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PG: Peso de granos

PP: Precipitaciones

RG: Rendimiento de grano
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TLG: Tasa de llenado de granos



RESUMEN

En Argentina, las fechas de siembra tardias (FSTA) de maiz en latitudes
medias estan siendo utilizadas con mayor frecuencia. Las FSTA exponen al
cultivo a una menor ocurrencia de un déficit hidrico en el periodo critico pero
explorando menores rendimientos de grano (RG) potenciales en épocas
humedas, pudiendo modificar la importancia relativa de los componentes del
RG. Los objetivos de este trabajo fueron i) analizar los patrones de
crecimiento de los granos en lineas de maiz sembrados en fechas tardias
bajo diferentes ambientes modulados por el manejo del nitrégeno (N) y la
densidad de plantas (D), ii) evaluar los determinantes genéticos y analizar la
importancia relativa de la aptitud combinatoria general, especifica y heterosis
sobre RG y sus componentes numéricos vy iii) determinar la correlaciéon entre
el promedio de las lineas parentales y sus hibridos derivados para rasgos
relacionados al llenado de los granos. Para cumplir dichos objetivos, se
evaluaron 7 lineas endocriadas (3 dentadas originarias de USA y 4 flint
locales provenientes del programa de mejoramiento de maiz de la E.E.A.
Pergamino del INTA) y sus hibridos derivados en dos niveles de fertilizacion
nitrogenada y dos densidades de plantas contrastantes en un disefio en
bloques completamente aleatorizado.

Los patrones de crecimiento del grano fueron analizados mediante modelos
bi-lineales que permitieron estimar la tasa del llenado de granos (TLG) y la
duracion del llenado de granos (DLG), mientras que los determinantes
genéticos fueron evaluados a través de un analisis dialélico parcial. Los
menores RG se obtuvieron en los tratamientos de recursos mas limitantes (i.e.

alta D y sin N agregado). El numero de granos (NG) explicé en mayor medida



las variaciones en el RG, mientras que las diferencias obtenidas en el peso de
granos (PG) se debieron principalmente a la TLG. Los determinantes
genéticos del RG y sus componentes estuvieron fuertemente asociados a
efectos genéticos de tipo aditivos los cuales se vieron reflejados en elevadas
ACG de ambos grupos de parentales. Se detecté correlacion en lineas e
hibridos para el componente NG en ambientes de baja densidad. Estos
resultados indicarian que la seleccion seria la estrategia de mejoramiento mas
adecuada para la obtencidn de las mejores lineas endocriadas para la
generacion de hibridos competitivos y que la prediccion del comportamiento
de los hibridos a través de los componentes del RG solo podria ser utilizada

en ciertas condiciones.

INTRODUCCION

El maiz (Zea mays L.) es el cultivo de mayor area sembrada del mundo,
siendo ademas, el de mayor produccion y consumo. Son estas caracteristicas
las que convierten al maiz y sus derivados en elementos centrales en las
negociaciones entre paises y bloques del mundo (MAIZAR, 2011).

Argentina, es el segundo mayor exportador mundial de maiz (FAO, 2011),
siendo la agricultura uno de los pilares de la economia del pais. Existe una
demanda pujante de los productos agropecuarios como el grano de maiz para
consumo humano y animal, asi como para la produccion de biocombustibles,
lo que genera una necesidad de aumentar la produccion en los afios
préximos. Dicho incremento, podria lograrse aumentando la superficie de
produccion y/o el rendimiento por unidad de superficie. Como la superficie a la

cual se puede expandir el cultivo se encuentra limitada agroclimaticamente, el



aumento del rendimiento por unidad de superficie se convierte en el camino
mas viable para aumentar la produccién. El aumento en el rendimiento podria
lograrse a través del mejoramiento genético y/o una optimizacion de las
practicas de manejo. Dentro de las practicas de manejo la fecha de siembra
constituye una de las mas importantes debido a que expone al cultivo a
diferentes ofertas de recursos ambientales condicionando su rendimiento.

Las fechas de siembra tempranas (FSTE) o tradicionales para la zona
nucleo maicera de nuestro pais (Norte de Buenos Aires; Sur de Coérdoba y
Sur de Santa Fe), comprenden el periodo que va desde comienzos de
septiembre hasta mediados de octubre. El rendimiento potencial del cultivo,
esta determinado por el ambiente fototérmico explorado por el mismo durante
su periodo critico (i.e.15 dias centrados en floraciéon femenina; [PC]; Satorre
et al.,, 2012). Las FSTE transcurren su PC en un ambiente de mayor
temperatura y radiacion, generando una tasa de crecimiento del cultivo
superior y un RG potencial elevado. Sin embargo, en estas FS aumenta la
probabilidad de ocurrencia de un estrés hidrico, y por ende, el riesgo de una
disminucién en el NG, y consecuentemente en RG. No obstante, en algunas
regiones del pais tales como la zona central de Cdérdoba, las FS tardias
(FSTA) que comprenden el periodo que va desde fin de noviembre hasta
comienzo de enero, son habitualmente usadas. Las FSTA presentan una
menor probabilidad de condiciones hidricas estresantes para el cultivo y una
menor variacion de los rindes provocada por el desplazamiento del PC a un
momento de menor demanda atmosférica de agua, lo que aporta cierta
estabilidad en el RG (Maddonni, 2012). Esto esta generando un aumento en

la superficie sembrada tardiamente ano tras afo. La disponibilidad hidrica



durante el PC promueve una alta fijacion en el NG, sin embargo, el llenado de
los mismos se ubica en un ambiente deficitario en términos de radiacion y
temperatura, afectando negativamente el PG y consecuentemente el RG
(Vega et al., 2017). EI PG se encuentra determinado por, la tasa de llenado
del grano (TLG) y su duracion (DLG). ElI PG difiere marcadamente entre
genotipos de la misma especie evaluados sin restricciones ambientales
(Alvarez Prado et al.,, 2013), se encuentra en una gran proporcion
determinado genéticamente (Reddy y Daynard, 1983) y su variabilidad es
generada por diferentes combinaciones entre la TLG y su DLG.

