prolificidad (Xt al, 2004). Interesantemente, Pageal. (2010)
demostraron que tratamientos donde la R/RL fue telpgdo a la presencia de malezas y
en ausencia de competencia por recursos, se prod@ementos de la variabilidad planta-
planta en los componentes del rendimiento. Lastgdague expresaron respuestas de
escape al sombreo fijaron pocos granos y particbonaenos asimilados hacia la espiga.

En el Capitulo 2 de esta tesis, se demostré quegrelgado de N aumentoé la
proporcion de plantas con baja eficiencia en lacin de granos (plantasg)E la
variabilidad planta-planta del NGP y el desarrale bi-modalidad en la distribucién
poblacional de este rasgo, aspectos que resultsgomayor magnitud en el genotipo

Xpab6029 caracterizado por su mayor sensibiliddd aompetencia por recursos. En
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estrecha asociacion con estos resultados, en eltul©a@ se establecid que la
disponibilidad de N fue el principal factor que ratila naturaleza de la competencia por
luz. El aumento en la desigualdad, la falta de mtidad del tamafio de las plantas durante
la post-floracion y la ruptura de la alometria ent biomasa de la planta durante la
prefloracion y la TCP: fueron las principales consecuencias de una exader
competencia por luz promovidas por el agregaddetglizante N. Adicionalmente, en el
Capitulo 3 se pudo establecer que el tamafo deldéedas durante la prefloracion no
condiciona necesariamente el éxito reproductivanadiabia sido sugerido por otros
autores (Maddonni y Otegui, 2004); ya que plantas eficientes en la captura de luz y
conversion en biomasa presentaron fuertes caidadadparticion hacia destinos
reproductivos. Estos efectos fueron de mayor magnén el genotipo Xpa56029. Por
consiguiente, resulta de interés investigar sicislas en la particion de biomasa y la
naturaleza de la competencia simétrica/asimétriodutada por el N que resultan visibles
y evidentes durante el periodo critico, estan aslad a respuestas foto-morfogénicas que

ocurren tempranamente en el ciclo del cultivo.

4.1.1.Hipétesis

En base a los antecedentes planteados, la hipatgsabar en el presente capitulo

es:

Hipotesis 4. Entre individuos de una misma pobladé maiz, existe variabilidad en
los rasgos foto-morfogénicos asociados con el simér de escape al sombreo que
modulan las interacciones no competitivas al inida establecimiento de jerarquias de
plantas que determinan su éxito reproductivo aldeatedel periodo critico para la fijacion

de granos.

4.1.2.0bjetivos especificos

4. Caracterizar el ambiente luminico percibido pos lplantas de maiz en estadios
tempranos de crecimiento en densidades de sientmfastantes (cercanas a la
Optima y supra-optimas) bajo ofertas contrastamtedN edafico.

5. Determinar si las distintas jerarquias de plantaghiben diferencias en las
respuestas al sindrome de escape al sombreo y oésters determinan su
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crecimiento, la particion de foto-asimilados hatdaespiga y la fijacion de granos
establecidos en el periodo critico de determinaciéhNGP.

4.2. MATERIALES Y METODOS

4.2.1.DISENO EXPERIMENTAL Y TRATAMIENTOS

En el presente capitulo, se analizan datos provtselel Exp3 donde se evaluaron
los dos genotipos mas contrastantes en su respeestas Expl y Exp2 (Ax820 y
Xpab6029). El disefio experimental y los diferentasamientos fueron detallados en el

Capitulo 2.

4.2.2.CARACTERIZACION DE LA CALIDAD DEL AMBIENTE LUMINICO

La calidad de luz del espectro luminico estimad®ase a las bandas del R (660
nm) y RL (730 nm) dentro del canopeo fue cuantifecalurante estadios vegetativos
tempranos (i.e., V6 y V9). Se utilizaron sensoresdds canales con filtros de banda
estrecha centrados en los 660 nm y 730 nm (Sksumsnts). La R/RL fue cuantificada
como el cociente de la lectura entre ambas baisgasonstruyeron unidades de medicidn
compuestas por cuatro sensores de los cuales gethe®res R/RL, distanciados a 60 cm,
estuvieron orientados de manera vertical para meditalidad del espectro luminico
proveniente del ingreso de la radiacion a travdscdeopeo, i.e., calidad de la luz
transmitida (R/Rk) y ii) los dos sensores R/RL restantes, distansi@ad60 cm, estuvieron
orientados hacia las plantas para cuantificar lidachde luz reflejada por las plantas de la
hilera adyacente (R/R). Cada grupo de sensores fue colocado en losssuestrales de
cada unidad experimental, posicionada a una distalec0.35 m del surco adyacente (i.e.

mitad del entresurco) y a una altura de 10 cmuglbs

Las mediciones de calidad de luz fueron realiz&stadias soleados alrededor del
mediodia (entre las 11:00 am y 13:00 pm) cuandmléivo alcanzé el estadio fenoldgico
de V6. Adicionalmente, en el estadio de V9/V10santifico la calidad de la luz a lo largo
de un dia completo (desde las 9:00 am a 20:00 poando los sensores en los estratos

basales del canopeo.
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4.2.3.CARACTERIZACION DE JERARQUIAS DE PLANTAS

Las jerarquias de plantas fueron establecidas ee bala eficiencia de los
individuos para fijar granos, segun lo detalladoGapitulo 2. Segun el N disponible en
suelo, las plantas gEdifirieron en su biomasa al inicio del periodoticd y en su
crecimiento tamafio-dependiente (Capitulo 3; Figuda. Por ello, entre dos B/ Ea) y
tres (&, EBzL y EBzp) jerarquias fueron distinguidas, respectivament&l@ y N400. En
N400, el umbral B de las relaciones de tamafio dependencia de lacT&€Ra B
(funciones DMF; Capitulo 3) fue utilizado para diaar plantas como Ep a aquellas
plantas con Bmenores a B(en la zona del plateau de respuesta), ¥ EBas plantas con

B,>B, ubicadas en la zona de respuesta lineal de la. DMF

4.2.4.MEDICION DE RESPUESTAS ASOCIADAS CON EL ESCAPE AL
SOMBREO

4.2.4.1.- Altura y diametro de tallo. Se midié daditud del tallo hasta la ligula de
la dltima hoja totalmente expandida y los diametr@ximos y minimos a la altura de la
base del tallo para la cuantificacion de la relacidtura/diametro del tallo (A/D). Las
mediciones fueron realizadas durante los esta@iosldgicos de V6, V9, V15 y R1 en

plantas individuales identificadas en el estadimfégico de V2-V3 (Capitulo 3).

Para analizar los parametros que definen la dirgnhcla elongacion de tallos en
el tiempo (Figura 4.1), se ajusté para cada indiwvidna funcién de tipo logistica (Ec. 1)
entre su altura y el tiempo térmico acumulado heastia estadio mencionado.

Af
1+ exp[pA(T —t)]

Altura (cm)= (Ec.1)

donde A es la altura finalpA es la maxima tasa de elongacion especifica éask de
crecimiento exponencial (°CY t el tiempo térmico desde la emergencia del cultivo y

T es el tiempo requerido para alcanzar el 50% de-.la

Ademas de los parametros de la Ec. 1, se calcutlb®parametros adicionales que
permiten cuantificar la maxima tasa de elongacénatios en el punto de inflexion de la

curva (Thyax) Y la duracion de la fase exponencial)((Figura 4.1).
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Figura 4.1: Representacion gréfica de los parameiistados a la dindmica de la altura en funcion
del tiempo térmico desde la emergencia del cultivs simbolos representan la altura medida en
una planta individual.

La TEuax Se calculo a partir de la primera derivada dedalE(Ec. 2), mientras
que T como el punto de interseccion entre la linea targgal punto de inflexion de la
curva y el eje de las abscisas (Ec. 3).

AF* ].,lA

TEMAX (Cm °C d_l) = 4

(Ec.2)

2
Ty (°Cd) = T — m (Ec.3)

Adicionalmente, la tasa de elongacion de tallosedot estadios de V9-V15 (V&
vis) fue calculada como la pendiente de la relacidreda altura de la planta y el tiempo
térmico transcurrido entre el inicio y el fin dedeaperiodo y fue relacionada con la altura
de planta en V9 (Alg). Finalmente, se evalué la tasa de elongaciotivelél Ez; cm°C d

! em™) como el cociente entre la T&/15Y laAltye.

