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y F, representan las relaciones en el estrato isupenedio e inferior,
respectivamente. Cada simbolo identifica el valorrespondiente a cada
repeticion. Las linea representa la funcion lirgastada al conjunto de datos
de todos los hibridos bajo las diferentes combames Exp x D x H. Se
detalla el coeficiente de determinacion.

Figura 3.4. Relacién entre el cociente del largo desde larditse de la hoja 40
hasta el punto de quiebre (LQH) y el largo maxineolal hoja (LMH) y el
LQH (LQH/LMH; A, Cy E) y entre LQH/LMH y el LMH (BD y F) para
cuatro hibridos de maiz cultivados en tres densslde plantas (circulos: D4,
cuadrados: D8 y triangulos: D12) en dos experinge(gombolos vacios: Exp
y simbolos llenos: Exprespectivamente). Las Figuras Ay B, CyD yE,y
representan las relaciones en el estrato supenwgdio e inferior,
respectivamente. Cada simbolo identifica el valorrespondiente a cada
repeticion. Las linea representa la funcion lirgastada al conjunto de datos
de todos los hibridos bajo las diferentes combames Exp x D x H. Se
detalla el coeficiente de determinacion.

Figura 3.5. Correlaciones entre la tasa de crecimiento ddalatg durante el41
periodo critico (TCR) y la relacion entre la altura a la insercion @espiga
(AE) y la altura de la planta (AP) (AE/AP), AE, ABiametro de la base del
tallo (DT), area foliar acumulada por planta g)Fnamero de hojas verdes
totales (H\oy), por debajo de la espiga (i por encima de la espiga (BV
proporcion de hojas verdes perpendiculares (RigVy paralelas a la hilera



(PHVpara) de cuatro hibridos de maiz cultivados a tresidadss de plantas [4
(D4), 8 (D8) y 12 (D12) plantas ‘fi en dos experimentos a campo (Exp
Expe). Las lineas punteadas indican un valor de canid@iade 0.5 y -0.5 entre
variables. Las correlacionest 0.5 y< 0.57 fueron significativas p< 0.1 y
las> + 0.58 fueron significativag < 0.05.

Figura 3.6. Correlaciones entre la tasa de crecimiento ddalatg durante el 42
periodo critico (TCR) y el area foliar (AF), el ancho maximo de la hoja
(AH), el largo maximo de la hoja (LMH), el valor aeientacion de la hoja
(VOH), el angulo de insercidon de la hoja (AV), ddacion entre el largo desde
la insercion de la hoja al punto de quiebre (LQH) YMH (LQH/LMH) y el
LQH en el estrato superior (A), medio (B) e inferf€) de cuatro hibridos de
maiz cultivados a tres densidades de plantas [} @©@D8) y 12 (D12) plantas
m?] en dos experimentos a campo (EXEXp). Las lineas punteadas indican
un valor de correlacion de 0.5 y -0.5 entre vadsblas correlaciones+ 0.5

y < 0.57 fueron significativas < 0.1 y las> £ 0.58 fueron significativas ja

< 0.05.

Figura 3.7. Diagrama de sendero mostrando relaciones causales |la tasa 43
de crecimiento de la planta durante el periodoicori{TCRc, variable
dependiente) y las principales variables que defeléamario y la arquitectura
del area foliar (variables independientes) comareh foliar acumulada por
planta (Aky) y el area foliar promedio de las hojas en ebgstmedio (Al) e
inferior (AF), y valor de orientacion de la hoja en el estgtperior (VOH),
medio (VOH,) e inferior (VOH). Los diagramas incluyen los datos
correspondientes al experimento 1 (A) y al expentme (B). Dentro de cada
diagrama los numeros en color negro, azul y rojdican los senderos
implicados en la determinacion de las correlaciotedos datos de cuatro
hibridos de maiz sembrados a 4 (D4), 8 (D8) y 122]Dplantas m,
respectivamente. Las flechas dobles representatiaagmes mutuas entre
variables estimadas a partir del coeficiente deetawion () y las flechas
simples representan influencias directas estimadaartir de los coeficientes
de sendero. Los valores de correlacignefitre cada variable independiente y
la variable dependiente se presentan en el la&igury 3.5. Los niveles de
significancia de las correlaciones son indicadas *tp < 0.05, ** p < 0.01,
*** p<0.001y ns: diferencias no significativas.

Figura 3.8. Correlaciones entre la eficiencia reproductivadalespiga apical 45
(NGE: TCEirc?) y la relacién entre la altura a la insercion aedpiga (AE) y
la altura de la planta (AP) (AE/AP), AE, AP, dianoetle la base del tallo, area
foliar acumulada por planta (A, nimero de hojas verdes totales (&Vpor
debajo de la espiga (HMy por encima de la espiga (Yproporciéon de hojas
verdes perpendiculares (PkY), y paralelas a la hilera (PHy) de cuatro
hibridos de maiz cultivados a tres densidades atggd [4 (D4), 8 (D8) y 12
(D12) plantas mM] en dos experimentos a campo (ExpExp). Las lineas
punteadas indican un valor de correlacion de 0-8.% entre variables. Las
correlaciones> £ 0.5 y< 0.57 fueron significativas p< 0.1 y las> + 0.58
fueron significativap < 0.05.

Figura 3.9. Correlaciones entre la eficiencia reproductivdalespiga apical 46
(NGE1 TCEz1pc?) y el area foliar (AF), el ancho méaximo de la hpjad), el
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largo maximo de la hoja (LMH), el valor de orientacde la hoja (VOH), el
angulo de insercién de la hoja (AV), la relaciorirerel largo desde la
insercion de la hoja al punto de quiebre (LQH) y&IH (LQH/LMH) vy el
LQH en el estrato superior (A), medio (B) e inferf€) de cuatro hibridos de
maiz cultivados a tres densidades de plantas [} @©@D8) y 12 (D12) plantas
m?] en dos experimentos a campo (EXEXp). Las lineas punteadas indican
un valor de correlacion de 0.5 y -0.5 entre vadsblas correlaciones+ 0.5

y < 0.57 fueron significativas < 0.1 y las> + 0.58 fueron significativas ja

< 0.05.

Figura 3.10 Diagrama de sendero mostrando relaciones causales la 47
eficiencia reproductiva de la espiga apical (NGECEipc!, variable
dependiente) con la tasa de crecimiento de lagldmtante el periodo critico
(TCPx¢) y las principales variables que definen el tamafe arquitectura del
area foliar (variables independientes) como el toka acumulada por planta
(AFp) y el area foliar promedio de las hojas en ebgstsuperior (AF) y valor
de orientacion de la hoja en el estrato superiddHy, medio (VOH,) e
inferior (VOH)). Los diagramas incluyen los datos correspondserde
experimento 2. Dentro de cada diagrama los numamosolor negro, azul y
rojo indican los senderos implicados en la deteswion de las correlaciones
de los datos de cuatro hibridos de maiz sembradd®4), 8 (D8) y 12 (D12)
plantas ¥, respectivamente. Las flechas dobles represergania@iones
mutuas entre variables estimadas a partir del @eafe de correlaciorr)'y
las flechas simples representan influencias diseestimadas a partir de los
coeficientes de sendero. Los valores de correlagiprentre cada variable
independiente y la variable dependiente se preseamtal la Figura 3.4 y 3.5.
Los niveles de significancia de las correlacior@msiadicadas con p < 0.05,
** p<0.01, ** p<0.001y ns: diferencias no significativas.

Figura 4.1. Radiacién solar incidente (A) y temperatura medih are (B) 57
durante dos estaciones de crecimiento de los osl{jineas continuas: Exp
lineas discontinuas: ExXp El tiempo desde la siembra es expresado en
unidades de tiempo térmico con una temperaturadeas8écC.

Figura 4.2. Porcentaje de la varianza total (areas) explicaddapvarianza del 58
genotipo, las interacciones y la varianza residyalalores de heredabilidad
(valores superiores) para el area foliar (AF), anatéximo de la hoja (AH),
largo maximo de la hoja (LMH), orientacion azimutghZ), valor de
orientacion de la hoja (VOH), relacién entre ebtadesde la insercion de la
hoja al punto de quiebre (LQH) y LMH (LQH /LMH), L angulo vertical
de insercion de la hoja (AV), relacion entre lau@tde la planta (AP) y la
altura a la insercion de la espiga (AE) (AE/AP),, AP y didmetro promedio
de la base del tallo (DT) de las lineas paren{@&8 y Mol17) y de 160 RILs
de la poblacién IBM Syn4, cultivadas en dos amigienliferentes a baja y alta
densidad de plantas.

Figura 4.3. Gréfico de caja del area foliar (A), ancho maxideola hoja (B), 59
largo maximo de la hoja (C) y orientacion azimufBl) para las lineas
parentales (B73 y Mol17) y 160 RILs de la pobladiBl Syn4 cultivadas en
dos ambientes diferentes (Amg Amle) a baja (BD) y alta densidad de
plantas (AD). Cada caja representa el cuartil pminea y por debajo de la
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mediana de las RILs. El simbolo + indica el val@din de cada caracter y los
bigotes describen el minimo y el maximo valor regdo para las RILs. Las
flechas fueron usadas para sefialar el valor meglicada caracter para cada
linea parental. Los nimeros sobre cada graficaaeéps por una barra indican
elCVylalt.