En el cultivo de maiz, aunque el RG se encuentra mayormente asociado a
variaciones en el NG cosechados (Claasen y Shaw, 1970; Hall et al., 1981,
Otegui et al., 1995; Bolanos y Edmeades, 1996), ambos componentes, NG y
el PG, afectan el RG final (Borras y Gambin 2010). Ambos componentes se
ven fuertemente afectados por la deficiencia de N y consecuentemente el RG
disminuye tanto en FSTE como FSTA (Vitantonio-Mazzini et al., 2020). Si bien
las FSTA muestran menor respuesta a la aplicacion de N producto de la
mayor disponibilidad a la siembra por mineralizacién (Maltese et al., 2019), la
aplicacion de este nutriente podria mejorar la absorcion durante el crecimiento
de los granos y de esta manera mitigar el efecto de la caida de la radiacién
incidente en dicha etapa.

Existe escasa informacion acerca de la determinacion del RG en maices
tardios y no existen trabajos que hayan determinado la base genética de
caracteres asociados al RG y al PG en maices cultivados bajo estas
condiciones. Por ello, es interesante generar un disefio de cruzamientos que

nos permita no solo estudiar la determinacion del RG en lineas parentales



(LP) de maices tardios sino también estimar la aptitud combinatoria y la
heterosis para aumentar el entendimiento de la determinacién genética del
RG, NG y PG. De esta manera se genera informacién util no solo a nivel
ecofisiolégico sino también genético, colaborando con la seleccion de los
mejores parentales en un programa de mejoramiento. La importancia relativa
de los componentes del rendimiento para los hibridos derivados de estas
lineas parentales ya fue estudiada en el trabajo de Turchi y Gadara (2018).
Para los componentes fisiolégicos del PG, es decir su TLG y DLG, Cross
(1975), Wang et al. (1999) y Poneleit y Egli (1979 y 1983) encontraron que
efectos aditivos explicaban principalmente la determinacion de ambos
componentes. La seleccion podria utilizar esta variacion aditiva para alterar la
TLG y la DLG. Sin embargo, solo el trabajo de Alvarez Prado et al. (2013)
determind el comportamiento de las correlaciones entre lineas parentales y
sus hibridos derivados para rasgos relevantes del llenado de granos, pero
s6lo en condiciones potenciales de cultivo. Por esta razon, la determinacion
de dichas correlaciones en FSTA bajo diferentes condiciones de disponibilidad
de recursos generada por diferentes densidades de plantas y/o niveles de
fertilizacion nitrogenada nos permitiria conocer si es posible seleccionar los
mejores hibridos para cada condicion a través de la evaluacidén de sus lineas

parentales o si necesariamente debemos evaluar sus cruzamientos.

OBJETIVOS GENERALES Y ESPECIFICOS

Objetivo general



Estudiar la determinacion fenotipica y genética del RG y sus componentes

en LP de maiz sembrado en fechas tardias bajo diferentes ambientes

modulados por el manejo de nitrégeno y la densidad de planta.

Objetivos especificos

1.

Analizar los patrones de crecimiento de los granos en lineas

endocriadas de maiz.

. Evaluar los determinantes genéticos y analizar la importancia relativa de

la aptitud combinatoria general, especifica y heterosis sobre el RG y sus
componentes numéricos (NG y PG).
Determinar la relacion parental-progenie entre las lineas endocriadas

evaluadas y sus hibridos derivados para rasgos asociados al RG.

HIPOTESIS

. El PG toma relevancia en la determinacion del RG de lineas

experimentales de maiz en fechas tardias.

Bajo condiciones de elevada densidad de plantas, una adecuada
nutricion nitrogenada permite sostener el PG.

La aptitud combinatoria especifica y la heterosis determinan el
comportamiento del RG y NG en hibridos experimentales de maiz
mientras que efectos aditivos y una alta correlacion entre lineas y sus
hibridos derivados determinan las variaciones del PG y sus

determinantes fisioldgicos.

MATERIALES Y METODOS
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Se llevé a cabo un experimento durante la campana agricola 2015/2016 en
la Estacion Experimental Agropecuaria INTA Manfredi, Cordoba. En el cual se
sembraron 7 lineas endocriadas y sus 12 hibridos experimentales derivados.
Los hibridos fueron generados a partir de un disefio de cruzamiento dialélico
parcial, donde 3 lineas endocriadas dentadas constituyentes del grupo 1
(LP 1, LP 2, LP 3) originarias de USA se combinaron con 4 lineas probadoras
Flint constituyentes del grupo 2 (LP 4, LP 5, LP 6, LP 7) publicas locales
provenientes del programa de mejoramiento de maiz de la E.E.A Pergamino
de INTA. Los hibridos derivados fueron nombrados en base al cédigo de sus
parentales (e.g. LP 1 y LP 4 dan origen al hibrido 1.4). Las lineas y sus
hibridos derivados fueron cultivados en dos densidades contrastantes, 4 y 12
pl m2 (D4 y D12, respectivamente) y dos niveles de fertilizacion nitrogenada, 0
y 400 kg N ha™ (NO y N400 respectivamente) en una FSTA (10 de diciembre).
Los datos de temperatura y radiacion se tomaron de la estacion meteoroldgica
del INTA Manfredi.