4.2.4.2 Orientacion azimutal de las hojas. A pai®iivV4 y semanalmente, se midi6
en las plantas individuales identificadas en V2{Zapitulo 3) el azimut de las hojas 4 a
12 (con ligula y auricula visible) siguiendo lari&a descripta por Maddonmit al
(2001b). Brevemente, sobre un circulo de plasteonarcaron 16 sectores (22° 30’ por

sector) radiales (Figura 4.2). Para facilitar laadiniones se hicieron escotaduras hasta el
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centro del circulo plastico a lo largo de la lineamprendida entre 0 y 180° (que
representan la hilera de siembra; Figura 4.2) phiear el circulo por debajo de la base de

la lamina de cada hoja a medir.

Paralela
l g 180° g \
7 10
[ 11
5 12
Perpendicular | 90° 270° | Perpendicular
4 13
3 14
2 15
1 Q® 16
L+ ]
Paralela

Figura 4.2. Esquema representativo del circulotip@sitilizado para la cuantificacion del azimut
foliar. Cada seccion indica un sector de 22° 3Qbdgitud. La flecha muestra como se ubicé dicho
circulo sobre la hilera de siembra. Los sectord$,18 y 9 representaron la orientacién de lasshoja
paralela a la linea de siembra y los sectores ¥ §,13 la orientacion de las hojas perpendicslare
a la linea de siembra.

Para el analisis de datos, los 16 sectores seagrupn 4 sectores de acuerdo a la
orientacion de las hojas en el plano horizontalptaporcién de plantas de cada jerarquia
gue ubicaron cada una de sus hojas en los se8t®&g#% 1-16 fueron caracterizadas como
paralelas y las ubicadas en los sectores 4-5 yiBlmo perpendiculares dado su patron
de ubicacion con respecto a la hilera de siemlertnesurco, respectivamente (Figura 4.2).

Los demas sectores conformaron los dos grupositesta

4.2.5.ANALISIS DE DATOS

El promedio de los rasgos asociados con respuesasscape al sombreo:

parametros que describen la dindmica temporal @olegacion de tallos (Ec. 1, Ec. 2 y
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Ec.3), AltV9, Tk A/D (en cada estadio fenoldgico) y azimut foliar cla hoja fueron
obtenidos para cada jerarquia de planta identdieadcada tratamiento.

El efecto de los tratamientos N, densidad y genofigntre jerarquias de plantas
sobre las variables de respuesta al escape al sortdam la excepcion del azimuth foliar)
y la R/RLr y R/RLg en V6 y para cada momento a lo largo del dia efueBon realizados
a través de ANOVA.

Para la R/RE y R/RLg en V6 y para cada momento a lo largo del dia eneV9
modelo lineal contempl6 al experimento, la dispoitiad de N, la densidad de plantas y

los genotipos como efectos fijos.

Debido a que la cantidad de jerarquias vari6 emtreles de N, los ANOVA se
realizaron considerando i) los efectos de los maatos (i.e. N, densidad y genotipo)
sobre las plantasaEy ii) las diferencias entre genotipos y jerarquiasplientas en cada
nivel de N. Para el primer caso, los factores digplidad de N, densidad de plantas y
genotipo fueron considerados como efectos fijosa lBhsegundo, el modelo lineal para
cada nivel de N contemplé al genotipo, las jerasgjuie plantas y la interaccién genotipo
por jerarquia como un efecto fijo. En todos lososasa repeticion fue considerada como
un efecto aleatorio. La dindmica de la A/D fue emaala a través de medidas repetidas en
el tiempo.

En todos los casos el ANOVA fue realizado utilizarahalisis GLS (generalized
least squares, en sus siglas en inglés) de larilbmldme de R version 2.2.11 (R
Development Core Team, 2010) para el ajuste de lo®daeales y mixtos con el
programa estadistico Infostat (Di Rieneb al, 2011). La comparacion de medias fue
realizada a través del test LSD de Fisher confandal 0.05.

Para determinar si la proporcién con la que cadagaia de plantas ubica cada
hoja comprende una distribucion distinta del aeautgizo el test chi-cuadrado con un alfa
de 0.05 (3 grados de libertad).

La relacion entre la Tgvis Y la Altyg fue analizada para cada combinacién
N*D*G a través del ajuste de regresiones linealasoylineales utilizando el software
TABLECURVE (Jandel, 2000). Por ultimo, se analiz éxistencia y magnitud de
relaciones a través de tratamientos y jerarquiae éa TCRc e IP (cuantificados y
analizados en Capitulo 3) con los pardmetros déni@mica de elongacion de tallos de
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plantas. Se ajustd mas de una funcién para caalgdelcuando la pendiente y/o intercepto
entre dos tratamientos difirié significativamentp<0.05. Para esto, se realizaron andlisis
de regresion con variables auxiliares dummy (Balzat al, 2008) utilizando el programa
estadistico Infostat (Di Rienz al, 2011).
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4.3.RESULTADOS

4.3.1.DINAMICA DE LOS CAMBIOS EN LA CALIDAD DE LA LUZDUR ANTE
ESTADIOS TEMPRANOS

En V6, el ambiente luminico percibido por las pd@nimedido al mediodia, no
mostro diferencias entre tratamientos en térmi&ARLr (ca. 0.930 R/RLi (ca. 0.39)
(Tabla 4.1).

Tabla 4.1: Calidad de luz transmitida (RARly reflejada (R/Rk) en el estadio de V6 para los
genotipos Ax820 y Xpa56029 cultivados en dos dextsd de siembra, 9 (D9) y 16 (D16) pf ;n
dos niveles de N aplicados en post-emergencia, #Dykg N ha.

Nitrogeno Densidad Genotipo R/RLy R/RLg
(N) (D) G)
NO D9 Ax820 0.98 0.39
Xpa56029 0.97 0.42
D16 Ax820 0.98 0.48
Xpa56029 0.91 0.35
N400 D9 Ax820 0.96 0.46
Xpa56029 0.85 0.39
D16 Ax820 0.91 0.28
Xpa56029 0.92 0.33
N ns ns
D ns ns
G ns ns
N*D ns ns
N*G ns ns
D*G ns ns
N*D*G ns ns

ns indica diferencias no significativas (p>0.05).

Al momento del estadio fenologico V9-V10, las dingas temporales de R/RL a lo
largo del dia mostraron diferencias entre tratatogeiiTabla 4.2). En primer lugar, y en
todos los casos, R/RIsigui6 la misma trayectoria del movimiento del @., los valores
mas altos fueron registrados en la posicion cemdldr; momento 3; Figura 4.3 A y B),
mientras que R/Rifue mas constante a lo largo del dia (Figura 4)38[@) y de menor

magnitud que R/RL
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Figura 4.3. Evolucion de la calidad de la luz emtaos de R/RL transmitida (R/RLA Y B) y
reflejada (R/Rk; C y D) a lo largo de un dia en el estadio de \19-de los genotipos de maiz
Ax820 (A y C) y Xpab6029 (B y D) cultivados en ddsensidades de siembra y niveles de N
contrastantes, 0 y 400 kg N*"haMomentos del 1 al 5 (1 y 2 previos al mediodiajt8ra maxima
solar, 4 y 5 posteriores al mediodia) indican hosade muestreos a partir de 9:00 am a 20:00 pm.

En general, el aumento en la densidad (p<0.001l) ageegado de N (p<0.001)
redujeronf43% la R/Rl; y [B0% la R/RIk en todos los momentos evaluados. Los valores
mas bajos de R/RLy R/RLg fueron registrados bajo la combinacién de N4001g,Cen
forma similar para ambos genotipos (Figura 4.3)rdflgo de R/RE generado por los
tratamientos en el momento 3 (mediodia solar) ®.d4 a 0.06. En este momento del
dia, tanto el agregado de N en D16 como el aunenta densidad en N400 provocaron la
maxima reduccion (ca. 89 y 91%; respectivamentda d&RL; en el genotipo Xpa56029
(Figura 4.3B). Para Ax820, en cambio, so6lo se tegisn reducciones significativas del
57% de la R/RE ante el aumento en la densidad en NO (interaddi®rG; p<0.001)
(Tabla 4.2). Hacia la mafana y la tarde (momentgs2ly 4 y 5), los efectos de los
tratamientos tendieron a ser menores y de menonitndgque en el momento 3 (Figura
4.3Ay B).
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Comparado con la R/Rlla R/RLg presenté menor variacion entre tratamientos
(ca. de 0.05 a 0.13). Para el momento 1 (primerashde la mafiana) el aumento en la
densidad generd una mayor disminucion de R/&LN400 que en NO (ca. 25 vs 40% para
NO y N400, respectivamente) (interaccion N*D; p<4),d en el genotipo Ax820 respecto
a Xpab56029 (ca. 27 vs 41% para Xpa56029 y Ax8Xpeaetivamente; interaccion D*G;
p<0.001). Los efectos de los tratamientos sobrd R&N el momento 2 (media manana)
fueron similares a los del momento 1. Durante eimertto 3 (mediodia) y momento 4
(primeras horas de la tarde), la RERin Xpa56029 fue mayor que en Ax820 en N400-D9
(ca. 0.08 vs 0.15 para Ax820 y Xpa56029, respetiarde) y en D16-NO (ca. 0.11 vs 0.15
para Ax820 y Xpa56029, respectivamente). En N406;2Inbos genotipos presentaron
similares valores de R/RL(ca. 0.06). Consecuentemente, para N400, aumentda e
densidad de siembra registraron mayores reduccideesa R/Rlk al mediodia en
Xpa56029 que en Ax820 (ca. 60 vs 25% para Xpa5602%820, respectivamente en
momento 3; interaccion N*D*G, p<0.001, y 77 vs 548ara Xpa56029 y Ax820,
respectivamente en momento 4; interaccion N*D*Q).p5) (Tabla 2.4 y Figura 4.3 Cy
D). Por ultimo, en el momento 5 (ultimas horasal&alde), solo el aumento en la densidad
redujo un 56% la R/Rien el Xpa56029 (ca. 0.16 a 0.07 para D9 y D1@eas/amente)
(interaccion D*G; p<0.05).