Figura 4.4. Grafico de caja del valor de orientacion de laah@}), angulo 60
vertical de insercién de la hoja (B), relacion engt largo al quiebre de las
hojas y el largo maximo de las hojas (C) y larga@kbre de las hojas (D)
para las lineas parentales (B73 y Mo17) y 160 R poblacion IBM Syn4
cultivadas en dos ambientes diferentes (AmbAmly) a baja (BD) y alta
densidad plantas (AD). Cada caja representa elilcp@ar encima y por debajo
de la mediana of RILs. El simbolo + indica el vaioedio de cada caracter y
los bigotes describen el minimo y el maximo vakygistrado para las RILs.
Las flechas fueron usadas para sefalar el valorontkx cada caracter para
cada linea parental. Los nimeros sobre cada grédiparados por una barra
indican el CVylah

Figura 4.5. Grafico de caja del valor de la relacion entrealura a la 62
insercién de la espiga y la altura de la planta @Xura a la insercion de la
espiga (B), altura de la planta (C) y diametro @b (D) para las lineas
parentales (B73 y Mol17) y 160 RILs de la pobladiBi Syn4 cultivadas en
dos ambientes diferentes (Amg Amly) a baja (BD) y alta densidad de
plantas (AD). Cada caja representa el cuartil pminea y por debajo de la
mediana of RILs. El simbolo + indica el valor medi® cada caracter y los
bigotes describen el minimo y el maximo valor rego para las RILs. Las
flechas fueron usadas para sefialar el valor meglicada caracter para cada
linea parental. Los nimeros sobre cada graficaaeéps por una barra indican
elCVylalt.

Figura 4.€. Relaciones entre el mejor predictor lineal inseegd®l.UP) entre: 63
area foliar y ancho maximo de la hoja (A), areaafoy largo maximo de la
hoja (B), valor de orientacion de la hoja y angubotical de insercion de la
hoja (C), valor de orientacion de la hoja y reladigrgo al quiebre sobre largo
total de la hoja (D), valor de orientacion de lgahplargo al quiebre de la hoja
(E), relacion largo al quiebre sobre largo totalal@oja y largo al quiebre de
la hoja (F), relacion altura de insercion de lagssgobre altura total de planta
y altura a la insercion de la espiga (G) y relacaftura de insercion de la
espiga sobre altura total de planta y altura walla planta (H) para 160 RILs
de la poblacién IBM Syn4 cultivadas en dos ambimliéerentes (circulos:
Amb; y cuadrados: Amd) a baja (simbolos vacios) y alta densidad de gdant
(simbolos llenos). La linea representa la funcibedl fijada para el conjunto
de datos de las RILs.

Figura 4.7. Mapeo de QTLs detectados para Area foliar (AF)hamaximo 65
de la hoja (AH), largo maximo de la hoja (LMH),daral quiebre de la hoja
(LQH), angulo vertical de insercion de la hoja (AM)QH/LMH, valor
promedio de orientacion de la hoja (VOH), alturdalplanta (AP), altura a la
insercion de la espiga (AE), AE/AP y diametro prdinede la base del tallo
(DT) para 160 RILs de la poblacién IBM Syn4 cultes en dos ambientes
diferentes (Amby Amby) a baja (BD) y alta densidad de plantas (AD). Los

XV



XVi

QTLs estan presentados en barras con un cone@andjiga la posicion en el
cromosoma (Cr) que fueron detectados. Dentro dbltmpies de cada barra se
transcribe el efecto aditivo del alelo en cada doation D x Amb (Bloques
blancos: Amb, Bloques grises: Amby dentro de cada color, el bloque de la
izquierda: BD y el de la derecha: AD). Los efecdgivos corresponden a la
presencia del alelo B73.

Figura 5.1. Diagrama conceptual describiendo las principalesexiones 75
entre los determinantes fisioldgicos y numéricdsreledimiento en grano asi
como los rasgos de la arquitectura de las plami@ticados en la tolerancia
del maiz a la alta densidad de plantas. La figurastna las diferentes escalas
de estudio abordadas en esta tesis donde lasdeamtorno azul indican los
rasgos que abordo el Capitulo 2, verde el 3 y ebj. Las flechas continuas
representan relaciones entre variables y las dise@s indican variables o
procesos que regulan dichas relaciones. Las lipeateadas indican rasgos
relacionados en diferentes escalas. Las cajassll@reaanja) representan los
rasgos que explicaron mayormente el efecto deltgeng/o la densidad de
plantas.
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ABREVIATURAS

AD Alta densidad de plantas

AE Altura a la insercion de la espiga

AF Area foliar

AFp Area foliar por planta

AH Ancho maximo de la hoja

Ambn Ambienten

AP Altura de planta

AV Angulo de insercion foliar

BD Baja densidad de plantas

D Densidad de plantas

DT Diametro del tallo

EIR Eficiencia en la intercepcion de la radiacion

EUR Eficiencia en el uso de la radiacion

Expn Experimentan

H Hibrido

IAF indice de éarea foliar

LMH Largo maximo de la hoja

LQH Largo al quiebre de la hoja

NG Numero de granos

NGP Numero de granos por planta

PC Periodo critico

PG Peso de los granos

R Rojo

R1 Floracién femenina

RFA Radiacion fotosintéticamente activa

RFA Radiacion fotosintéticamente activa incidente

RFA: Radiacion fotosintéticamente activa transmitida

RG Rendimiento de grano por unidad de superficie

RGP Rendimiento de grano por planta

RL Rojo lejano

TCC Tasa de crecimiento del cultivo

TCEzipc Tasa de crecimiento de la espiga apical durargerédo critico
TCEzpc Tasa de crecimiento de la espiga sub-apical deielrgeriodo critico
TCPrc Tasa de crecimiento de las plantas durante edgeedritico
Vn Estadio den hojas liguladas

VOH Valor de orientacion de la hoja

QTL Siglas del ingléQuantitative trait locj loci de caracteres cuantitativos
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Tolerancia al estrés por alta densidad en maiZéa mays L.): efecto del
mejoramiento y bases genéticas determinantes de eateres
arquitecturales asociados

RESUMEN

La densidad de plantas que maximiza el rendimiel@gograno por unidad de
superficie (RG) en el cultivo de maizea mayd..) se ha incrementado a través de los
afnos, sugiriendo que los hibridos modernos tolerejor la competencia intra-
especifica que los antiguos. Resulta crucial padaocer la conexion entre los rasgos
determinantes del RG por planta (RGP) y aquelloka @equitectura de las plantas que
confieren tolerancia a la alta densidad de pla(d®y asi como sus bases genéticas,
con el fin de desarrollar genotipos tolerantes milsma. En esta tesis se analiz6: i) el
impacto de la densidad de plantas (baja, medidgayeal hibridos) y el ambiente (dos
experimentos a campo) sobre el RGP, sus component@gricos y fisioldgicos,
conjuntamente con la arquitectura de las plantes\pacular los rasgos reproductivos y
los arquitecturales en hibridos argentinos libesaden diferentes épocas del
mejoramiento, y ii) las bases genéticas (a trav@snthpeo de loci de caracteres
cuantitativos o QTLs, de sus siglas en inglés) ake rasgos arquitecturales de la
poblacion publica de RILs IBM (B73xMol7) Syn4 enjebg alta densidad en dos
campafas. El incremento en la densidad de plami@actd negativamente sobre la tasa
de crecimiento de las plantas en el periodo cr{tieq alrededor de floracion; TGP
de los hibridos evaluados. En el hibrido mas mad@di72-10), el RGP fue explicado
por un elevado numero de granos por planta prilrogiate atribuible a aquellos
presentes en la espiga apical (NI5& través una mayor eficiencia de lafara fijar
granos en funcion de su crecimiento (NGECEipct). Este hibrido present6 una
estructura de planta mas compacta asociada colewsde valor de orientaciéon de las
hojas (VOH), producto de una mayor relacion enlttargo al quiebre (LQH) y el largo
méximo de la hoja (LMH) (LQH/LMH). Bajo condicionesnbientales favorables que
generaron altos indices de area foliar; 1&R. (de 5.6 en promedio), el VOH de los
diferentes estratos foliares de las plantas ens&lgsocio directa o indirectamente con
TCPeocy NGE TCErct. En la poblacion de RILs numerosos QTL (49) setifiearon
para los rasgos de la arquitectura de la plan& agdiellas hojas que rodean a la espiga
apical. Los QTLs asociados con la AE/AP, co-lo@atln con los de AE y AP, y se
concentraron en el cromosoma 9 mientras que lossadociados con VOH co-
localizaron mayormente con los de AV principalmeertelos cromosomas 4 y 5. Los
QTLs de AE/AP y sus componentes resultaron semiés estables a través de las
diferentes condiciones evaluada®e.( densidad de plantas x ambiente), mientras que
para VOH y consecuentemente AV (en los casos equese observo co-localizacion)
se detectaron QTLs adicionales AD-especificos. dentificacion de rasgos
arquitecturales simples de fenotipificar como eH.(@omponente del VOH), que esta
fuertemente relacionados con TGPy NGE1 TCRpc! asi como las regiones
genomicas, halladas en el cromosoma 4 y 5 (para Y@M) y en el 9 para AE/AP y
sus componentes, constituyen informacién poteneialenutilizable en los programas
de mejoramiento para generar genotipos adaptaaltasadensidades de plantas.