La siembra se realiz6 manualmente con bastones de siembra para
garantizar la uniformidad espacial. Se sembraron dos semillas por golpe para
asegurar la emergencia y uniformidad del cultivo; y luego se procedié a un
raleo en el estadio de tres hojas completamente expandidas (V3,Ritchie et
al., 1993) para alcanzar la densidad de plantas final.

La fertilizacion nitrogenada se realizé con UAN (urea + nitrato de amonio)
aplicado al costado de los surcos en V6. El ensayo se condujo sin limitaciones
hidricas y libre de malezas, plagas y enfermedades por medio de controles

quimicos y mecanicos.
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Los tratamientos se evaluaron bajo un disefio de bloques completamente
aleatorizados con tres repeticiones. Los cuatro ambientes (A) estan
conformados por diferentes combinaciones de densidad de plantas (D) y
niveles de fertilizacion nitrogenada (N), siendo A1: D4NO; A2: D12NO; A3:
D4N400; A4: D12N400. Cada unidad experimental consté de cuatro y tres
surcos de 3 m de longitud distanciados a 0,7 m en D4 y D12,

respectivamente.

Dinamica de llenado de granos

Se determind la dinamica de llenado de granos (inicio, fase lineal y final del
llenado de granos), para lo cual se ajusté una funcion bilineal al progreso de
acumulacion de materia seca y se extrajeron los parametros fisioldgicos del
crecimiento del grano (TLG y DLG; Borras et al., 2009). Para estas
determinaciones, se tomaron 3 (D4) y 5 espigas (D12) al inicio del llenado
efectivo de granos (i.e., 12 dias después de R1), durante la fase lineal de
llenado de granos distanciados cada 10 dias y en madurez fisiolégica. En
cada espiga, se tomaron 15 granos del estrato medio y se secaron en estufa

durante 72 hs a 60 °C para determinar el peso seco de los mismos.

Rendimiento y componentes (NG y PG)

ElI NG y PG por planta se determinaron en madurez fisioldgica. Espigas de
plantas previamente seleccionadas y etiquetadas (6 en D4 y 16 en D12) se

cosecharon manualmente. Se registré el NG, PG y contenido de humedad de
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cada espiga. Con estos datos se estimdé RG por planta corregido a 0% de

humedad.

Analisis de datos

Sobre las medias de las variables estudiadas se realizé un analisis de
varianza utilizando modelos lineales mixtos, con la finalidad de determinar la
existencia de diferencias debidas al nivel de N, D, G y sus interacciones.
Adicionalmente, las relaciones entre variables se llevaron a cabo mediante el
analisis de regresion y las diferentes funciones se ajustaron utilizando el
software GraphPad Prism 6.0 para Windows.

El cuadrado medio para RG, NG y PG correspondiente a las cruzas se
particion6 siguiendo un disefio dialélico parcial con el objetivo de estimar la
aptitud combinatoria general de cada grupo (lineas y probadores) y la aptitud
combinatoria especifica entre grupos. La combinacion de NxD se ingreso al
modelo como ambientes. El analisis de aptitud combinatoria se llevo a cabo

utilizando el paquete estadistico Genes (Aplicativo computacional em

Genética e Estadistica Experimental — www.ufv.br/dbg/genes/genes.htm). La
heterosis media parental o de sus siglas en inglés MPH (mid parent heterosis)
se calculé como la superioridad del hibrido derivado sobre el promedio de las
lineas parentales. Para el RG, NG, PG y sus componentes fisiolégicos se
llevd a cabo un analisis de correlacién para comparar el promedio de las dos
lineas parentales y su hibrido derivado. Las variables fueron analizadas a

nivel de planta individual.


http://www.ufv.br/dbg/genes/genes.htm
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RESULTADOS

Caracteristicas Ambientales

La figura 1A y 1B muestra la evolucion de la radiacion incidente y la
temperatura media durante la campafia 2015/2016. El PC del cultivo [7 (£3)
de febrero £15 dias] ocurrié con una temperatura media promedio de 22 °Cy
un valor de radiacion solar media de 24,5 Mj m?, valores similares al promedio
histérico de la localidad. La figura 1C muestra el registro de las
precipitaciones (PP) mensuales, siendo el mes de febrero donde se
registraron las mayores PP, en coincidencia con el PC del -cultivo,

acumulandose durante toda la campanfa un total de 893 mm.
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El analisis de la varianza para el RG, NG y PG mostré efectos significativos
para LP y el ambiente (A). Para RG y NG, las LP mostraron interaccion
significativa con el A, mientras el ranking de LP para PG no vari6 a través de

los A (Tabla I).

Tabla I. Andlisis de la varianza de Rendimiento de grano por planta (RG),
numero de granos por planta (NG) y peso de grano (PG) de siete lineas

endocriadas (LP).

RG NG PG

LP — - ok
Ambiente ok ok ok
LP x Ambiente bl bl ns

Los niveles de significancia de cada tratamiento y las interacciones de cada rasgo
son indicados por simbolos: * p < 0.05; ** p < 0.01; *** p < 0.001; ns: diferencias no
significativas.