Tabla 4.2. ANOVA de la calidad de la luz (R/R¥ R/RLy) en diferentes momentos a lo largo de
un dia (9:00 am a 20:00 pm; momentos 1 al 5) eivoslde maiz en estadio V9-V10.

Efectos

S R/RLg R/RL;
principales e
interacciones 1 2 3 4 5 1 2 3 4 5
N *kk *kk *kk T *kk *kk *kk *kk *kk *kk
D *kk *kk *kk *kk *kk *kk *kk *kk *kk *kk
G ns ns *kk *kk n S n S n S *kk *kk *%
N*D *% *kk *% *kk ns ns ns *% ns *%
N*G ns ns * ns ns ns b kid * *
D*G *kk *kk n S * * n S * n S *kk *kk
N*D*G ns ns ok * ns ns ns ook ns ek

ns, *, ** y *** indican un nivel de significanciaa p>0.05, p<0.05, p<0.01 y p<0.001, respectivamente

4.3.2.MODIFICACIONES DEL AZIMUT FOLIAR EN DISTINTAS JERAR QUIAS
DE PLANTAS

En la densidad de 9 pl'flas plantas de Xpa56029 presentaron casi todas su

hojas dispuestas al azar, independientementeatméicion de N (Figura 4.4), es decir, no
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exhibieron una orientacion definida hacia el suvcentresurco en 7 de las nueve hojas
analizadas. Por el contrario, para el Ax820 serobsen D9-NO que el 50% de las hojas
presentaron una orientacion preferentemente peipeéada la hilera de siembra, con un
cambio hacia esta orientacion desde la hoja 8. BANADO las plantas del Ax820

presentaron las hojas basales paralelas a |la Hiesgembra.

?8, Axg20N0D9 " " JAxe20NoD16 " " " ]Ax820N0D16’ ]
60 Ea & 1Ea * Kok gy ]
50 * 0k * * 1 *k *

40 1 1 * *

e | EN—— WA SEA

38, Xpa56029 NOD9 " IXpa56029 NO D16 . |Xpa56029 NO D16

60+ Ea {En % % % F1Eg _—

501 % * | - \ * ok | . Paralelaa
4 %\* *

401 15 la hilera

201
101
0

Perpendicular
4567 8091011124 5 6 7 8 91011124 5 6 7 8 9 101112 a la hilera

gg, Ax820N400D9 ' " IAx820N400Di6 | ] Ax820N400D16 . ]Ax820 N40O Di6

’EBZL * EBZP

60-
50+
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301
201
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01—
80
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60-
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0
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1 . *

" IXpa56029 N400 D16 |Xpa56029 N40D D16 = . |Xpa56029 N400 D16 | *|
EBzp . *
* * Kk %k %

4567 891011124 5 6 7 8 91011124 5 6 7 8 91011124 5 6 7 8 9 101112
Numero de hoja

Figura 4.4: Frecuencia de hojas ubicadas en lagiposs 4 a 12 (ésta ultima hoja es la mas
préxima a la espiga) a lo largo del tallo orientada forma paralela (circulos) y perpendicular
(cuadrados) a la hilera de siembra, respectivameata distintas jerarquias de plantas de los
genotipos Ax820 y Xpa56029 cultivados en dos nivele N contrastantes (NO, sin aplicacion y
N400, 400 kg de N h3 y dos densidades de plantas, 9 (D9) y 16 (D18)PIEI simbolo * indica
diferencias significativas a p<0.05 de una distibo Chi-cuadrado (grados de libertad = 3) para
evaluar si las hojas del canopeo se disponen edisitmébucidn distinta del azar. La linea punteada
representa la frecuencia del 25% que indica qulistaibucion de hojas en el plano horizontal se
dispone aleatoriamente.

Ante el aumento en la densidad, todas las jerasqigaplantas (§ Es, EBzp Y
EBz.) tendieron a ubicar la mayor proporcion de lasasdpacia el entresurco (i.e.,

disposicion perpendicular a la hilera). Sin embargs distintas jerarquias exhibieron
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diferencias en la cantidad de hojas con re-oriédnasiendo esta respuesta dependiente de
la sensibilidad del genotipo a cambios en la digpleiad de N. En ambos genotipos, las
plantas & en N400-D16 presentaron una orientacion perpelatiaua hilera de siembra a
partir de la hoja 8 0 9. En contraste, se obsemii®D16 que las plantas e Xpa56029
presentaron una orientacion hacia el entresurcartir ple la hoja 4, mientras que las de
Ax820 lo hicieron mas tardiamente (i.e. a partihdg@ 9).

Las jerarquias de plantas restantes (ge2ENO y EBpy EBz en N400) difirieron
marcadamente en su respuesta respecto a las pantgs que registraron cambios en el
azimut foliar en casi todas sus hojas. En ambaaesvde N, las jerarquias mas suprimidas
del stand (i.e plantassiEen D16-NO y plantas EBYy EB;_ en D16-N400) difirieron en dos
aspectos particularmente interesantes: i) las gdaBBp de ambos genotipos tendieron a
ubicar las hojas hacia la hilera a partir de lahba la hoja 6 o 7 (Figura 4.4) cambiando la
orientacion hacia el entresurco a partir de haja/6a la hoja 12. En contraste, las plantas
Egs en NO de ambos genotipos ubicaron la mayoria dehsjas hacia el entresurco
comparado con las plantas fsRle N400 (Figura 4.4) y ii) las plantas kBle Xpa56029
orientaron sus hojas hacia el entresurco de manasaanticipada (i.e., a partir de la hoja
4) que las plantas By EBzp (i.e., orientacién perpendicular a partir de lgahd o 8), en
cambio, las plantas EB de Ax820 presentaron un patrén de orientacionlairai de las
plantas i de N400-D16. En resumen, y en funcién de la cadtite hojas con cambios en
el azimut foliar, las jerarquias de plantas poddiasificarse en orden de mayor a menor
sensibilidad tal como sigue, EBD16-N400> EB, D16-N400> & D16-N400> i D16-
NO> Ex D9-NO=Ex D9-N400, siendo estas respuestas mas acentuadam®6029 que en
Ax820.

4.3.3.RELACION ENTRE LA TASA DE ELONGACION DE TALLOS Y LA
ALTURA INICIAL DE LAS PLANTAS

La Figura 4.5 muestra la relacién entre la tas&ldegacion de tallos durante el
periodo comprendido entre V9 y V15 (kk/1s) vy la altura al inicio de dicha etapa (i.e.
V9; Altyg) en las poblaciones de plantas cultivadas en ddtessidad. En general, los
patrones de elongacion de tallos fueron alteradwslgp disponibilidad de N en ambos
genotipos. En NO, no existio relacion entre lasales mencionadas en ninguna de las

dos jerarquias de plantas (Figura 4.5A y D). En(N4a relacion Tkg.yvis Vs Altyg fue
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descripta por una unica funcion polindmica de sdguorden para cada genotipo (Figura
4.5By C).

Tanto los rangos de A# como los de Tiy.v15 explorados fueron distintos entre
niveles de N, genotipos y jerarquias de plantaicamdo incrementos en la variabilidad
poblacional de ambos rasgos en N400 con respelid yaen Xpa56029 con respecto a
Ax820. Dichos cambios fueron méas notables en Xp2%&fue en Ax820, y consistieron
principalmente en: i) una menor (p<0.001).Altde la jerarquia Ef en N400 en
comparacion con la jerarquig En NO de Xpa56029 (Figura 4.5C y D), y ii) una oray
(p<0.01) Alt,y de las plantas £en Xpa56029 que en Ax820 (Figura 4.5B y D).
Interesantemente, existieron variaciones plantatplan la tasa de elongacion relativa
(TEr= TEv9.v15 / Altyg) entre jerarquias de plantas, aunque de difereagmitud segun la
disponibilidad de N.