Palabras _clave: competencia intra-especifica, analisis retrospectiendimiento de
grano por planta, eficiencia reproductiva, valor deentacion, intercepcion de
radiacion, loci de caracteres cuantitativos.
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Tolerance to high plant density stress in maizeZea mays L.): effect of
plant breeding and genetic bases determining assated architectural
traits

ABSTRACT

Plant density that maximizes grain yield (GY) imrt@Zea mayd..), has increased
over the years, suggesting that modern hybrids naoee tolerant to intra-specific
competition than older ones. To develop genotypekerant to intra-specific
competition, it is important to know the connectlmgtween the traits that determine the
GY per plant (GYP) and those of plant architectilna confer tolerance to high plant
density (HD) as well as their genetic bases. Tiesis analyzed: i) the impact of plant
density (low, optimum and high plant density) artee tenvironment (two field
experiments) on the GYP of old and modern commiehgilrids released in Argentina
at different breeding eras, by studying numericadl @hysiological components of
GYP, plant architecture and the connection betwberreproductive and architectural
traits, and ii) the genetic bases through quantéatrait loci [QTL] mapping of
architectural traits of the public RILs populatitBM (B73 x Mol17) Syn4 evaluated
under low and high densities during two growingseea The increase in plant density
affected negatively plant growth rate during théical period (.e., around silking,
PGRcp) of the evaluated hybrids. In the most modern iay{ipK72-10), the GYP was
explained by a high number of grains per plant igaaitributable to the apical ear
(E:KN) through a greater efficiency of the © set kernels according to their growth
(E:KN Ei1GR?Y). This hybrid showed a more compact plant strecassociated with a
high orientation value of the leaves (LOV), as adoct of a greater relationship
between the length at break point {Lnd the maximum leaf length (LL) (kLL).
Under favorable environmental conditions that gatest high leaf area index; LAt4
5.6 on average), LOV of the different foliar strawaHD, was directly or indirectly
associated with PGIR and EKN E;GR™. In the RILs population, numerous QTLs (49)
were identified for the architectural traits of pis and leaves (around the ear. The
QTLs associated with the EH/PH, co-localized witbse for EH and PH, and were
concentrated on chromosome 9, while the QTLs aatmtiwith LOV co-localized
mainly with those of VA which were mapped on chr@mmes 4 and 5. The QTLs for
EH/PH and its components were found to be the rstaile through the different
evaluated conditionsi.€¢, plant density x environment), while for LOV and
consequently AV (in cases where co-localization wlaserved) additional AD-specific
QTLs were detected. The identification of simphepotypic architectural traits such as
LL+ (main component of LOV) that is strongly relatedRGR:r and EKN E;GR! as
well as the genomic regions found in chromosomad! & (for LOV and VA) and in
chromosome 9 for EH/ PH and its components, arenpally useful information in
breeding programs to generate genotypes adaptedhalensities.

Keywords: intra-specific competition, retrospective analysisain yield per plant,
reproductive efficiency, orientation value, raddatinterception, quantitative trait loci.



CAPITULO 1

Introduccion General



1.1. Planteo del problema

La demanda global de los cultivos de cereales & iBsrementando a un paso
acelerado siguiendo la rapida expansion de la piginianundial (Duvick y Cassman,
1999; Tilmanet al, 2011; United State Census Bureau, 2012; USDA-NAD37). La
mayor utilizacion de los cereales para la alimeatadel ganado en conjunto con un
esperado aumento en la produccién de biocombustiBiégerton, 2009), compiten por
las tierras agricolas disponibles (Dueh al, 2013). Para satisfacer las demandas
actuales y futuras de cereales, la productividad pudad de superficiei.€., el
rendimiento de grano [RG]) debe incrementarse, peaitar el avance de la agricultura
sobre tierras mas fragiles (Tilmahal, 2011; Andrade, 2016; FAO, 2017).

Entre los cereales, el maiZe@ mayd..) es uno de los cultivos mas importantes a
nivel global (Russell, 1991), cuya produccién oc@bassegundo lugar dentro de los
commoditiegde origen agricola (FAO, 2018). En 2016, segun Fs&Qprodujerorca.
1060 millones de toneladas de grano, contribuyeéadirgentina con casi 40 millones
de toneladas. Dado que entre el 70 a 75% de laipcah nacional de maiz se destina a
la exportacion, la Argentina ha ocupado tradicioreadte el segundo o el tercer puesto
como pais exportador de este grano luego de EEyUChina. Durante la campafa
2016/2017, Argentina exportéa. 27 millones de tn representando un ingrescale
US$S 4125 millones (http://www.minagri.gob.ar/).

La produccién nacional de maiz se ha incrementaddeta. 7 millones de tn en el
afo 1966 &a. 32 millones de tn en el afio 2016, principalmeetsidb a un aumento en
los RG medios que pasaron de 2150 a 7443 Rg2¥6%) para el mencionado periodo,
mientras que la superficie cosechada sdlo aumemt@ millones de ha (63%). Este
incremento en el RG, a una tasacde 106 kg ha afio?, fue producto del efecto del
mejoramiento genético y de un mejor conocimientresdéa eleccion de las practicas de
manejo, tal como fue documentado por varios autpaea la produccién de maiz en
Argentina y en otros paises (Eyhérabeateal, 1992; Eyhérabide y Damilano, 2001;
Sangoiet al, 2002; Duvick, 2005a, b; Luquet al, 2006; Ciet al, 2011; Ciet al,
2012; Di Matteoet al, 2016). Se estima que el mejoramiento genéticat@pen
promedio entre un 50 a 60% al aumento del RG ecl8)U., coincidiendo con los
valores estimados para Argentina (Duvick, 2005thétgbide, 2006). Segun Duvick
(2005a), los mayores RG de los hibridos modernateben al mejoramiento continuo
en la capacidad de tolerar el estrés por alta dadisie plantas (AD), que a su vez esta
asociado a una mayor tolerancia a estreses alsgtibaticos.

1.2. Estado actual del conocimiento

El incremento en la D, a lo largo de las décadasptmlucido un impacto
significativo sobre el RG en los cinturones maisetlel mundo (Sangaat al, 2002;
Duvick, 2005a; Lashkaret al, 2011). Un ejemplo representativo, lo constituye e
cambio que se ha producido en el cinturén maicertwsl EE.UU., donde en lowa la D
se incrementd a razén de. 825 pl ha afio! (USDA-NASS, 2017). Alli, la D que
maximiza los RG se encuentra en un rango que wedas 62000 a 104000 pl-ha
dependiendo de la region (Nafziger, 2008; lowa eStadhiversity Extension, 2009;
Coulteret al, 2010; Thomison, 2011; Van Roekel y Coulter, 202012; Lichtet al,
2017). En simultaneo con la D, el RG por unidadsdgerficie se increment6 con una
correlacion de 0.65 entre ambas variables (USDA-SIAD17).

Por otro lado, analizando el componente genotipi@oto el incremento del RG
como la estabilidad del mismo, han sido objetiveseleccion de gran importancia para
los mejoradores (Duvick y Cassman, 1999; Fasoutaspula, 2002; Moose y Mumm,
2008; Di Matteoet al, 2016). Ipsilandis y Vafias (2005), sugirieron glencremento



en RG y su estabilidad, podrian ser el resultadontigoramiento del RGP vy la
tolerancia estreses, en combinacién con la caphdédda respuesta a insumos, debido a
una mayor eficiencia en el uso de los recursos. éMasos trabajos demostraron
ademas, que el efecto positivo del mejoramientcétigm sobre el aumento de la
tolerancia a estreses bidticos y abioticos, seufpag nivel agrondmico en un
crecimiento sostenido de la densidad de plantasogtimiza la produccion de grano
(Tollenaar, 1989; Eyhérabidet al, 1992; Tollenaar y Wu, 1999; Eyhérabide y
Damilano, 2001; Tollenaar y Lee, 2002; Echaeteal, 2004; Luqueet al, 2006; Di
Matteoet al, 2016). La estabilidad del RG vy la toleranciasttés por AD se asociaron
positivamente, lo que sustenta al uso de las ADneprograma de mejoramiento como
método para lograr ganancias en la estabilidadR@elLa mejora en la tolerancia del
cultivo de maiz al estrés por luz originado por Ad3, se ha basado en una menor
reduccion en el crecimiento de las plantas alredddda floracion femenina y en una
menor caida en la fijacion de granos ante reduesi@m el crecimiento de las plantas.
La necesidad de i) profundizar los conocimientdsefiecto del mejoramiento sobre la
tolerancia al estrés por AD y de ii) detectar rasgelacionados a la tolerancia que
puedan ser incorporados como criterio de selecamdprogramas de mejoramiento con
la ayuda de la seleccidén asistida por marcadordgcuiares, hace imprescindible
abordar nuevos estudios a dos escalas contrastantes/el fenotipico, se analiza
retrospectivamente los determinantes fisiolégicesRIG y los rasgos arquitecturales
asociados con el crecimiento de las plantas y suuesta al incremento en la densidad
de plantas en hibridos de diferentes décadas. &l ganético, establecer si el uso de
marcadores moleculares (genotipado) combinado wcfammacion fenotipica permite
detectar regiones genomicas (loci de caracterestitatavos o QTLs de sus siglas en
inglés) asociadas a rasgos que responden a la tmmm@eentre plantas, como son
aquellos relacionados con la arquitectura de latpld.g, altura de planta, angulo
foliar, etc.).