Con el objetivo de estudiar detalladamente la determinacién del RG y la base
genética de las variables evaluadas, se analizé individualmente cada A

(Tabla Il). Se detectaron diferencias significativas entre LP para RG, NG y PG

(p < 0.05y p < 0.001).

Tabla Il. Rendimiento de grano por planta (RG), numero de granos por planta
(NG) y peso del grano por planta (PG) de siete lineas parentales (LP) de maiz
en 4 ambientes modulados por la densidad de plantas (D4 y D12) y la

disponibilidad de nitrégeno (NO y N400).
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D4NO D12N0 D4N400 D12N400
RG NG PG RG NG PG RG NG PG RG NG PG
(grpl")  (granos  (mgpl”) (grpl) (granos  (mg pl") (gr pl) (granos  (mg pl") (gr pl) (granos (mg pI)
pl) pl) pl) pl")

LP1 101.38 383.36 268.93 59.57 275.85 208.67 90.88 342.44 270.61 82.63 345,54 240.19

LP2 4421 24919 18226  23.07 120.02 180.98 56.84 306.49 189.82 33.49 176.34  182.93

LP3 33.51  191.17 174.54 16.52 102.97 161.16  33.93 188.67 189.43  23.05 121.76  190.02

LP4 107.19 590.11 185.08 4453 28393 158.17 8582 54823 16267 60.89 326.85 187.49

LP5 7231 27472 273.70 60.97 276.97 222.72 5476  219.72 237.88 6549  257.27 248.82

LP6 78.33 452.89 181.80 30.50 191.87 15418 79.72 41789 196.16 49.06 296.54 164.63

LP7 109.87 467.72 206.59  45.41 211.88 206.15 11528 427.76 241.70 74.11 345.98  200.14

Media 78.11 372.73 210.41 40.08 209.07 184.57 73.89 350.17 212.61 55.53 267.18  202.03
LP Kk Fekk *% Kk Fekk *% *kk Fkk *% ek Kk *%

(14.8) (141.3) (45.1)  (95)  (59.4) (31.6) (10.4) (94.1) (47.7) (8.6)  (74.9) (35.6)

Los niveles de significancia de cada tratamiento y las interacciones de cada rasgo
son indicadas por simbolos: * p < 0.05; ** p < 0.01; ** p < 0.001; ns: diferencias no
significativas. Los valores de diferencias minimas significativas (DMS) se especifican
entre paréntesis.

En los A de baja D, como era esperable, se obtuvieron los mayores RG,
NG y PG, debido a la elevada disponibilidad de recursos por plantas que
propicié dicha condicion. Un aumento de N en esta condicion (D4) no influyo
significativamente en el RG, NG Y PG, porque los recursos disponibles
preexistentes fueron suficientes para alcanzar los maximos valores. Incluso,
aunque no significativa, el agregado de N fue negativo para el promedio de
las LP (tabla Il y figura 2A y B).

En los A de alta D, el nivel de N generd incrementos en el RG y sus

componentes, debido a que la competencia entre plantas es mayor, los

recursos en el suelo se vuelven limitantes, y el agregado de N promueve el
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crecimiento del cultivo y la capacidad de las plantas para fijar y llenar los

granos (tabla Il'y figura 2A, By C).

150+

gripl”)
——
——

-
=

——-
——-

NG (granos pl'1)
-

N

(=]

o
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HH-

200+

-

5
1

HH-
HH-

PG (mg pI')

100+

DANO DANA00 D12NO D12N400

Figura 2. Variacion de A) rendimiento de grano (RG), B) numero de granos (NG) y
C) peso de grano (PG) de LP en densidades de plantas (D12, D4) y niveles de
nitrégeno (NO, N400) contrastantes. Misma letra indica que no existen diferencias

significativas entre A (p>0.05).

En D12NO0 se encontré el valor extremo mas bajo para RG, NG Y PG (LP 3:
16.52 gr plI™", LP 3: 102.97 granos pl”, LP 6: 154.18 mg pl" respectivamente).

El valor extremo mas alto para NG y PG en la condicion D4NO (LP 4: 590.11
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granos pl', LP 5: 273.70 mg pl' respectivamente) y el RG mas alto en la
condicién D4N400 (LP 7: 115.28 gr pI).

En D4NO el RG, NG y PG varioé en rangos de 33.51 a 109.87 gr pl’
(coeficiente de variacion [CV]: 0.38), 119.17 a 590.11 granos pl (CV: 0.40) y
174.54 a 273.70 mg pl” (CV: 0.22), respectivamente. En D4N400 el RG, NG Y
PG varié en rangos de 33.93 a 115.28 gr pl' (CV: 0.35), 188.67 a 548.23
granos pl' (CV: 0.36) y 162.67 a 270.61 mg pl" (CV: 0.20), respectivamente.
En D12NO el RG, NG y PG varié en rangos de 16.52 a 59.57 gr plI' (CV: 0.43),
102.97 a 283.93 granos pl' (CV: 0.39) y 154.18 a 208.67 mg pl"' (CV: 0.17),
respectivamente. En D12N400 el RG, NG y PG varié en rangos de 23.05 a
82.63 gr pl' (CV: 0.38), 121.76 a 345.98 granos pl' (CV: 0.34) y 164.63 a
248.82 mg pl' (CV: 0.17), respectivamente.