0.61 0.61

0.5 0.5

0.4 0.4

0.3 . 0.3

0.2 0.2

0.1 °Ea 01{ | * EBz
[ ] EB

0'_' I T T T T T T T 1
50 60 70 80 90100110120130

0.61 o
BT

Tasa de elongacion por planta
entre VO - V15 (cm plt ocd?)

0.51
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Altura de planta en V9 (cm plI?)

Figura 4.5: Relacion entre la tasa de elongacionptanta (cm pf °Cd") entre los estadios
fenolégicos de V9 y V15 y la altura de cada plamaV9 (cm pf) para distintas jerarquias de
planta de dos genotipos de maiz, Ax820 (A 'y B) w3029 (C y D) para densidades de 16 pl m
y dos niveles de N contrastantes (A y C: NO, silicagion y B y D: N400, 400 kg de N
Lineas solidas indican el ajuste cuadratico par@28x(B) y= -1.97 + 0.053 x - 0.00028, x’=
0.38, p<0.0001 y Xpa56029 (D) y= -2.38 + 0.0550x00027 X, r*= 0.70, p<0.0001.
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En NO, ambas jerarquias de plantas exhibieron aiesl valores de Al§ vy
diferentes Thko.v15, que se tradujo en una gHEnenor (p<0.001) de las plantag Ea.
0.0047 cm°Cd* cm) con respecto a las plantag Ea. 0.0053 cm °CHcm?). En
contraste, las jerarquias EBfueron las de menor A y TEg en ambos genotipos (ca.
~0.0027 cm °Cd cmi?). Por otro lado, existid una alta proporcién danps EB_ de
ambos genotipos (ca. 47 y 52% para Xpa56029 y Ax&&pectivamente) que presentaron
una menor Alfs que la mayoria (ca. ~70%) de las planta¢ch. 82.5 vs 91.4 cm ppara
Ax820 y 99.5 vs 108 cm Plpara Xpa56029; respectivamente) pero tuvieron aimiikys.
vis que las & (ca. 0.48 vs 0.49 cm pPCd* para Ax820 y 0.43 vs 0.44 cm'pICd* para
Xpa56029; respectivamente), por lo que sg Tie un ca. ~8% mayor (p<0.05). Este tipo
de patron explico la curvilinealidad de la relacémtre la Tho.v15 y la Altyg en N40O para

ambos genotipos (Figura 4.5B y D).

4.3.4.DINAMICA DE LA ELONGACION DE TALLOS Y CAMBIOS EN LA
ALOMETRIA DE LA RELACION ALTURA Y DIAMETRO DEL TALL O

La relacion A/D en D16 vario en el tiempo (p<0.Q0tEndiendo a ser siempre
mayor en los estadios de crecimiento mas avanzdaddsa 4.3) y difiri6 de acuerdo al

genotipo, el tipo de jerarquia y la interaccioni€@ttpo y Jerarquias*tiempo.

En ambos niveles de N y para cada jerarquia degplianrelacion A/D siempre fue
mayor en Xpa56029 que en Ax820 a partir de V9 h&la(interaccion G*tiempo;
p<0.001).

En NO, las plantas g&2de ambos genotipos presentaron una mayor A/D agie |
plantas & (incrementos de ca. 8-18 %) a partir de V9 (irdeicn jerarquia*T; p<0.001).
En N400, en cambio, las plantasA&zBle ambos genotipos presentaron una mayor A/D en
V6 (promedios de ca. 11.8, 8.8 y 8 cmtpara EBp, EB;. y Ea, respectivamente) y una
menor A/D en V15 y R1 que las plantas \EEB;, (reduccién de A/D promedio de ca. 9y
19% para V15 y R1, respectivamente) (interacciorargaias*tiempo; p<0.001). Las

plantas & y EBz_ presentaron similares valores de A/D en todog$tadios.
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Tabla 4.3. Evolucion en el tiempo (estadios fenicldg de V6, V9, V15 y R1) de la relacion entre
la altura de planta hasta la ligula de la ultimg lexpandida y el didmetro en la base del tallo en
los genotipos de maiz Ax820 y Xpa56029 cultivadnsakta densidad (D16; 16 plny dos
niveles de N contrastantes (NO, sin aplicacién 90400 kg de N h8 para distintas jerarquias
de plantas.

NN Densidad Genotipo Jerarquias Relacién alturarelito
V6 V9 V15 R1

NO D16 Ax820 B 112 25 56.3 69.8
Ea 8.5 20.5 51.9 66.9
Xpa56029 E 10 27.3 61.5 81.5
Ea 8.4 24 56.8 77.4
N400 D16 Ax820 EB 8.7 21.9 50.5 63.8
EBzp 111 217 42.1 50.5
Ea 7.8 21.1 51.9 66.1
Xpa56029 EB 8.8 28.7 58.6 76.4
EBzp 125 305 56.4 64.4
Ea 8.1 26.1 56.8 76.1
NO N400
G ok ok
Jerarquias ok ok
Tiempo (T) *kk —_—
G* Jerarquias ns ns
G*T *hk *kk
Jerarquias*T Kok ok
G*jerarquias*T ns ns

*** indica un nivel de significancia de p<0.001y,m® significativo a p>0.05.

La dinamica de la elongacion de tallos de las pait vario entre genotipos y fue
afectada principalmente por la densidad de plagtasen menor medida, por la
disponibilidad de N. El incremento de la densidadujo pA (6%, p<0.1),T (631.7 vs
615.7 °Cd; p<0.01), T(411 vs 382 °Cd; p<0.001), Wik« de 0.55 a 0.51 cm °Cd
(p<0.01). A- fue menor en D16 que en D9 so6lo en Xpa56029 (p<®,.1; Tabla 4.4). A
de las plantas £fue menor (ca ~9 cm) en NO-D16 comparado con NO¢D&00-D16
(N*D; p>0.1) y Thyax fue levemente reducida (p<0.1) en los tratamientotertilizados
(0.52 vs 0.54 cm °Cen NO y N400, respectivamente). Las plantasdEl genotipo
Xpa56029 exhibieron, con respecto a las plantadeEAx820, mayor A(ca. 254.7 vs 225
cm, respectivamente) ¥ (ca. 628.5 vs 618.9 °Cd) y menoh (0.0084 vs 0.0093 °CY y
To (389 vs 404 °C 4.
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Tabla 4.4. Parametros de la funcién logistica aflesta la relacion entre la altura de planta y el
tiempo térmico desde la emergencia del cultivo pigtntas jerarquias de plantas de dos genotipos
de maiz (Ax820 y Xpa56029) cultivados en dos nele N contrastantes (NO, sin aplicacion y

N400, 400 kg de N h8 y dos densidades de plantas, 9 (D9) y 16 (D16)%l

Nitrogeno  Densidad Genotipo  Jerarquias Ap HA T To TEmax
(N) (D) G)
NO 9 Ax820 & 226.4 0.0095 627.4 416.2 0.54
Xpa56029 257.3 0.0085 635.6 399.2 0.55
16 Ax820 220.4 0.0088 610.7 384 0.49
Xpa56029 246.8 0.0082 627.2 381.8 0.5
N400 9 Ax820 224.6 0.0098 628.4 423.5 0.55
Xpa56029 258.4 0.0087 635.4 403.5 0.56
16 Ax820 228.6 0.0092 608.7 391.7 0.53
Xpa56029 256.4 0.0082 616.8 371.8 0.52
NO 16 Ax820 B 178.8 0.0089 590.3 363.8 0.39
Xpa56029 211.2 0.0081 611.1 364.9 0.43
N400 16 Ax820 EB 205.7 0.009 599.3 377.1 0.46
EByp 121.2 0.0095 534.8 319.9 0.28
Xpab56029 EB. 230.1 0.0083 592 352 0.48
EByp 119.1 0.0096 510.5 297.4 0.28
ANOVA®' N ns ns ns ns t
D ns T *% *%x% *%
G *%k% *% *% *% nS
N*D T ns ns ns ns
N*G ns ns ns ns ns
D*G T ns ns ns ns
N*D*G ns ns ns ns ns
AN OVA 2 G *k%k *kk *k*k nS *k%k
Jerarquias *%k% ns *kk *%% *%k%
G*Jerarquias ns ns ns ns ns
ANOVA® G * ns ns
Jerarquias *k%k *k%k *%k%k *k%k *k%k
G*Jerarquias ns kx ok ns ns

TANOVA para determinar efecto de los tratamientdzeda plantas £
2 ANOVA para determinar diferencias entre jerarqui@plantas de los dos genotipos en NO-D16
3 ANOVA para determinar diferencias entre jerarqui@plantas de los dos genotipos en N400-D16
Los simbolos T, *, ** y *** indican un nivel de siificancia de p<0.1, p<0.05, p<0.01 y p<0.001,

respectivamente. ns indica diferencias no sigrifiaa a p>0.1.