1.2.1. Andlisis Retrospectivo de la Tolerancia al Estrépor Alta Densidad en
Maiz: Rendimiento de Grano y sus Determinantes fisldgicos.

La mejora en las practicas culturales y el mejoeatoi genético interaccionan y
determinan las ganancias en RG. Los resultadosidbte por Duvick (1997) ilustran
esta afirmacion. El RG de los hibridos liberadoslan 90s no difirid6 de aquellos
liberados en los 30s a 10000 pi*hpero resultaron mayores cuando la D se incremento
a 79000 pl ha Estos resultados indican que el RG potencial €n baja densidad de
plantas) no difiri6 entre hibridos antiguos y maoaes; pero si en AD, destacando el
impacto de la interaccion manejo agrondémico x nasdento genético sobre el RG.

Los estudios como el llevado a cabo por Duvick fd98enominados “estudios de
eras” o “andlisis retrospectivos”, donde se compar&kG de hibridos antiguos vy
modernos, constituyen un método para comprendero céimproceso de seleccion
genética ha impactado sobre el RG de un cultivet{€zerryet al, 1984; Campost
al., 2004; Duvick, 2005a, b; Campes al, 2006; Wanget al, 2011b; Haegelet al,
2013; Di Matteoet al, 2016). Sin embargo, los estudios del impactoadseleccion
sobre los rasgos fisioldgicos determinantes delsBiGescasos. Tollenaar y Lee (2002)
afirman que el mejoramiento del RG en maiz no &stéiado ni al RG potencial ni a la
heterosisi(e., busqueda de mejores combinaciones de parentsieg)que existe una
asociacion positiva del RG con la mayor toleraatiestrés. Asi, los mayores RG de los
hibridos modernos de maiz estarian generados poagar tolerancia a la AD, que en
conjunto con la tolerancia a otros estreses y uagomeficiencia en el uso de los



recursos, constituyen los factores determinantes qantribuyen a mejorar la
productividad (Tokatlidis y Koutroubas, 2004).

En Argentina, los analisis retrospectivos han deitexdo, para zonas templado frias,
gue los hibridos modernos de maiz presentaron yomiadice de cosechad., mayor
particion de biomasa hacia los destinos productiwosina mayor estabilidad del
mismo, sin modificarse la produccion total de biemm@Echarte y Andrade, 2003). En
una especie como el maiz, donde se presenta uria ti@mminancia apical, la mayor
estabilidad del indice de cosecha de las plantasosiénhibridos modernos, estaria
asociada al menor umbral de biomasa para fijarografe., similar particion de
biomasa a los granos ante reducciones en el cetio)iy a una elevada plasticidad
reproductivai(e., cambios semejantes en la biomasa reproductieiatatementos de
la biomasa total) bajo condiciones de elevada digflmad de recursos. Asimismo, el
bajo umbral anteriormente mencionado contribuigx@licar la mayor tolerancia de los
hibridos modernos al estrés por AD. Adicionalmefieharteet al. (2004) proponen
que el mayor RG de los hibridos modernos se debarfamayor nimero de granos por
planta (NGP) fijados por unidad de tasa de crecitoide las plantas durante el periodo
critico para la fijacion de granose, 30 dias centrados en la floraciéon femenina,
TCP:0), 0 sea, una mayor eficiencia reproductiva a rieeplanta (NGP TGRY). Para
bajas (AD) e intermedias (densidad de plantas @ptitp) TCP-c, la mayor NGP
TCP-c!de los hibridos modernos, fue atribuida a una mpgdicion de materia seca a
la espiga apical,e., una mayor tasa de crecimiento de la espiga $é&€Fpor unidad
de tasa de crecimiento de la planta (3€®, mientras que el NG por unidad de
crecimiento de la espiga en el periodo critico (NI&FERc?Y) no difirié entre hibridos
antiguos y modernos. Para zonas templadas, Lagaé (2006) determinaron que la
ganancia genética en RG estuvo asociada a un nN@®, a una mejora en la
produccion de biomasa pos-floracion y a una mayE;fc TCP-c!. De este modo, el
NGP aument6 debido a la mayor particion, mientrges & peso de los granos (PG) se
mantuvo estable a causa de una mejora en la pliddude biomasa post-floraciéon por
unidad de granoi.e., una mayor relacion fuente/destino post-floraciévitando una
compensacion del mayor NG por un menor PG.

La TCRc en ausencia de limitaciones hidrico-nutricionalesrda estrecha relacion
con la cantidad de radiacién que llega a cada erlasdplantas. En un cultivo de maiz,
la arquitectura de las plantas puede variar ertvados, y afectar la reparticion de
radiacion entre las plantas y la cantidad de rashiaque llega a cada uno de los
distintos estratos foliares (Maddonni y Otegui, @99%or ejemplo, las plantas de
distintos hibridos de maiz pueden diferir en laraltde la planta (AP), el nUmero de
hojas totales (NHT), el area foliar de las hojaf)(Ael angulo vertical de insercion de
las hojas en el tallo (AV) y el angulo horizonta ks hojas, comunmente conocido
como orientacion azimutal (AZ) (Maddonni y Otegl896; Maddonniet al, 2001a;
Maddonniet al, 2001b). Estas variaciones genotipicas pueden al@mesentar una
diferente respuesta y plasticidad ante el incremdatla densidad.¢., respuestas foto-
morfogénicas), modificando la captura de luz delopgo y la interferencia entre las
plantas i(e., sombreo entre las mismas). De este modo, parmismaa D, se esperarian
relaciones directas o indirectas de estos rasgadacdCRc y la fijacion de granos.
Retrospectivamente, sélo el trabajo de Lucgete al. (2006) estableci6 que el
mejoramiento aumenté la persistencia del AF verdeaaurez fisioldgica, pero no
determinaron caracteres relacionados a la arqurtecle las planta. De este modo, es
necesario el abordaje de estudios que permitanraama conocimiento del efecto del
mejoramiento sobre los rasgos arquitecturales matantes del RGP asi como su
respuesta a la AD en hibridos argentinos liberatogiferentes décadas. Estos estudios



permitirian detectar la existencia de variabilidgenotipica para estos rasgos Yy
determinar cudles son aquellos que presentan niagoés para ser tenidos en cuenta
en un programa de mejoramiento.

1.2.2. Arquitectura genética de caracteres de la planta alacionados a la
tolerancia al estrés por alta densidad.

Existen dos formas de investigar un determinaddlpnosa generando interaccion
con otras escalas de detalle: el “bottom-up” ytep-down”. En el primer caso, se parte
de una escala de mayor detalle (gen) hacia otraneleor detalle (cultivo). En el
segundo caso, se realiza el mecanismo inversaempadotde una escala de menor detalle
(cultivo) hacia otra de mayor detallgef). Este ultimo caso, encierra por ejemplo a
aquellos trabajos en donde se parte de un rasgmmtEtancia agronémica para un
cultivo y se realiza la deteccion de QTLs asocialese rasgo. En esta tesis se utilizara
este enfoque con el objetivo de obtener, a pagtidatos fenotipicos y genotipicos, las
bases genéticas determinantes de rasgos de interés.

1.2.2.1. Caracteres arquitecturales relacionados aktrés por alta densidad.

Los andlisis retrospectivos mencionados en la @ecti2.1 han establecido que los
genotipos mas modernos suelen presentar mayoarolaral estrés por AD debido a
una menor reduccion de la TgZP Los mecanismos involucrados en esta respuesta,
estarian basados en una diferente plasticidad alglgtectura de las plantas, que otorga
a las mismas una mejor captura de luz por una metesferencia entre las plantas del
canopeoi(e., menor sombreo).