En los A de bajas D, el nivel de N no generé grandes variaciones de RG,
NG y PG entre las LP, porque todas respondieron poco y mantuvieron un
rango similar, aunque el CV fue menor al incorporar N, porque no todas las LP
respondieron igual a la fertilizacion. En general LP de buen comportamiento
como la LP 1y LP 4 disminuyeron el valor de RG, NG y PG mientras que LP
de peor comportamiento como la LP 2 y LP 3 mantuvieron o incrementaron
levemente el valor del RG y sus componentes, lo que generd una disminucion
en el CV. En los A de alta D la disponibilidad de N incrementd el rango de
variacion de las LP, denotando una mayor eficiencia del N en D12 en relacion
a D4, donde no hubo respuestas. EI N también favorecié a disminuir el CV
para el RG y NG, en este caso, porque todas las LP respondieron
positivamente a la fertilizacién con N incrementando sus valores de RG, NG y

PG.
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Independientemente del A analizado la LP 1, LP 4 y LP 7 presentaron en
general los RG y NG mas elevados. Los mayores RG en la LP 1 estuvieron
asociados a mayores PG mientras que LP 4 y LP 7 explicaron su elevado RG
por un mayor NG. La LP3 presento el peor RG en todos los A, acompanado
de muy bajos valores tanto en el NG como en el PG.

El NG explicé hasta un 85 % las variaciones en el RG a través de una
funcion lineal para todos los A (figura 3A), mientras que cambios en PG no
explicaron las variaciones del RG en ninguno de los A analizados (p>0.05;
figura 3B).

A pesar de que no hubo una relacion significativa entre el RG y el PG se
observd que el ajuste de la regresion lineal que explica esta relacion mejord
cuando la D fue alta (figura 3B). Se encontraron diferencias significativas
(p < 0.06) para los valores de la ordenada al origen en la regresion lineal entre

el RG y PG, por lo que no se ajustd un solo modelo para todos los ambientes.
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Y =0.3065*X + 12.50 Y =0.3771*X - 32.23 Y =0.2636*X + 15.80 Y =0.4534*X - 38.71
ns ns Ns ns
R% 0.1884 R2: 0.4227 R% 0.2013 R% 0.4579

Los niveles de significancia de cada tratamiento y las interacciones de cada rasgo
son indicados por simbolos: * p < 0.05; ns: no significativo.

Figura 3. Relacion entre el Rendimiento de grano (RG) con A) niumero de granos por
planta (NG); B) peso de grano por planta (PG). Los simbolos representan cada

combinacién DxN. Cada punto representa una LP en cada A.

Analisis del Patrén de Crecimiento de los granos

Las variaciones en el PG fueron explicadas principalmente por la TLG, para
la cual se detectaron regresiones lineales significativas en tres de cuatro A
explicando su relacion (figura 4A). Contrariamente, la DLG no se encontrd
fuertemente asociada con el peso final de los granos, no presentando
relaciones significativas en ninguno de los A analizados (figura 4B). Se
encontraron diferencias significativas (p < 0.08) para los valores de la

ordenada al origen en la regresion lineal entre el PGy TLG.
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TLG
D4NO D12N0 D4N400 D12N400
Y =472.2*X + 67.82 Y =766.4*X - 20 Y = 466.7*X + 68.10 Y = 549.5*X + 42.88
ns * * *
R% 0.153 R% 0.782 R% 0.593 R% 0.931
DLG
D4NO D12N0 D4N400 D12N400
Y =0.1461*X — 4.80 Y =0.1809*X — 52.08 Y=0.0561*X + 93.39 Y =0.066"X + 94.2
ns ns ns ns
R% 0.541 R% 0.270 R% 0.053 R%: 0.044

Los niveles de significancia de cada tratamiento y las interacciones de cada rasgo
son indicados por simbolos: * p < 0.05; ns: no significativo.

Figura 4. Relacion entre el peso de grano (PG) con A) Tasa de llenado de grano
(TLG); B) Duracion de llenado de grano (DLG). Los simbolos representan cada

combinacion DxN. Cada punto representa el valor promedio de una LP en cada A.

Se ajustd una curva bi-lineal caracterizando la dinamica de llenado de
granos para cada una de las LP en los 4 A. El comportamiento de todas las
LP (a excepcion de la LP7) mostré diferencias significativas al ser analizadas
por A para los rasgos de TLG y DLG influenciados por la D de plantas y la
disponibilidad de N evaluadas a partir de intervalos de confianza al 95%

(figura 5A, B, C y D).
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Figura 5. Relacion entre del peso de grano (PG) y el tiempo térmico desde floracion
(TT) para 7 Lineas Parentales (LP) cultivadas en A) D4NO; B) D4N400; C) D12NO y
D) D12N400. Las lineas representan la funcion bi-lineal ajustada para el conjunto de

datos de cada LP.

Independientemente del A analizado las LP 1, LP 5y LP 7 fueron las que
presentaron el mayor PG. La LP 1 se destaco en los A en los cuales los
recursos no fueron limitantes, respondiendo excepcionalmente a la
fertilizacion con N. La LP 7 fue una linea extremadamente estable a través de
los A, que mantuvo un PG muy similar, por ser la unica cuyas TLG y DLG no
presentaron diferencias significativas a través de los A, presentando a su vez
el mejor comportamiento en D12NO. La LP 5 mantuvo el tercer PG mas

elevado en 3 de 4 A, pero se destacé en D12N400 por un incremento en la
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TLG que le permitié lograr el mayor PG. Por otro lado LP 3, 4 y 6 tuvieron
bajos valores de PG a través de todos los A.