Interesantemente, todas las jerarquias de plartakieron fuertes variaciones de

la dinAmica de elongacion de tallos. En ambos gemmtlas plantas g2exhibieron con

respecto a las plantas Bna menor (p<0.001) AT, To y TEuax €n ambos niveles de N
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edafico, aunque la magnitud de la diferencias gatezquias fue mayor en N400-D16 que
NO-D16 (Tabla 4.4). El parametpA fue mayor en las plantas §ue las plantas EB y
EBzp s6lo en Xpa56029 (interaccion G*Jerarquias; p<0D.00

Entre genotipos, todas las jerarquias de plantaXmb6029 exhibieron con
respecto a las de Ax820: i) una mayarex ambos niveles de N edafico, ii) una menor
WA, mayor T y TEyax en NO vy iii) menor § en N400. Sdélo las plantass i EBz de
Xpa56029 exhibieron menopA que las mismas jerarquias de Ax820 (interaccion
G*Jerarquias; p<0.001) y solo las plantasdé Xpa56029 presentaron un mayague las
plantas & de Ax820.

De los parametros que describen la dinAmica degatidn de tallos, Tiax Y To
fueron los que exhibieron los mayores coeficiedevariacion a través de niveles de N
edafico, densidades, genotipos y jerarquias ddgdaieca. 20 y 9%, respectivamente) y
ambos explicaron mas del 75 y hasta un 88% deal@@ciones registradas para la By
particion de biomasa hacia la espiga apical antgbazs en la disponibilidad de recursos
por planta modulados por la disponibilidad de Nfieday la densidad poblacional (i.e.,

cuantificadas en el Capitulo 3) (Figura 4.6).
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Figura 4.6. Tasa de crecimiento por planta (&P indice de particién de biomasa hacia la espiga
(IP) alrededor de periodo critico para la detergidradel nidmero de granos por planta en funcion
de la duracién de la fase exponencia) @e la elongacion de tallos y maxima tasa de elcidg

de tallos (Thax) (parametros de la relacion altura y tiempo téomiesde emergencia) para
distintas jerarquias de plantas de los genotipa®28xsimbolos grises) y Xpa56029 (simbolos
negros) cultivados en dos niveles de N contrasgaxe (sin aplicacion de N; simbolos vacios) y
N400 (400 kg de N hi simbolo llenos) y dos densidades de plantas,18 pl m” en el Exp3
(campafia 2011-12). Simbolos para distintas jerasqié plantas: en 16 pimEg (V), Ea (A),
EBz () y EBy (0) y para 9 pl i, Ex (m). En C, se ajustaron distintas (p<0.05) funcidimesales

a Ax820 (linea gris) y Xpa56029 (linea negra) segddilisis de regresion con variables auxiliares
dummy.
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4.4.DISCUSION

En el presente Capitulo, se analizaron diversapuestas morfo-fisiologicas
desencadenadas por cambios en la calidad de IERIRL) durante estadios tempranos
(e.g. V9-V10) previos al inicio del periodo criticel enfoque de este capitulo resulta
original ya que el objeto de estudio fueron lagintiss jerarquias de plantas de una
poblacién, discriminadas segun la distinta eficie@ren la fijacion de granos y no por su
biomasa total a madurez (como en Maddonni y Ote@004). Estos resultados
complementan a los de estudios previos (Maddonr®tggui, 2004), y estuvieron
enfocados en valorar el impacto de las interacsi@opetitivas y no competitivas entre
plantas y sus desencadenantes (oferta de recursdglgd de luz; respectivamente) sobre
la estrategia reproductiva de los individuos de poblacion genéticamente homogénea

(i.e., hibridos simples).

La calidad de luz percibida por las plantas (R/Ri§ modificada a través de
variaciones en la disponibilidad de recursos edaf{t\) y de la radiacion solar por planta.
Las distintas combinaciones de oferta de recursmdifitaron el ambiente luminico y los
patrones de competencia entre plantas desde estadipranos (Maddonet al, 2001a;
b). En el tiempo, dichos efectos perduraron o sensificaron. El enfoque basado en la
cuantificacion de las respuestas foto-morfogénipasnitio evaluar mecanismos poco
conocidos y relacionados con la prioridad en lgrasiion de foto-asimilados para
optimizar la captura de recursos limitantes (eegorfentacion de hojas, elongacién de
tallos, relacion altura/diametro) que podrian ntw sdectar el crecimiento de las plantas
sino también el desarrollo o crecimiento de susietras reproductivas (Pagaebal,
2007; Rossingt al, 2012). La particular caracteristica de la posicxilar de la espiga en
maiz agrega complejidad para conectar las respuésta-morfogénicas con el éxito
reproductivo de una planta (i.e., la eficiencia lanfijacion de granos), ya que las
respuestas descriptas en el sindrome de evasi@mndBra sélo mencionan una mayor
dominancia apical en individuos de una comunidgd peesién de competencia (Smith y
Whitelam, 1997). Sin embargo, una mayor dominarejcal podria exacerbar la
asincronia floral de las plantas y con ello redlgifijacion de granos (Rossiet al.,
2012).
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4.4.1.0RIGEN DEL ESTABLECIMIENTO TEMPRANO DE JERARQUIASD E
PLANTAS CON DISTINTA FIJACION DE GRANOS: EFECTOS DE LA
DISPONIBILIDAD DE N EDAFICO Y LUZ SOBRE LAS RESPUES TAS DE
ESCAPE AL SOMBREO

Hasta el estadio fenolégico de V6, momento previa aplicacion de N como
fuente de variacion, no existieron diferenciasingdas por la densidad de siembra y el
genotipo sobre la R/RL percibida por las plantas.oldstante, las mismas percibian bajas
R/RLr pero R/RLy ligeramente menores los valores de la atmdsfera (1(Zabla 4.1),
producto de la reflexion diferencial de las bandeak espectro visible originadas por la
absorcion del R por los tejidos verdes de las pkagtla reflexiéon del RL y la cobertura
incompleta de los canopeos; respectivamente (Kiaaper y Karlen, 1994). A medida que
las plantas expandieron su area foliar y alcanzarayor cobertura (i.e., en V9-V10), se
registr0 una fuerte disminucion de ambos flujos BéRL. Este proceso de
empobrecimiento en la calidad de la luz generé anmtés altamente inductivos para
desencadenar las respuestas de escape al soméréas(iitocromos involucrados en estos
procesos se encontrarian preponderantemente @mnsa inactiva por el enriquecimiento
de RL, Casalet al, 1996). Las reducciones mas fuertes de R/RL s#@emsiaron en
aguellos tratamientos que impactaron en la cantiéad@rea foliar por unidad de superficie,
como la fertilizacion N y la alta densidad de siemlEntre genotipos, dicha reduccion
resulté de mayor magnitud en el genotipo Xpa56@28no consecuencia, y para una
misma densidad de siembra, las plantas respondierodiferentes patrones de elongacién
de sus tallos en la etapa siguiente (V9 a V15)ségferta de N. Sin embargo, también
existieron diferencias en los patrones de elongad# tallos entre jerarquias de plantas
para ambos niveles nutricionales (Figura 4.5). idiglmente, la dindmica temporal de la
relacion A/D presentd interacciones N*tiempo y fquaa*tiempo, destacando distintos

patrones entre jerarquias de plantas (Tabla 4.3).

Las plantas k que fueron las de mayor Adtentre las jerarquias de plantas de
ambos niveles de N y genotipos, presentaron la®meayasas de elongacion de sus tallos
en la etapa siguiente (Figura 4.5) y orientaron Bogms hacia el entresurco mas
tardiamente que las plantag @Eigura 4.4). Estas respuestas probablemente tenoni a
las plantas k posicionar las hojas por encima de lasdEsde etapas tempranas anteriores
al comienzo de elongacion de los tallos (i.e. ad®e¥9) para luego ubicarlas en estratos

mMas competitivos en términos de captura de la cextigBallaré y Scopel, 1997) a través
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de una mayor elongacion de entrenudos y de un nsorobreo mutuo respecto a las
plantas vecinas en la misma hilera (Maddaetral, 2002). Claramente, estos mecanismos
permitieron no solo alcanzar altas B TCHc sino también una mayor particion de
asimilados a la espiga (Figura 4.6) y eficienc@aductiva (Capitulo 3) que se tradujeron

en una mayor fijacion de granos respecto a otragjeias de plantas.