La arquitectura de la planta (Fig. 1.1) se encaedaterminada por varios rasgos,
dentro de los cuales el AV juega un rol clave errn&rada de luz en una cubierta
vegetal (Lee y Tollenaar, 2007; Hamnwgral, 2009). En canopeos con alto indice de
area foliar i(.e., area de las hojas por unidad de superficie de;si4d-), las hojas mas
erectofilas permiten una distribuciéon mas unifordeela luz en los distintos estratos
foliares (Tollenaar y Wu, 1999; Lee y TollenaarQ2p Es por ello, que genotipos con
hojas mas erectdfilas han sido relacionados a reay®G, especialmente en AD
(Lambert y Johnson, 1978) lo que podria asociars@ &ncremento en la actividad
fotosintética por la penetracion de luz hacia lssatos mas profundos del canopeo
(Hammeret al, 2009; Brekkeet al, 2011).

La descripcion del habito foliar.€., plandfilo vs erectéfilo) de un genotipo, debe
considerar ademas si las hojas se conservan erisumonplano a lo largo de toda su
lamina. Las laminas foliares de algunos genotigesgntan una cierta curvatura ya que
el AV de las mismas en la insercién con el talloe(lv) se mantiene hasta una cierta
longitud (largo al quiebre de la hoja; LQH) par&da curvarse hacia abajo. Por lo
tanto, si bien el AV es una de las principales atarésticas de la arquitectura de las
plantas que influye sobre la penetracién de laeluzin canopeo, otra caracteristica a
evaluar es el valor de orientacion de las mism&H)/ EI VOH (Peppeet al, 1977)
se encuentra definido por la combinacion entre \élyAa relacion entre el LQH vy el
largo maximo de la hoja (LMH). Cuando se utilizaD,Aos genotipos de maiz que
presentan hojas mas planofilas y un bajo VOH inergarian el sombreo y
disminuirian la actividad fotosintética, mientragegyenotipos con hojas mas erectdfilas
y un elevado VOH presentarian una arquitecturdat@gpmas eficiente en la captura de
luz para la fotosintesis en AD, mejorando el llendé los granos e incrementando el
RG (Kuet al, 2010).



Figura 1.1. Explicacién esquematica de la altura de la pléaB), altura de insercion de espiga
(AE), didametro del tallo (DT), orientacion azimutgdZ), angulo de insercion foliar (AV),
ancho maximo de la hoja (AH), largo desde la lidualsta la punta de la hoja 6 largo maximo de
la hoja (LMH), largo desde la ligula hasta el pudéoquiebre de la hoja (LQH). El valor de
orientacion de la hoja (VOH) es calculado como sestra en el Capitulo 3.

La AP y aquella donde se inserta la espiga (AHE),ados caracteres que determinan
la arquitectura de las plantas y del canopeo pddiénfluir sobre la interferencia entre
las plantas. Bajo condiciones de AD, las plantaparden para evitar el sombreo,
provocando asi una mayor particion de asimiladoa phcrecimiento de estructuras
vegetativas que reproductivas (Kebrom y Brutnellp7?). De este modo, la AP se
incrementa mientras que el diametro del tallo ([fEcrece (Sangoet al, 2002;
Lashkariet al, 2011). Estos cambios pueden provocar desunifachesl en la AP que
repercuten en las tasas de crecimiento de lasagl@atr sombreo de las mas altas sobre
las mas bajas y que pueden conducir a la apara@dplantas estériles (Ipsilandis y
Vafias, 2005). Adicionalmente, las mayores altyrasafinamiento de los tallos pueden
asociarse a incrementos en el vuelco de las pleadasiendo el RG cosechado (Sangoi
et al, 2002). Todas estas respuestas arquitecturalesjodementada base foto-
morfogénica, pueden impactar en la interferencieedas plantas y su crecimiento y la
fijacion de granos de las mismas, especialment&lenSi bien existen evidencias de
diferencias genotipicas en estos rasgos entredbfodomerciales y de su interaccion
con la D (Maddonnet al, 2001b; Maddonnet al, 2002), no se han realizados estudios
sobre sus bases genéticas. Solo los estudios detRttal. (2007) determinaron que la
AP, que refleja el vigor de la planta y probabletaezi desarrollo del sistema radicular,
tuvo una correlacion significativa y estable coR@ en diferentes ambientes edéficos.

1.2.2.2. QTL: concepto, usos y antecedentes.

La seleccion para obtener genotipos con arquiteatier plantas deseables puede
llevarse a cabo mediante métodos convencionalesefi@amiento genético que pueden
ser complementados por seleccidon asistida por whares moleculares (MAS, de sus
siglas en inglés). Para ello, es necesario estipsmametros genéticos como la
heredabilidad de los caracteres de interés, la®laoiones genéticas entre ellos y
establecer asociaciones significativas entre maready dichos caracteres.



MAS es una combinacion de genética tradicionaloyolgiia molecular que colabora
con la seleccion de genes que controlan caradtedste interés (Stendet al, 2006;
Chenet al, 2010; Kumaret al, 2010; Jantabooet al, 2011; Zheng y Liu, 2013pPara
poder utilizar MAS, es necesario encontrar maraglanoleculares asociados a dichas
caracteristicas, utilizando generalmente poblasi@specificamente disefiadas para tal
fin (i.e., poblaciones de mapeo) que permiten detectarlipmilos a estos caracteres
cuantitativos de interése., QTLS.

Una poblacion publica de mapeo ampliamente utiizexd maiz, es la poblacion de
lineas recombinantes (RILs) denominada IBM (B73xFK)o%yn4 (Daviset al, 2001;
Lee et al, 2002) que deriva de las lineas endocriadas BEB 7. Mickelsonet al.
(2002) ha detectado diferencias significativas ganacteristicas de la arquitectura de
planta en dichas lineas parentales, por lo que dacionada poblacion de mapeo
permitiria estudiar con detalle las bases genétjaasdeterminan su expresion. Estudios
ecofisiolégicos realizados sobre esta poblacionmiieron detectar regiones
cromosomicas y QTLs que gobiernan las variacioresP@& y NG en condiciones
potenciales (Alvarez Prada al, 2013; Amelonget al, 2015).

Dentro de las caracteristicas asociadas a la aofuid de planta, AP y AE fueron
frecuentemente estudiad@§aja y Dudley, 2000; Siboegt al, 2003; Limaet al, 2006;
Malosetti et al, 2008; Baiet al, 2010; Peifferet al, 2014) y se han encontrado y
localizado QTLs en diferentes regiones cromosomi&asnismo, varios estudios han
sido realizados sobre AV y VOH (Mickelsat al, 2002; Luet al, 2007; Kuet al,
2010; Liet al, 2015) (Mickelsoret al, 2002; Liet al, 2015; Luet al, 2007; Kuet al,
2010). A pesar de la gran influencia de la D sobre la igqtura de las plantas, el
mapeo de QTLs para la respuesta de estos rasgasDahbh sido poco explorado.
Gonzaloet al.(2006), evaluaron una poblacion de 56 lineas tlegresion segmentada
(SILs) donde se determinaron en D contrastantdsitds tales como AE, AP, intervalo
entre floracion masculina y femenina, RGP y NGPto&sautores, identificaron
interaccion entre segmentos cromosOmicos y D \tagea la importancia de estudiar
el AV ya que encontraron coincidencia entre unolate loci relacionados al RG
(UMC107) y un QTL mayor para AV detectado por Mislom et al. (2002). En un
trabajo posterior, Gonzalet al. (2010), analizando en una poblacion de RILs
B73xMol17 los mismos atributos que en Gonzetoal. (2006) en D contrastantes,
sugirieron que el control genético de los rasgoaluamos es multi-génico en su
respuesta a la D. Adicionalmente, €t al. (2015) detectaron para dos D, QTL para
AP, AE vy la relacion AE/AP, y sugirieron que la A¥®dria estar controlada por un
conjunto comun de genes que seria influenciadorgmanismos genéticos adicionales
cuando las plantas crecen en AD. Mickelsbral. (2002) identificaron QTLs para AV
en maiz mientras que Ket al. (2010) y Kuet al. (2012) no sdlo identificaron QTLs
para AV sino también para VOH, pero en estas ilyesbnes solo se utilizé una sola
D. Hasta la fecha no hay trabajos en los que sarha&gtudiado conjuntamente
diferentes atributos de la arquitectura de la pldme., AE/AP, AP, AE, D, AV, AZ,
VOH, AF y sus componentes), en D contratantes admalidad de identificar aquellos
QTLs involucrados en la tolerancia a la AD en eltieo de maiz, asi como la
variabilidad genética de estos rasgos, las coroglas entre los mismos y su
heredabilidad.

1.3. Objetivos



1.3.1. Objetivo general

Analizar la respuesta de los determinantes fisioigydel rendimiento y los rasgos
arquitecturales de importancia para la determimad&la tolerancia al incremento en la
densidad de plantas en hibridos de maiz liberadokas Gltimas cuatro décadas y
estudiar las bases genéticas que gobiernan la\aride dichos rasgos arquitecturales.