En A de baja D, la TLG, la DLG y consecuentemente el PG fueron similares
para cada LP. Las variaciones de N solo generaron diferencias significativas
para las LP 1y LP 6 para los rasgos de TLG y DLG. Para la LP 1 incrementos
de N aumentaron la TLG y disminuyeron su DLG. Mientras que para la LP 6,
incrementos de N aumentaron la DLG y disminuyeron la TLG. Obteniendo por
diferentes combinaciones de TLG y DLG un PG similar, por ello, el nivel de N
no generd variaciones en el ranking de las LP para el PG a bajas D
(figura 5Ay B).

En los A de alta D, el aporte de N generé aumentos en el PG por
diferentes combinaciones en la TLG y DLG y variaciones minimas en el
ranking de las LP, a pesar de no existir interaccion significativa (tabla I). Estos
aumentos ocasionaron que el PG de las LP en D12N400 se aproximen al PG
que obtuvieron en D4NO y D4N400 determinando que no se hayan
encontrado diferencias significativas para el PG entre los A mencionados
(figura 2C). En D12NO0 caidas tanto en la TLG como en la DLG generaron que
se encontraran los menores PG para todas las LP a excepcion de la LP 7

(figura 5C y D).

Evaluacion de los determinantes genéticos

Se realiz6 un ANOVA en el cual se detectaron diferencias significativas para
aptitud combinatoria general (ACG), cruzamientos e interacciones entre las

mismas y el A para los rasgos de RG, NG y PG. Para la ACE no se
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encontraron diferencias o interacciones significativas. Para explorar
detalladamente las variaciones de la base genética en cada A se realizé un

analisis particionado por A (tabla IIl).

Tabla Ill. Analisis de la varianza de la aptitud combinatoria general del grupo 1
(ACG1), del grupo 2 (ACG2) y cruzamientos para los rasgos de Rendimiento
de grano por planta (RG), numero de granos por planta (NG) y peso del grano

por planta (PG) a través de los ambientes.

D4NO D12N0 D4N400 D12N400
RG NG PG RG NG PG RG NG PG RG NG PG

*kk *kk dokk * *kk *% kk ke *kk ns *kk *%

Cruzamiento

ACG1 * ns ek ns ns *% * *k *kk ns *kk *

ACG2 ek ok ke *% *kk *kk *kk ke ek ns *kk ke

Los niveles de significancia de cada tratamiento y las interacciones de cada rasgo
son indicados por simbolos: * p < 0.05; ** p < 0.01; ** p < 0.001; ns: diferencias no
significativas.

Para la ACG 1, solamente el PG mostré diferencias significativas entre las
LP constituyentes del grupo 1 en todos los A, mientras que el NG solo en A
con altos niveles de N. La ACG 2 y cruzamientos fue muy similar, mostrando
diferencias significativas para el RG y sus componentes en todos los A, salvo
para el RG en D12N400. La expresion de las variables analizadas esta
regulada principalmente por genes de efecto aditivo. La suma de cuadrados
de la ACG1 y ACG2 para los rasgos de RG, NG y PG fue mayor que la suma
de cuadrados para la ACE.

La ACG 2 presentd un mejor comportamiento en cruzamientos aportando
una mayor cantidad de alelos favorables que la ACG1 para las variables

analizadas. Para la ACG1, la LP 1 fue siempre la mas apropiada para armar
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cruzamientos para el rasgo de RG en todos los A, ya que en todos los casos
aporta un efecto positivo (figura 6A). Para el NG, la mejor LP para armar
cruzamientos a través de los A no siempre fue la misma, siendo la LP 1 la
mejor en D4NO, D12N0 y D12N400, y la LP 2 la mejor en D4N400 (figura 6B) .
La LP 3 fue la que present6 los mayores valores de ACG en todos los A para
el rasgo de PG (figura 6C). Para la ACG2 la LP 4 fue la que presento6 el mejor
comportamiento para los rasgos de RG y NG (figura 7A y B). Mientras que
para el PG, el mejor padre varié a través de los A. Siendo la LP7 la de mejor
comportamiento en D4NO y D4N400 y la LP 5 la mejor en D12N0 y D12N400
(figura 7C). Existié en general una relacion negativa entre la ACG para NG y

la ACG PG.
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Figura 6. Valores de aptitud combinatoria general del grupo 1 (ACG1) para los
rasgos de A) rendimiento de grano (RG), B) nimero de granos (NG) y C) peso de

grano (PG) a través de los A (indicados con colores).
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Figura 7. Valores de aptitud combinatoria general del grupo 2 (ACG2) para los
rasgos de A) rendimiento de grano (RG), B) nimero de granos (NG) y C) peso de

grano (PG) a través de los A (indicados con colores).
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La LP 1y LP 4 son las que aportaron mayor cantidad de alelos favorables,
siendo el cruzamiento entre estas LP (hibrido 1.4) el que gener6é el mas
elevado RG. Los cruzamientos en los cuales intervino la LP3 (3.4, 3.5, 3.6,
3.7) presentaron los mayores valores de heterosis en términos porcentuales,
en general porque la LP 3 fue la del desempefio mas pobre de RG, NG y PG,
mientras que sus cruzamientos generaron valores moderadamente altos de
RG y consecuentemente elevados valores heteréticos. Particularmente el
cruzamiento 3.4 (cuyas LP presentaron elevada ACG para el PG y NG;
respectivamente) generé el tercer valor mas elevado para RG, lo que

favorecio también el aumento en la heterosis (figura 8).