En ambos genotipos y niveles de N, las plantassupemidas del stand (plantas
EBz en N400 y E en NO) presentaron una temprana ruptura (desdael&/@& alometria
entre el crecimiento en altura y la expansion tatbatallo (mayores A/D, principalmente
por tener tallos mas finos), menor Wlt bajas Tke.vis Y Ar pero respuestas mas
tempranas en términos de un mengly Teorientaciéon de hojas, modificando el patron de
orientacion azimutal desde el surco hacia el emtcesa partir de la hoja 6 o 7. Todas estas
respuestas indicarian que estas plantas fueraquasabrian percibido sefiales luminicas

mas fuertes (i.e. menores R/RL) desde etapas mdsaras dentro del stand.

Mediciones mas precisas de la calidad de luz pdeciior las hojas en expansiéon o
los entrenudos de las plantas de un stand seriegsaméas para explicar los distintos
mecanismos registrados en plantas genéticamentedémmas, ya que al menos para la
orientacion de las hojas se ha documentado queeéstma respuesta localizada y no
sistémica al estimulo luminico (Maddonreti al, 2002). Probablemente las plantas mas
altas dentro del stand {Ehayan transmitido y/o reflejado sefiales luminit&s intensas
(.,e. menor R/RL) a las jerarquias mas suprimid@e (Kroon et al, 2005).
Interesantemente, las plantas EBde altura intermedia entre las plantaszEB Ea,
presentaron una REmayor que las plantassEFigura 4.5B y D), aspecto que describe su
mayor respuesta de escape al sombreo (i.e. maysibdiglad a bajos R/RL) en términos
de elongacion de entrenudos a partir de V9. Estesltados coinciden con conceptos
tedricos desarrollados por Hara (1984), quien gugue son las plantas de mediana altura
en un canopeo las que crecen en una condicion adaele calidad de luz (i.e., no se
ubican en los estratos mas altos pero tampocomuhreadas en exceso), exhibiendo por
ende, mayores tasas de elongacion que las plantgasmdyor altura inicial.
Consecuentemente, existieron diferentes estratetpasfiestas en las plantas de un stand
para evitar el sombreo que pudieron afectar Izifijade granos. En este estudio, no se
analizé la eficiencia de la fijacién de granos@minos de TCR: o de tasa de crecimiento

de la espiga, como fuera reportado por otros estuMegaet al, 2001a; b; Lasernet al.,
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2012). Tampoco se realizaron mediciones del ddkammrfogénico de sus espigas (i.e.
evolucion de los distintos estados florales, nimtotal de flores completamente
desarrolladas), del tiempo a floracion de cada dmastas jerarquias de plantas, de las
dinamica de emergencia de sus estigmas, que papinar cambios en la proporcion de
flores fecundadas/granos abortados entre jerargiégdantas (Carcova y Otegui, 2001;
Paganocet al, 2007, Rossinet al, 2012). Estas mediciones permitirian avanzarlosn
estudios que relacionen diferentes respuestasigpaneasion de sombra con los cambios
por ejemplo en la particion de asimilados haciadestinos reproductivos y su impacto

sobre la morfogénesis de la espiga y las dinandiedoracion (Borrast al, 2007).
4.5.CONCLUSIONES

Los tratamientos de fertilizacion y densidad dem$ie originaron fuertes
variaciones temporales en la calidad de luz petailpor las plantas de un canopeo de
maiz. Las diferentes jerarquias de plantas en nésnile su eficiencia en la fijacién de
granos exhibieron diferentes patrones temporalemeables morfo-fisiolégicas asociadas
con el escape al sombreo, sugiriendo que algunastds respuestas de escape al sombreo
podrian ajustar la cantidad de semillas fijadas yrorindividuo de una poblaciéon (i.e
fitness poblacional en funcién del ambiente pedahpor la planta madre, Sadras 2007).
Las mayores respuestas diferenciales entre jeearduéron detectadas con el agregado de
N en D16, y serian debidas a fuertes reduccionel amlidad de luz desde estadios
tempranos como V6. Este estudio provee evidenadbeesel origen del establecimiento
temprano de jerarquias de plantas en maiz, comectaigunas respuestas foto-

morfogénicas con el éxito reproductivo de las @lamte un canopeo.
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CAPITULO 5

DISCUSION GENERAL

La regibn maicera argentina cubre una vasta sgperincluyendo a areas
agroecoldégicas (i.e. pampa arenosa, litoral suntraey norte de Cérdoba y NOA) donde la
oferta de recursos es poco predecible, aspectgeera riesgos e incertidumbre en la
respuesta a practicas de manejo, tales como laddeinde siembra y la fertilizacion N. En
los actuales sistemas de produccion, la utilizadémayores densidades de plantas que
las utilizadas en el pasado y la variabilidad ctiogdy nutricional generan fuertes
incrementos de la competencia intra-especificagmirsos (luminico y nutricional) desde
estadios tempranos de crecimiento que impactare salwteterminacion del rendimiento a
nivel de superficie. La asociacién entre el nim@gogranos y rendimiento es afectada
sensiblemente por el genotipo, el ambiente y lotofas de manejo, siendo por ende un
aspecto central a tener en cuenta para mejoranmarension de la fisiologia reproductiva

en maiz.

Este trabajo de tesis se ha focalizado en varideslprocesos que subyacen en la
compleja determinacion del numero de granos portlg superficie, particularmente en
aquellos relacionados con la competencia entretgday que conducen al desarrollo de
jerarquias provocando caidas en la particion dailasios hacia espigas en parte de la
poblacion de plantas del cultivo. Se hizo espeérdhsis en entender las causas que
determinan el establecimiento temprano de jerasqdéaplantas que se sostienen durante
el ciclo de crecimiento del cultivo. Para ellotrlbajo se basé en un analisis combinado
para cuantificar como la interaccion entre la dmpitidad de recursos (entre la radiacion
solar disponible por planta y el nitrégeno disp@mien el suelo) modula la competencia
entre plantas y su consecuencia sobre el rendimneemivel de cultivo. Se seleccionaron
genotipos previamente conocidos por su toleranciesteeses abidticos o por poseer
caracteres destacables, como su contrastante séspigela fotosintesis de hoja a cambios

en la radiacion fotosintéticamente activa.

Este capitulo presenta una sintesis de los priesip&sultados obtenidos en el

marco de los objetivos e hipdtesis planteados.|ffgrate, se incluye un analisis de las
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contribuciones al conocimiento e implicancias péwturas investigaciones en eco-

fisiologia del maiz.
5.1.MARCO TEORICO Y APROXIMACION EXPERIMENTAL

En el presente trabajo, el empleo de la relativaenetiente vision de considerar al
cultivo de maiz como una poblacién de individuos gompiten por recursos ha permitido
ampliar las fronteras del conocimiento acerca de lbases eco-fisioldégicas de la
determinacion del numero de granos en cultivos §dogea una amplia combinacion de
estreses abioticos. La mayoria de los trabajosqgeeue han usado dicho enfoque se han
centrado en el estudio de la relacidén entre el NG&EPTCR.c. Dicho marco ha permitido
analizar i) los efectos de multiples practicas dmejo y de diferentes tipos de estrés
abidtico (i.e. luminico, hidrico, nutricional, téico; Vegaet al, 2000; Vegeet al, 2001a;

b; Andradeet al, 2002; Maddonni y Otegui, 2004; Rossatial, 2011; 2018; Rattalino
Edreira y Otegui, 2013), y ii) la variabilidad ge¢ipica (Echartest al, 2004; 2006; Ciancio
et al, 2016). La naturaleza curvilineal de la relacédrre el NGP y la TGR (Andradeet
al., 1999; Vegeet al, 2000) indica que la pérdida de éxito reproductiedos individuos
no es necesariamente proporcional a la disminubédsu crecimiento (Vegeat al, 2001a).
Las causas que explican la respuesta curvilinda ddacion NGP-TCR ante diferentes
estreses, ya sean directos (Beletal, 2000) o indirectos (Uhart y Andrade, 1995) estan
relacionadas con reducciones en la particion de-dsimilados hacia estructuras
reproductivas durante el periodo critico para jecibn de granos (Vegat al, 2001b;
Andradeet al, 2002; Pagano y Maddonni, 2007; Ros&hial, 2011). A la fecha, sin
embargo, aun existe incertidumbre respecto a loseppos que gobiernan la fijacion de
granos. El fracaso de muchos modelos de simulg@ém estimar con mayor precision el
rendimiento en grano en respuesta al incrementolsineo de la oferta de N y la densidad
de plantas demuestra, de alguna manera, la adter@eisinhabilidad para simular la
variabilidad poblacional del NGP (Ritchet al, 2000; Ritchie y Alagarswamy, 2003;
Lizasoet al, 2011).