1.3.2. Objetivos Especificos

i. Analizar el efecto del genotipo, la densidad y steraccion sobre los
determinantes fisioldgicos del rendimiento de lidsi argentinos de maiz liberados en
las ultimas cuatro décadas.

ii. Analizar el efecto del genotipo, la densidad yrdaraccion sobre la arquitectura
de las plantas.

iii. Determinar el impacto de los rasgos arquitectaratdre el crecimiento de las
plantas en el periodo critico y la fijacion de gmren hibridos argentinos de maiz
liberados en las ultimas cuatro décadas en deresd#plantas contrastantes.

iv. Caracterizar fenotipicamente una poblacion de simegombinantes de maiz
(RILs) para los rasgos arquitecturales de plamaikkes al incremento de la densidad
de plantas.

v. Determinar la distribuciéon poblacional de cada casmalizado en iv, su
variabilidad genética, las correlaciones entresellala heredabilidad con el fin de
establecer si estos rasgos son candidatos a tesrerseenta en el proceso de seleccion
dentro de un programa de mejoramiento para el d#ieade genotipos tolerantes a
altas densidades de plantas.

vi. Estudiar regiones gendmicas involucradas en larrdatacion de estos
caracteres asi como los efectos (QTLsS) en densd#plantas contrastantes.

1.4. Hipotesis de trabajo

1. Los hibridos modernos, ante incrementos en la dadsile plantas, presentan
una menor reduccion en el crecimiento medio indi@idde las plantas (TGB y una
mayor fijacion de granos por unidad de crecimiatgda espiga apical (NGH CEipc
1y que los hibridos antiguos, lo que genera, juntanasostenido PG, un mayor
rendimiento de granos por planta.

2. Los hibridos modernos, presentan una estructurplad#a mas compacta que
aumenta la intercepcion de luz a la altura de pdgascon un consecuente aumento de
TCPsoc y NGE TCEpc? bajo condiciones de canopeos densges, éltas densidades de
plantas).

3. Existe variabilidad dentro de la poblacién de RIBM (B73xMo017) Syn4 para
los rasgos arquitecturales, que conjuntamente adormacion de marcadores
moleculares, permite detectar regiones gendmi€Els determinantes de los mismos.

4. Existen QTLs para ciertos rasgos arquitecturadesiados a la tolerancia a alta
densidad de plantas que se co-localizan en unaanmsgidn genémica.



CAPITULO 2

Determinacién del rendimiento de grano en hibridosle maiz
liberados en las ultimas cuatro décadas: diferencsaen las
estrategias de fijacion de granos para mitigar elstrés por

alta densidad

'El contenido de este capitulo fue parcialmente ipatddb en Ciancio, N., Parco, M.,
Incognito, S.J.P. y Maddonni, G.A., 2016. Kerndtisg at the apical and sub-apical ear
of older and newer Argentinean maize hybrids. FH&tdps Res., 191, 101-110 y en las
tesis de grado (FAUBA) de Parco, M. y Ciancio, N.
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2.1. Introduccion

El incremento de la densidad de plantas (D) erukivo de maiz Zea mayd..) es
una de las estrategias de manejo mas utilizadasypaximizar el RG. En EE.UU., la D
y el RG tendieron a incrementarse juntos (Mansfyditumm, 2014). Por ejemplo, para
el periodo 1930-2010, la D aumenté de 30000 Pl&&0000 pl ha, y el RG lo hizo
desde 1287 kg haa 9595 kg hd.  Esta tendencia pone de manifiesto que i)JdadDe
maximiza el RG en el cultivo de maiz es mayor enhlibridos mas nuevos que en los
mas antiguos Yy ii) los hibridos mas nuevos tolenajor la AD, facilmente expresable
en el mayor RG por planta (RGP) en g Be cada década (43 g*gdara 30000 pl it
en 1930 y 137 g plpara 70000 pl haen 2010). En Argentina, tanto la D como el RG
también se incrementaron durante los ultimos 4% a@ono producto de una mayor
estabilidad de este rasgo ante cambios del amiiienidatteoet al, 2016).

Una forma de simplificar el estudio de un rasgo glejo como el RG, es analizar
individuamente los mecanismos fisiolégicos relaaws con la determinacion de los
dos componentes principales del mismo, el NG y @ R pesar de que ambos
componentes afectan el RG final (Borras y Gamiiap®, en general, el NG explica la
mayor parte de la variacion en el RG entre ambsentgenotipos (Earlet al, 1967;
Oteguiet al, 1995; Chapman y Edmeades, 1999). Esta relac&tafubién observada
en hibridos Argentinos liberados en diferentes d@sadonde la ganancia en RG estuvo
principalmente asociada al incremento en el NG syuperd la compensacion entre el
NG y el PG (Echartet al, 2000; Di Mattecet al, 2016).

Cuando disminuimos la escala de investigacion,bserga que a nivel de planta
individual, las variaciones del RGP se encuentramcipalmente determinadas por los
cambios en el NGP, sumatoria del NG de la espigalafNGE) y sub-apical (NGE.
Ambos, NGk y NGE: dependen de la TCE apical (TG y TCE sub-apical
(TCEzro), respectivamente, alrededor de floracion femeffiaRitchie et al, 1993) y
de la eficiencia para fijar granos por unidad deETEe., NGE; TCErc! y NG
TCEzrcl). Las TCh-2 dependen de la TGPy de la biomasa particionada a estos
6rganosi(e., TCEipc TCPect y TCEprc TCPCY).

Varios estudios han cuantificado las variaciondsN{eE; y NGE de hibridos de
maiz antiguos y nuevos cultivados en densidadggaii¢as contrastantes (Tollenasr
al., 1992; Echartet al, 2000; Sangoet al, 2002; Echartet al, 2004). Sin embargo,
solo los rasgos determinantes de N@keron estudiados a nivel de planta utilizando
técnicas no destructivas (Echaeteal, 2004). A partir de estos estudios se establecio
que los hibridos mas nuevos establecen mas:NBE los mas antiguos en AD (es
decir, plantas con baja T&® debido a una mayor TGE=TCP-c’. A bajas densidades
(es decir, plantas con alta Tegproducto de una mayor disponibilidad de recursos p
unidad de superficie), el mayor NGHe los hibridos mas nuevos fue determinado por
la mayor NGE TCEpcl. Ademas, varios autores establecieron relacioipestdlicas
para comparar las relaciones NGE TCPR-c y NGP vs TCPsc entre varios hibridos,
mientras que para NGEOlo se documentaron valores umbrales desgCP4-6 g d)
para la fijacion de granos, los cuales variaromeegénotipos (Tollenaaet al, 1992;
Andradeet al, 1999a; Tollenaar y Wu, 1999; Vegéaal, 2001a; Vegaet al, 2001b).
Sin embargo, las diferencias entre hibridos de ruatiguos y modernos para los rasgos
determinantes del NGE(i.e., TCEpc TCPc! y NGE: TCErc ) nunca fueron
informadas. El estudio conjunto de los rasgos i@hacios con el NGEy el NGE
podrian mejorar el conocimiento sobre la composidél RG del cultivo de maiz bajo
"estrategias ofensivas y defensivas de manejo"efeonplo, un genotipo sembrado en
ambientes de elevada potencialidad en AD (estatafginsiva de manejo) compondria
el RG basado en el NGHle las plantas dedtand mientras que ese genotipo en
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ambientes de baja potencialidady( areas con distribucion irregular de lluvias) epab
D (manejo defensivo), podria estabilizar el RGaaés de la fijacion de granos tanto en
E:1 como en E(Poppet al, 2006; Birchet al, 2008; Tokatlidiset al, 2011; Berzsenyi y
Tokatlidis, 2012). Por otro lado, la distinta esidbd del RG entre genotipos, ante
cambios del ambiente, podria estar asociada aftasrmtes estrategias para fijar granos
en alta y bajas TGR2

En este capitulo se analizaran las diferenciastipgcas en RGP y sus componentes
numéricos (NGP y PG), pero principalmente aqueatesgos relacionados con NG¥
el NGE, de cuatro hibridos comerciales de maiz liberahlwante las uUltimas décadas
en Argentina. Para ello se condujeron dos expetimsesncampo con tres densidades de
plantas (baja, media y AD) para lograr un ampliogtade TCPc. Estos experimentos
ponen a prueba la primera hipétesis de esta tebi® da que se formul6é el primer
objetivo especifico.

Hipotesis:

Los hibridos modernos, ante incrementos en la dadsie plantas, presentan una
menor reduccion en el crecimiento medio individiglas plantas (TGR) y una mayor
fijacion de granos por unidad de crecimiento dedpiga apical (NGETCEircl) que
los hibridos antiguos, lo que genera, junto a wbesdo PG, un mayor RGP.

Objetivo especifico:

Analizar el efecto del genotipo, la densidad yrgeraccion sobre los determinantes
fisiologicos del rendimiento de hibridos argentirtes maiz liberados en las dltimas
cuatro décadas.