29




30

Figura 8. Heterosis (%) calculada como la superioridad del hibrido derivado para el rasgo de rendimiento de grano (RG Hyb) sobre el valor
promedio del rendimiento de grano de las lineas parentales (RG LP). Los cruzamientos estan nombrados del 1.4 al 3.7 en base al cédigo de

las LP.
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Correlacion entre el promedio de las lineas parentales y sus hibridos
derivados

La correlacion lineal para el RG, NG, PG, TLG, DLG y el rendimiento en
grano del mejor parental (RGBP) mostré ser positiva y significativa solo para
el NG en los A de baja D (tabla IV). En estas condiciones se puede predecir el
comportamiento de los hibridos evaluando la LP ya que el NG de la misma
explicd un 40 % (D4-NO) y un 56 % (D4-N400) el comportamiento del hibrido

derivado (figura 9).

Tabla IV. Correlacion lineal entre lineas e hibridos para rasgos de
Rendimiento de grano (RG); Numero de granos (NG); Peso de grano (PG);
Tasa de llenado de grano (TLG); Duracion de llenado de grano (DLG);

Rendimiento de grano del mejor parental (RGBP).

D4NO D12N0 D4N400 D12N400
RG ns ns ns ns
NG * ns * ns
PG ns ns ns ns
TLG ns ns ns ns
DLG ns ns ns ns
RGBP ns ns ns ns

Los niveles de significancia de cada tratamiento y las interacciones de cada rasgo
son indicados por simbolos: * p < 0.05; ns: no significativo.
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Figura 9. Relacién entre el numero de granos de las Lineas parentales (NG LP) y
sus hibridos derivados (NG Hibrido) para la densidad de 4 plantas m? en NO y N400.

INTERPRETACION DE LOS RESULTADOS

Este trabajo permitié estudiar la determinacion del RG en LP de maices
sembrados en fechas tardias, estimar la ACG, ACE y la heterosis y
determinar las correlaciones entre LP y sus hibridos derivados.

El RG de las LP evaluadas estuvo fuertemente asociado a variaciones en
el NG (explicaron hasta en un 85% las variaciones del RG), mientras que
variaciones en el PG no se encontraron afectadas significativamente por los A
evaluados. Resultados similares se encontraron en el trabajo de Alsina Torres
(2015) en el cual el NG explicé en mayor medida las variaciones en el RG.
Por lo mencionado, se rechaza la hipotesis 1 que establece que el PG toma

mas relevancia en la determinacion del RG en lineas experimentales de maiz
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sembradas en fechas tardias. Sin embargo, el incremento del ajuste de la
regresion lineal en altas D que explica la relacion entre RG y PG podria
sugerir que a altas D, no hay suficientes fotoasimilados disponibles para llenar
los granos y el PG podria representar una mayor limitante para el RG.

El N es uno de los nutrientes esenciales que mas limita el RG en maiz. Se
observo que en A de elevada D de plantas, el déficit de N generé mermas en
el RG, NG y PG. La determinacién del NG esta influenciada por la tasa de
crecimiento del cultivo (TCC) durante el PC. Deficiencias en el N pueden
reducir la TCC y consecuentemente el NG (Uhart et al., 2016). Siendo el NG
la variable que explicod principalmente las variaciones en el RG, de manera
similar a lo que ocurre en siembras tempranas (Andrade et al., 1999; Otegui et
al., 1995). EI N en el suelo pudo haber actuado también como un fuerte
modulador del PG. En condiciones de elevada D de plantas y sin fertilizar, el
N se volvié un factor muy limitante generando disminuciones en la relacién
fuente-destino que afectan directamente el PG, por una reducciéon del nimero
de células endospermaticas y granulos de almidén durante el periodo de
llenado de grano (Andrade et al., 1996). Por otro lado en esta condicion (D12),
el aporte de N posiblemente haya aumentado I|AF, incrementando la
Radiacion interceptada por el cultivo y la TCC durante el PC. Lo anterior
contribuy6 a mejorar o sostener la relacion fuente-destino por incrementos en
los valores de biomasa producida, en una situacion donde se aumenté el
numero de destinos (Chen et al., 2016). Estos son los posibles motivos por los
que las LP evaluadas en el A D12N400 incrementaron el NG como el PG (en
tal medida que no se encontraron diferencias significativas con el valor medio

del PG en D4N400, D4NO, D12N400). Es por ello que no se refuta la hipétesis
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2, la cual dice que el N en altas D permite incrementar el NG y sostener el
PG. En los A de baja D posiblemente no se hayan generado deficiencias de
N, siendo los niveles de N disponibles por plantas suficientes para crecer, fijar
y llenar granos y alcanzar los maximos valores de RG, NG y PG.