En esta tesis, se optd por usar una aproximaciterdigciplinaria que integra
principios de la Ecologia y la Fisiologia de cu8y como una vision alternativa para
comprender la regulacion del NGP ante estresedi@so Se incorporaron, asimismo,
herramientas estadisticas potentes y nuevos algmmitmatematicos para cuantificar el
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desarrollo de bi-modalidad en maiz, un aspectoiarygpero nunca antes abordado en
estudios de cultivos de granos. Como punto dedaaréin el Capitulo 2, se analizaron las
interacciones entre la competencia por recursososéfradiacion solar) y edaficos
(disponibilidad del N) en distintos genotipos deiaznsobre la variabilidad poblacional y
desarrollo de bi-modalidad del NGP y su impactoresdd determinacion del nimero de
granos y rendimiento a nivel de cultivo (Objetiapecifico 1) y se caracterizé el angulo
de insercion foliar, el indice de area foliar eardcion y su distribucion vertical a través de
los estratos del canopeo en distintos genotipas @rhbios en la densidad de plantas y N
disponible para analizar la relacion entre dichagdifitaciones y la variabilidad
poblacional del NGP vy la esterilidad de las plg@hbjetivo especifico 2). En ese capitulo

se demostro que:

= El agregado de N increment6 i) la proporcién dengals con baja eficiencia en la
fijacion de granos y la variabilidad planta-plamta NGP (Tabla 2.4) vy ii) la
tendencia al desarrollo de bimodalidad en lasidistiones del NGP (Tabla 2.5y
Figura 2.2) cuando los cultivos crecieron en alemsilad. Estos resultados
demostraron claramente el rol del N como princifadtor modulador de la
intensidad de la competencia entre plantas bajéspbr alta densidad (Hipétesis
1, no rechazada). Estos resultados contribuyen alidausion de un tema
actualmente debatido y que genera discrepanciasm®pto entre Eco-fisiélogos
y Ecdlogos (ver introduccion del Capitulo 3).

» La variabilidad genotipica en el grado de respuaktumento de la competencia
por recursos estuvo asociada con rasgos arquidestudel canopeo. Los genotipos
de estructura de canopeo plandfilo y una mayor quipn de area foliar
concentrada en los estratos superiores del can@pe®6029 y Ax892) resultaron
ser los de mayor proporcion de plantasyBvariabilidad planta-planta en el NGP,
aspectos que estuvieron fuertemente asociadas|c#tg; (Figura 2.4). Estos
resultados presentan evidencias para no rechagpdéesis 2 de esta tesis.

Por primera vez, se presentaron evidencias expetaes directas del desarrollo
de bi-modalidad de las distribuciones del NGP at@entos en la densidad de plantas,
proceso que resulté dependiente del genotipo yudespuesta a la competencia por luz
exacerbada por la disponibilidad de N. En todos dasos, la bi-modalidad no sélo

demostré la emergencia de plantas con baja efieieeproductiva, sino también destaco

121



la importancia de la plasticidad de los individulesciertos genotipos. Asi, mejoras en el
NG a nivel de cultivo cuando las distribuciones 88BP fueron bi-modales fueron
explicadas por la mayor fijacion de granos de molividuos mas competitivos y/o exitosos
en la competencia (i.e., los que componen la segoratia de las distribuciones del NGP)
(Figura 2.2 y Tabla 2.5) que pudieron compensandgor frecuencia de plantag En la
poblacién. Claramente, tales mecanismos compei@satpermitieron explicar el mayor
NG en los genotipos de habito foliar electrofilox8®0 y Ax877) cuando fueron
cultivados en ambientes con alta disponibilidadNdedafico y densidades supra-optimas.
La menor disponibilidad de N en D16 generé una melesigualdad entre plantas y
proporcion de plantas gEpero limité fuertemente la expresién de las planitaas
competitivas en fijar granos. De esta manera, élisas de la bi-modalidad permitio
explicar el grado de respuesta a la combinaciamitd@geno edafico disponible y densidad
de plantas de genotipos con distinta estructuraatte@peo brindando un nuevo marco y
herramienta adicional para entender mejor la intéda genotipo por ambiente en la

tolerancia al efecto combinado de determinadossstrabioticos.

A pesar del aporte y significancia de los resukadioordados en el Capitulo 2 de
esta tesis, el analisis estético de una determimadable, como la variabilidad planta —
planta y/o el desarrollo de bi-modalidad de untcieasgo, por ejemplo la biomasa de
planta a madurez fisiol6gica, puede confundir utaclos mecanismos que subyacen a la
determinacion del desarrollo de jerarquias y lassas que la generan (Vega y Sadras,
2003). Por ello, se optd por profundizar el anglde la competencia por recursos y el
crecimiento de cada planta desde una perspectidanitia, analizando la contribucién de
cada jerarquia al establecimiento de la estruatarka poblacién desde etapas tempranas.
En este sentido, el analisis de relaciones de tanuwpendencia del crecimiento o
funciones DMF (casi inexistente en estudios agroodgsh) permite comprender la
conexién entre el tamafio inicial y la consecueafmcidad de crecimiento, aspecto central
gue controla el desarrollo de jerarquias en unéapimin de plantas (Westoby, 1982; Hara,
1984a b; Vega y Sadras, 2003). El objetivo especificdo8rdado en el Capitulo 3, por
consiguiente, estuvo orientado a analizar las antégones entre la competencia por
recursos aéreos (radiacion solar) y edéficos (dipgmlad del N) en genotipos de maiz
contrastantes en su arquitectura de planta sQdeeestructura de la poblacion en términos

de la biomasa aérea por planta al final del perigitico (en términos de medidas de
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distribucion y desigualdad en tamafios de fijaciérgthnos), momento crucial durante el
ciclo del cultivo donde se determina el NGP fingl,la relacion entre la biomasa por
planta durante la prefloracion y la T&Rlurante el periodo critico de fijacion de granos
(i.e. funciones DMF) vy iii) la particion de fotoiaslados hacia la espiga y la eficiencia
reproductiva en diferentes jerarquias de plantassgugen en respuesta al incremento de la

competencia intra-especifica.
Los resultados de este capitulo demostraron que:

= La disponibilidad de N fue el principal factor edular la naturaleza (simétrica o
asimétrica) de la competencia por luz. La faltandenalidad de la estructura de la
poblacién y el aumento en la desigualdad entretgdatte la biomasa acumulada en
post-floracion estuvieron fuertemente asociadosl@saptura de la alometria entre
la biomasa de planta durante la prefloracion ygrastcrecimiento. Estos procesos
fueron visibles cuando ocurrié una exacerbada ctenpe por luz promovida por
el agregado de fertilizante nitrogenado en altesidewl. Estos resultados proveen
otras evidencias para no rechazar la Hipotesis &stietrabajo, y demuestran que
aumentos en la disponibilidad de N incrementan radg de asimetria en la
competencia por luz entre las plantas del stantipdea sido reportado por otros
autores (ver discusion del Capitulo 3).

»= Se pudo establecer que genotipos, aln de conttastajuitectura de canopeo, no
difirieron en las funciones de tamafio dependenelaccecimiento alrededor del
periodo critico, aunque si lo hicieron en los patios de tales funciones. El
tamafio de las plantas durante la prefloracion molican6 necesariamente el éxito
reproductivo, como ha sido sugerido por otros astgMaddonni y Otegui, 2004).
Esto fue observado a través de las relacionesndafita dependencia donde parte
de los individuos con baja eficiencia reproduct@anzaron una biomasa area en
prefloracion similar a la de plantas eficienteg;(Ee. con biomasas cercanas a la
media poblacional) y TGR de hasta 2 g Pl dia’ (individuos que fueron
caracterizados como EB. Sin embargo, este tipo de planta exhibio fuertedas

en el IP (Figura 3.5) y ER (Figura 3.6) con respeclas plantas &

Este ultimo aspecto da sustento al concepto delagueaidas en la particion de
biomasa en jerarquias de plantas con baja eficiadeifijacion de granos o estériles y la
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naturaleza de la competencia simétrica/asimétricalulada por el N que resultaron
visibles y evidentes durante el periodo criticdaesasociadas o responderian a cambios
foto-morfogénicos que ocurren tempranamente eiclel del cultivo (Maddonni y Otegui,
2004). En consecuencia, en el Capitulo 4 de esis & estudiaron las causas del origen
del establecimiento temprano de jerarquias y sdizaman distintos mecanismos de
habilidad competitiva y respuestas de escape dbmandiscriminando a los individuos en
distintas jerarquias de eficiencia reproductiva. deacteriz0 el ambiente luminico
percibido por las plantas de maiz durante estadmpranos de crecimiento en densidades
de siembra contrastantes bajo ofertas contrastalgte (Objetivo especifico 4) y se
determind si distintas jerarquias de plantas exhitiderencias en las respuestas al
sindrome de escape al sombreo y como éstas dedermmincrecimiento, la particion de
foto-asimilados hacia espiga y la fijacion de gsaestablecidos en el periodo critico de

determinacion del NGP (Objetivo especifico 5).
Los resultados de este capitulo demostraron que:

= Ambientes con alto contenido de N edafico promaviarna mayor reduccion de la
calidad de luz, cuantificada a través de dismimasode la relacion R/RL
transmitida y reflejada por las plantas de la hildEstos efectos fueron mas
acentuados en alta densidad.