2.2. Materiales y Métodos
2.2.1. Manejo del cultivo y disefio experimental

Los experimentos se llevaron a cabo en el camperigmental de la Facultad de
Agronomia de la Universidad de Buenos Aires (FA-UYBAP° 35°S, 58° 29°0) sobre un
suelo arcillo-limoso (Argiudol Vértico), durante 82013 y 2013-2014. Cuatro
hibridos argentinos de maiz representativos dedéesdas del 80", 90, 00" y 10°
(DK3F22, DK752, DK747 y DK72-10, respectivamenteleron cultivados en tres
densidades de plantas (4, 8 y 12 pl)msiguiendo un disefio de parcelas divididas con
tres repeticiones. Estos hibridos fueron selecdiomaebido a su importancia comercial
en el area bajo estudio. Después de su lanzamientos los hibridos seleccionados
estuvieron entre los hibridos mas sembrados porealos 5 afios. Las densidades de
plantas fueron asignadas a las parcelas princigales hibridos a las sub-parcelas.
Cada sub-parcela involucré tres hileras de 4 nodgitud espaciadas a 0.70 m.

Los ensayos se sembraron manualmente el 29 deongede 2012 (Expy el 22
de Octubre de 2013 (EXpcon el objetivo de explorar un amplio rango dediciones
climaticas alrededor de la fecha de(Rig. 2.1). Para asegurarsthndfinal de plantas,
se sembraron 3 semillas por golpe y posteriormemtegl estado de 3 hojas liguladas
(V3) (Ritchie et al, 1993), se raled a una planta por posicion. Lgseementos se
fertilizaron con fosfato diamonico a la siembraonarea en ¥V, totalizando una
dosis de 150 kg N haLas malezas, plagas y enfermedades se contratacénica y
quimicamente. La humedad del suelo se mantuvorcaapacidad de campo durante
todo el ciclo del cultivo utilizando riego por goteAunque la alta variabilidad en la
disponibilidad de agua es caracteristica de lasazdampladas semiaridas, en los
experimentos se empled riego complementario paatuav la fijacion de granos en
ambas espigas ante diferentes BERpromovidas por las combinaciones entre
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densidades de plantas y condiciones ambientales)TCRc es tomada como un
indicador de la cantidad de carbono disponible pasaplantas, y resulta un buen
predictor de la capacidad de las plantas para ¢janos en una amplia gama de
condiciones ambientales (deficiencias de agua,cidafiias de N, sombreado) y
practicas de manejo (Andradeal, 2002).

2.2.2. Mediciones

En la hilera central de cada sub-parcela se marae® a 10 plantas consecutivas
en competencia perfecta (dependiendo de la dengigaigual tamarfio y similar estado
fenolégico (\8). Para cada planta, se registr6 semanalmente raenolde hojas
liguladas (estadosny. También se llevaron a cabo observaciones didgda exercion
de los estigmas desde la¥EE; y los datos de Rde estas espigas se registraron cuando
al menos un estigma fue visible. Se utilizaron nmglalométricos no destructivos para
estimar la biomasa vegetativa de las plantas mascadi)ca. 15 dias antes deiRle la
espiga apical, (i) Rde la espiga apical y (iii) 15 dias después ddeRla espiga apical.
Las mediciones involucraron el diametro maximo ynimd de la base del tallo y la AP
y didmetro de la espiga apical y sub-apical cuaestoivo presente. Asimismo, los
modelos alométricos también se utilizaron pararestia biomasa de lay ¥ E> de cada
planta marcada al momento de & cada espiga y a los 15 dias de dicho estado
ontogénico, usando las mediciones del diametro m@xde las espigas. La biomasa
total de la planta al momento de Be la espiga apical y 15 dias después de dicho
estado, se computd como la suma de la biomasa atiegetestimada y aquella
proveniente de la Ey E,. Esta técnica no destructiva se utiliz6 ampliameant maiz
para estimar TGR y TCEpc de las plantas marcadas permaneciendo en el daasfe
la cosecha (Vegat al, 2001a; Echartet al, 2004; Paganet al, 2007; Rossinet al,
2011; Lasernaet al, 2012). Hasta el momento de la realizacién de t=st&s, esta
metodologia nunca habia sido utilizada para estiandé€Eprc

Durante el Expy Exp,los modelos alométricos se construyeron con platéasada
hibrido (> 20 plantas por hibrido x densidad de plantas p) Exuestreadas a lo largo
del periodo pre- y postiRLas mediciones descritas anteriormente se reafizsobre
estas plantas muestreadas. La biomasa vegetail@ {t hojas + panoja) se estimoé
sobre la base de funciones lineales o bi-lineglegadas al peso seco vegetativo total y
al volumen del tallo (Cuadro 1) considerando laaegan del volumen del cilindro [Ec.

(DI ,
V=m x(?) X AP (1)
donde DT es el diametro medio de la base del tati) y AP es la altura del tallo (cm).
La biomasa de £y E> (chalas + marlo + flores) al momento deyRL5 dias después,
se estimé usando una funcién exponencial ajusthgeso seco de la espiga y al
diametro maximo (mm) de la espigas muestreadasada genotipo (Cuadro 2.1). A
madurez fisiolégica, las plantas marcadas se casachindividualmente y se

registraron RGP, prolificidad.e., espigas por planta con mas de diez granos (Eaten
et al, 1992), NGEy NGE.
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Cuadro 2.1. Parametros de los modelos alométricos (detallgBeatiel cuadro) usados para
estimar la biomasa vegetativa (tallo + hojas + f@Enp la biomasa de espiga apical y sub-
apical. Para cada modelo, son detallados el ceafigide determinacion?( y el nimero i) de
plantas muestreadas.

Biomasa vegetativa Biomasa de espiga
Hibrido a b c d r2 n e f r2 n
DK3F22 135 0.15 0.92 141 1.43 0.07 0.92 132
DK752 20.6 0.13 0.89 142 0.76 0.09 0.92 156

DK747 9.8 0.14 886.6 0.06 0.86 146 1.29 0.08 0.93 128
DK72-10 12.8 0.13 10170 0.04 085 141 1.72 0.07 0.90 139

Desde \ a R: biomasa aérea = & b*Vol (cm?). 6 a+b*Vol si Vol<=c y a+b*c +d*(Vol-c) si
Vol>c.
En Ry Re. biomasa de espigae*2.718 "diametro de espiga (mm)

2.2.3. Relaciones funcionales y analisis de datos

La TCRc se estimd a partir de la pendiente de la regreléidal ajustada a la
biomasa de planta en los tres estadasde los 15 dias antes de la fecha dedla k.
fecha de Rde la Ry 15 dias después de la fecha del®E) y el tiempo en dias desde
la siembra. Similarmente, TGk y TCEpc Se estimO a partir de la pendiente de la
regresion lineal ajustada para la biomasa de esp{&a. 15 dias antes de la fecha de
R: de E (i.e., biomasa de la espiga cercana a cero) (Otegump@ame, 1998), (ii) la
fecha de Rde cada espiga vy (iii) 15 dias después de esthadey el tiempo desde la
siembra. Para las plantas que no presentaron érateilos estigmas en,H CEpcfue
computada como cero. La particibn de biomasa agaspse estimd a través de la
relacion entre la TCiec0 la TCEpcy la TCRc (Vegaet al, 2001a; Vegat al, 2001b;
Pagancet al, 2007; Lasernat al, 2012). Finalmente, la relacion entre NGP F€Rse
utilizé6 para estimar la eficiencia en la fijaciore dos granos a nivel de planta.
Similarmente, NGETCEirc' y NGE TCErc? se calcularon para estimar la eficiencia
en la fijacion de los granos de cada espiga (\ggal, 2001a; Lasernat al, 2012).
Para NGE TCExrc?!, sOlo se computaron las plantas con MGE10. Para cada
genotipo, se ajustd una funcion hiperbdlica paraPN& TCP>c, NGE; vs TCEipc Y
NGE: vs TCExprc basada en la funcion curvilineal propuesta porgast al. (2001b)
para NGk vs TCPipc [Ec. (2)].

NGﬁ — a(TCFI):’C _TCFI)DCU)
1+b(TCR —~TCRy)

dondea es la pendiente inicial (indicativa de la eficienen la fijacion de los granos a
TCPoc bajas), TCPcu es el valor umbral de TGP por debajo del cual NGE O (.e,,

un umbral para esterilidad de plantapyes el coeficiente de curvilinealidad de la
funcion hiperbdlica a TGR altas (.e., la inversa de la eficiencia en la fijacion de los
granos a TCR altas). Particularment@ y TCRcu son pardmetros que describen la
tolerancia de un material a la AD.

Particularmente para NGEs TCErc, Se usaron plantas con valores positivos de
TCExpc para ajustar el modelo curvilineal [Ec. (2)]. Ass plantas con NGE= 0 pero
con TCEpc> 0 fueron Gtiles para estimar Té&kEu

Los efectos de los experimentos, densidad de glahthridos y sus interacciones
sobre los rasgos medidos se evaluaron mediantenaiisia de la varianza (ANVA)
basado sobre las correspondientes fuentes de deran disefio de sub-parcelas. El
experimento se incluyé como una variable clasifigat Un ANVA se llevé a cabo para
cada experimento a fin de explorar la interacciénsitlad x hibrido para todos los

, para TCBc > TCRxcu (2)
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rasgos dentro de cada experimento. La prueba ededdia minima significativa (DMS)
de Fisher se utilizé para establecer la existedeadiferencias significativas entre
valores medios. Las funciones ajustadas a lasioaks entre rasgos se llevaron a cabo
usando GradPad Prism (GraphPad Prism version @&@\Vgindows) y la hipotesis nula
de una misma curva fue testeada com #n0.05. Se uso un intervalo de confianza del
95% para estimar las diferencias significativaseshtbridos para los parametros de las
funciones ajustadas. Se utilizé una matriz de tami@n para explorar las correlaciones
lineales entre rasgos.