En este trabajo se determiné que las variaciones en el PG de las LP fueron
explicadas principalmente por variaciones en la TLG, comportamiento
observado hasta el momento en FSTA solo en hibridos (Santillan Hatala et al.,
2017). En A de baja D la disponibilidad de N no generé variacion significativas
en los componentes del PG (a excepcion de la LP1 y LP6), posiblemente por
no verse afectado ninguno de los componentes eco-fisioldgicos mencionados
anteriormente. Las mayores caidas en la TLG y DLG para las LP evaluadas
se hicieron visibles en los A sin aporte de N y altas D. Deficiencias de N
reducen la relacion fuente-destino, que puede repercutir en el llenado de
granos por ocasionar una disminucion en la duracion del periodo efectivo de
llenado (intervalo de tiempo en el cual ocurre la mayor acumulacion de
materia seca en el grano) y del periodo “lag” (etapa de gran division celular en
el cual se acumula poca materia seca en el grano; M. Cordi et al., 1997),
aunque el trabajo de M. Cordi no encontr6 modificaciones en la TLG
ocasionadas por la disponibilidad de N. Pero a diferencia del trabajo
mencionado, este estudio se realizé en FSTA y posiblemente en estas fechas
el estrés por deficiencias de N repercuta sobre ambos componentes del PG.

En el presente trabajo se observd que la determinacion del RG y sus
componentes en hibridos experimentales estuvieron ligados a efectos
principalmente aditivos. La ACG de ambos grupos de padres fue mayor que la

ACE, para la cual no se encontro interacciones con el A o diferencias
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significativas con los componentes del RG. Siendo la suma de cuadrados de
la ACG1 y ACG2 para los rasgos de RG, NG y PG mayor que la suma de
cuadros para la ACE. Las LP con los valores mas elevados de ACG de cada
grupo para el rasgo de RG fueron las LP1 y LP4 (5.82 gr pl', 16 gr pl™";
respectivamente) que presentaron un valor bajo de ACE (1.01 gr pl™"). Siendo
el cruzamiento 1.4 el que gener6 el mayor valor de RG (164.5 gr pl”). Esto
refleja que el RG (posiblemente el rasgo de mayor interés agrondmico) se
encontré plenamente influenciado por efecto genético de tipo aditivos y no por
la interaccion de los alelos dentro de un mismo loci o efecto de dominancia.
Las LP con los valores mas elevados de ACG para el rasgo de NG fueron la
LP1, LP2 y LP4 (16.38 granos pl', 15.73 granos pl', 81.35 granos pl’;
respectivamente) cuyas ACE fueron moderadamente altas: 1.4 (25.84 granos
pl")y 2.4 (14.95 granos pl'") siendo estas cruzas las que presentaron los dos
valores mas elevados de NG 1.4 (656.24 granos pl') y 2.4 (634.07 granos
pl™"). Las LP con los valores mas elevados de ACG para los rasgos de PG
fueron la LP3, LP5 y LP7 (15.13 mg pl', 11.96 mg pl', 18.4 mg pl’;
respectivamente) cuyas ACE fueron muy bajas 3.5 (-5.9 mg pl") y 3.7 (-1.05
mg pl") siendo estas cruzas las que presentaron los PG mas elevados 3.5
(283.29 mg plI™") y 3.7 (294.69 mg pl™"). Por ello se rechaza la hipétesis nimero
3, ya que la ACG determiné plenamente el comportamiento del RG, NG y PG
en hibridos experimentales de maiz. Posiblemente las LP1 y LP4 podrian ser
la base de un nuevo programa de mejoramiento ya que el RG fue explicado
por una suma de cuadrados muy alta para las ACG, pudiendo ser la seleccién

recurrente la mejor estrategia para seguir mejorando esta variable.
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Los valores heteroticos mas elevados para el rasgo de RG los presentaron
las cruzas en las cuales intervino la LP 3 (3.4, 3.5, 3.6) siendo sus ACG las
siguientes: LP3 (-0.204 gr pl™"), LP4 (16 gr pI™"), LP5 (-7.8 gr pI™"), LP 6 (-10.1
gr pI") y sus ACE fueron: 3.4 (-4.86 gr pl"), 3.5 (1.15 gr pl™"), 3.6 (0.57 gr pl'").
Se encontrdé una relacion negativa entre la ACG para NG y el PG, lo que es
l6gico ya que un alto NG promueve una disminucion de asimilados por grano
y por ende un menor peso final de los mismos. Solamente fueron
significativas las correlaciones encontradas entre LP y sus hibridos derivados
para el rasgo de NG a bajas D y no fueron determinantes en las variaciones
del PG ni sus componentes fisiolégicos. Es posible que en A de baja D para el
rasgo de RG se pueda estimar el comportamiento de los hibridos evaluando a

sus LP.

CONCLUSION

Este trabajo determind que el N es un importante modulador del RG, NG y
PG en ambientes en los cuales hubo una gran competencia por los recursos
disponibles (i.e. alta densidad de plantas). Por otro lado, en bajas densidades
la competencia por recursos en lineas endocriadas es minima, por lo que el
aumento del N disponible en suelo no genera ventajas en el RG ni sus
componentes. Las variaciones en el RG fueron debidas principalmente a
variaciones en el NG. Mientras que las variaciones en el PG respondieron en
mayor medida a la TLG que a la DLG. Los determinantes genéticos del RG y
sus componentes estuvieron fuertemente asociados a efectos genéticos de
tipo aditivos los cuales se vieron reflejados en elevadas ACG de ambos

grupos de parentales por encima de la ACE. En cuanto a la relacion
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padre-progenie, solamente se encontré una correlacion significativa entre LP
e hibridos derivados para el rasgo de NG a bajas D. Por lo anterior, se
desprende que el estudio de lineas parentales es fundamental para encontrar
genotipos promisorios a utilizar en la generacion de hibridos modernos

adaptados a fechas de siembra tardias.
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