» Existieron diferencias entre jerarquias de plam@astérminos de respuestas al
escape al sombreo, que fueron exacerbadas eratasientos con agregado de N.
Comparado con plantas de alta eficiencia reprodaicta dinamica temporal del
azimut foliar, los pardmetros que determinan lahica de elongacion de tallos
(particularmente d) y la alometria del crecimiento en altura y grodef tallo
(cociente entre ambas variables) de las plantasmater eficiencia reproductiva
estuvieron alteradas desde etapas tempranas {0e- 200 °C dia; alrededor de
V4-V7). Estos procesos serian evidencias de uretmmento en el grado de
asimetria en la competencia por luz entre indivsdugstos resultados demuestran
la habilidad competitiva diferencial de distintasarquias de plantas del stand y su
conexion con la TGR el IP (Figura 4.6) que determinan el éxito reprtiso en el
periodo critico de fijacion de granos, brindandevas evidencias acerca de
procesos de competencia por recursos, que nunes: laaibian sido reportadas para

maiz. Tales resultados permiten no rechazar latesmi4 de este estudio.
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5.2. CONTRIBUCION AL AVANCE DEL CONOCIMIENTO EN EL TEMA DE LA
REGULACION DEL NUMERO DE GRANOS EN MAIZ

En forma colectiva, esta tesis presenta evidendesque alejamientos del
crecimiento tamafo-dependiente (e.g. funciones DM&gden acentuarse cuando la
competencia por radiacion solar es exacerbadagdertilizacion nitrogenada en altas
dosis. Los nuevos modelos propuestos (funciones ,idfoximaciones para detectar bi-
modalidad) pueden contribuir a comprender mejocéassas de la alta inestabilidad en la
particion reproductiva, tipicamente observada @mtps de maiz que crecen cerca de los
llamados umbrales de fijacién de granos (Tolleretaal, 1992; Vegeet al, 2001a; b;
Echarteet al, 2004; Luqueet al, 2006), y que conducen a pérdidas en el nimero de
granos y rendimiento. Estos mecanismos puederesiglos especialmente en cuenta para
la seleccion de germoplasma por mayor rendimieotengial (Russel, 1991; Evans, 1993)
y para mejorar rutinas en modelos de simulacionocberramienta para la prediccion de la
variacion del NGP (Ritchie y Alagarswamy, 2003;dsmet al, 2011).

Este estudio pudo claramente demostrar el mejopodamiento de genotipos con
estructura de hojas erectas vs los genotipos carestnuctura de hojas plandfilas en los
estratos superiores del canopeo, particularmentajientes donde la disponibilidad de
N edafico es alta. Investigaciones recientes discaterca de la importancia del ideotipo
de planta en el cultivo de maiz, especialmente mbientes que difieren en la
disponibilidad de N (Ciriloet al, 2009), y en cultivos con altas densidades de lsi&m
(Sangoiet al, 2002). Es factible que un ideotipo de maiz igeah ambientes como los
anteriormente mencionados deberia contar con utracksa de canopeo con hojas
superiores erectas, una distribuciéon del IAF coganaroporcion en los estratos alrededor
de la espiga y una mayor plasticidad reproductevéod individuos mas competitivos de la
poblacion. En este estudio, la dinamica de la eloidgp de tallos fue distinta entre
jerarquias de plantas, y los parametrey TEyax €mergieron como rasgos de escape al
sombreo que explicaron fuertemente las variaciends TCRBc e IP en el periodo critico
para determinaciéon del nimero de granos. Dichogosagpodrian ser utilizados como
método de screening para la seleccidon de genotipagrastantes en su respuesta al

aumento en la densidad de plantas.
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5.3.IMPLICANCIAS PARA FUTURAS INVESTIGACIONES

En este estudio, reducciones del NGP y NG fuerobugdas al efecto conjunto de
un estrés por radiacion solar y cambios tempramodaecalidad de luz que fueron
exacerbados por el agregado de N, mas acentuadaeremenotipos planofilos con una
mayor proporcion de area foliar concentrada enekistos superiores del canopeo. Por
otro lado, los genotipos erectos tuvieron una mpgformance en ambientes altamente

competitivos, como los generados por alta densyddd

Este estudio asimismo, tuvo la caracteristica ogarsa en maices sembrados
tardiamente, tipico manejo de los ambientes deria zentro de Argentina. En manejos de
fechas de siembra tardias, cocientes foto-termsitegares a los de fechas tempranas
(Vegaet al, 2017) combinados con una relativamente buenaouikilidad inicial de N
(Cavigliaet al, 2014) y menores limitantes hidricas permiten hunena fijacion de granos
en genotipos modernos. Los ambientes con menoordispdad de N en alta densidad
generaron una menor variabilidad entre plantas & menor proporcion de plantas con
baja eficiencia de fijacion de granos en contrastelos ambientes de alto N. El impacto
final de estos procesos sobre el rendimiento enogra nivel de superficie dependieron,
sin embargo, de limitaciones de fuente durantéeahtlio de granos que redujeron el PG
evidenciando claramente el trade-off entre el N& G (Borras y Otegui, 2001; Borras y
Gambin, 2010; Paget al, 2010). Cuando el N no fue limitante (N400), esttectos se
manifestaron en mayor medida en los genotiposaelebido a su alta habilidad para fijar
granos en altas densidades. Disminuciones del Pgemotipos erectos dan evidencia de
una comparativamente menor relaciéon fuente-destumante el periodo de llenado de
granos. Nuevos estudios incluyendo mayor cantiéagethotipos y ambientes deberian ser
realizados para confirmar estos hallazgos y detezteacteres de potencial interés para
aumentar la relacion fuente-destino en los genstipmdernos de alta capacidad de

fijacion de granos.

Futuras lineas de investigacion deberian abordieredies momentos de aplicacion
de fertilizante nitrogenado, particularmente enp&saavanzadas del ciclo del cultivo,
cuando ya esta establecida la estructura de lagohl e.g. al inicio del periodo critico.

Esta estrategia de manejo permitiria i) retrasainigio temprano de instalacion de
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jerarquias y el empobrecimiento en términos deladlde la luz, y ii) balancear la relacion
fuente/destino durante el periodo critico de fgaaile granos y llenado de granos.

La variabilidad genotipica en términos de rasgoguitacturales permitio
diferenciar a los genotipos evaluados en esta tesm® tolerantes o intolerantes al efecto
combinado de N y densidad. Es probable que tamtéman existido diferencias en la
distribucion de N foliar en el perfil del canopetebido a que una estructura plandfila
altera en mayor medida que la erecta el ingrestuzieen el perfil del canopeo. Mas
estudios son necesarios para evaluar si genotgoslistinto angulo foliar difieren en la
distribucion del N foliar. El paralelismo entre imiones en el contenido de N foliar en
floracion y las respuestas foto-morfogénicas derastadios tempranos sugiere que la
intensidad en la competencia por luz afecta landicé de la absorcién y particion de N
dentro de cada planta, aun en cultivos fertiliza@tm et al, 2017). Estudios en alfalfa
(Medicago sativalL.) indican que la competencia por luz y las aadephes foto-
morfogénicas dentro de canopeos densos conduderangias en la particion de N entre
plantas individuales segun su posicion jerarquicam@ire et al, 2005). Enfoques
similares no han sido usados en maiz y por ellcarea de conocimiento a mejorar es la
relacionada con los efectos de la competencia-@#pacifica por recursos luminicos sobre
la dinamica de la captura, particion y eficienotauso del N en plantas que difieren en su
eficiencia reproductiva (i.e. cantidad granos fyjgdoor unidad de tasa de crecimiento

reproductiva).
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