2.3. Resultados
2.3.1. Descripcion de las condiciones climéticas @unte los experimentos

La radiacion total durante el Exfue 6.6% menor que durante el EXpig. 2.1A).
Similarmente, la temperatura media del aire fuernsente menor en el Ex[(23.2 °C)
que en el Exp(23.5°C) (Fig. 2.1B). El periodo critico de logtdos en el Expocupd
un intervalo de tiempo que fue desde mediados doEa mediados de Febrero,
mientras que el mismo periodo en el Egp extendié desde mediados de Diciembre a
mediados de Enero. Asi, durante este periodo, Wdsvas del Exp estuvieron
expuestos a menores temperaturas medias delcair2y2 °Cvs 27.1 °C para Expy
Exp; respectivamente), mayores (8.4%) valores de cggiasolar incidente y menos
dias con temperaturas maximas por encima de IG€ 3be., menos eventos de estrés
térmico) (Fig. 2.1C) que los del Exp

2.3.2. Tasa de crecimiento de planta y de espiggaion y peso de granos y
rendimiento de grano por planta

Las diferencias en las condiciones ambientalese dftps se reflejaron en varios
rasgos de la planta. Asi, la TégRen el Exp fue mayor jp < 0.05) que en el Expy en
ambos Exps la TGR decrecio |p < 0.001) en respuesta al incremento en la densidad
plantas (Cuadro 2.2). A pesar de que la interacExXm x densidad para Tefresultd
significativa p < 0.10), el ranking de TGR entre densidades no varié con el Exp.
(Cuadro Suplementario 6.1). La T&Rle los hibridos difirio solamente en la densidad
mas baja con un ranking de orden diferente entps fx< 0.10 para la interaccion Exp
x densidad x hibrido). A esta densidad, DK752 ep ExDK747 Exp exhibieron las
menores TCR: (Cuadro Suplementario 6.1). No fue detectada iotéba significativa
hibrido x densidad para Te®(Cuadro 2.2).

Para TCEkpc, TCExpc y prolificidad se detecto interaccion significatiypp < 0.05)
Exp x densidad (Cuadro 2.2). A la menor densid&E:#c no difirié entre Exps pero a
densidad media y alta la Tgk fue mayor en Exp que en el Exp (Cuadro
Suplementario 6.1). Por el contrario, TBE(ca. 1.24 y 0.98 g d en Exp y Exp;
respectivamente) y prolificidadcd 1.78 y 1.62 espigas hl en Exp y Exp;
respectivamente) solo difirieron entre Exps a lansitad méas baja (Cuadro
Suplementario 6.1). En ambos Exps y en todas lasidkdes, el hibrido mas antiguo
(DK3F22) tuvo la menorp(< 0.001) TCkpc mientras que la TClc fue similar entre
genotipos (Cuadro 2.2). Solo a la menor densidadegestraron diferencias entre
genotipos para prolificidado(< 0.05 para la interaccion hibrido x densidad. dCoia
Suplementario 6.1). En esta densidad, DK72¢ 1.77 espigas p) y DK752 (a.
1.88 espigas p) exhibieron mayor prolificidad que DK74%g 1.59 espigas P) y
DK3F22 (ca. 1.55 espigas p).

La interaccion Exp x hibrido fue significativa€ 0.01) para NGE(Cuadro 2.2). En
el Exp, DK747 y DK72-10 alcanzaron un mayor NCGde DK3F22 y DK752 (Cuadro
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Suplementario 6.1). Por el contrario, en el EXNGE: difirié entre todos los hibridos y
este rasgo se incremento con los afios de liberac&ensidad de plantas afecto el
NGE: (p < 0.001) y DK3F22 tuvo un mayor NGHp < 0.1) que DK752 y DK747
(Cuadro 2.2).

o~
(]
1

(O8]
[e)
1

S
1

Radiacion solar (MJ m™2 d'!)
o
<

Temperatura media diaria (°C)

10

Temperatura maxima diaria (°C)

T T T T T 1
0 400 800 1200 1600 2000 240

Tiempo térmico desde la siembra (°C d)

Figura 2.1. Radiacion solar (A), temperatura media del airg YBemperatura maxima (C)
durante dos estaciones de crecimiento del cultimeds continuas; Explineas discontinuas;
Exp). El tiempo desde la siembra es expresado en desdde tiempo térmico con una
temperatura base de 8 °C. Las lineas horizontajgesentan la extension del periodo critico de
los hibridos testeados en cada experimento.

En ambos Exps, NGP decrecip € 0.001) a medida que la densidad de plantas se
incrementd y en todas las densidades DK3F22 exhabidenor f < 0.001) NGP,
DK752 y DK747 valores intermedios y DK72-10 el may{@uadro 2.2 y Cuadro

Suplementario 6.1).
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Cuadro 2.2.Tasa de crecimiento de planta (FPespiga apical (TClkg) y espiga sub-apical (TGk) durante el periodo critico, rendimiento de grpap
planta (RGP), numero de granos por planta (NGPegpéga apical (NGE y de espiga sub-apical (NgEpeso de grano (PG) y prolificidad de cuatro
hibridos de maiz (H) cultivados a tres densidaggsiahtas (D) [4 (D4), 8 (D8) y 12 (D12) plantad]ran dos experimentos a campo (Exp).

TCPec TCErc TCEpr& RGP NGP NGE NGEP PG Prolificidad
(99 (9 prY) (mg gr?) (espigas ph)
Experimento 1 401l a 196 a 0.49 a 169.4 a 565.8a 476.8a 135.1 291.7 a 126 a
3.70 b 1.69b 0.38b 136 b 522.5D 4559 b 813 251.7Db 121a
p * *kk *% *kk * * ns *k% T
Densidad P) 5.82 a 242 a l11a 2346 a 807.8a 577.4 a 7.2 289.3 a 1.70 a
Ds 3.51b 1.83b 0.16 b 1348 Db 487.3b 482.3b 48.0 2726 Db 1.04b
D12 224c 124c 0.04 c 88.7 ¢ 337.3¢c 339.4c 28 253.1c 0.98 b
p *k%k *k%k *k%k *kk *kk *k%k *k%k *kk *k%k
Hibrido DK3F22 3.80 ab 1.64b 0.43 123.5d 466.5 399.6 d 158.7 a 2459c 1.17b
DK752 3.64b 1.84a 0.46 1449 c 536.0 b 447.4c 14.1ab 267.6b 131a
DK747 3.88 ab 191a 0.38 162.9b 559.8 b 492.8b 109.0b 282.45a 1.20b
DK72-10 412 a 192 a 0.48 1795a 614.2 a 525.6a 115.4 ab 290.71 a 1.26 ab
p * *kk ns *k% *kk *k% T *k% *
Exp x D p T * * ns ns ns ns * *
Exp x H p *x ns ns ns ns ** ns t ns
HxD p ns ns ns ns ns ns ns T *
ExpxDxH p t ns ns ns ns ns ns ns ns

Dentro de cada columna, letras diferentes indictareshcias significativasp(< 0.05). El nivel de significancia de los tratant@s y las interacciones son
indicadas con simbolos:pf< 0.1; *p < 0.05; **p < 0.01; *** p < 0.001. ns: diferencias no significativas.

2L os valores medios dECEzrc incluyeron plantas con TGi:> 0.

®Los valores medios d¢GE:; incluyeron plantas con NGE> 0.
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Se registraron interacciones significativas Expergidad, Exp x hibrido e hibrido x
densidadg < 0.01,p < 0.1 yp < 0.1; respectivamente) sobre el PG. En ehE=ipPG a
densidad media y baja supero al PG alcanzado mayar densidad mientras que en el
EXxpe, el PG en la densidad mas baja super6 a los adaszn las densidades media y
alta (Cuadro 2.2 y Cuadro Suplementario 6.1). Eld@GDK72-10 y DK747 supero
significativamente al de DK752 y DK3F22 en el Expientras que en el Exmo se
presentaron diferencias para el PG de DK72-10, DKr®DK752, pero el PG de estos
hibridos fue mayor que el alcanzado por DK3F22 {tm&.2 y Cuadro Suplementario
6.1). El PG de DK747 y DK72-10 no difiri6 entreyssuperaron significativamente a
DK752 y DK3F22 en la densidad mas baja y en larnméelia. Sin embargo, en la
densidad mas alta DK72-10 presento el mayor PGdi©ua2 y Cuadro Suplementario
6.1).

El RGP fue un 24% superiop (< 0.001) en el Expque en el Expy decrecio
significativamentef < 0.001) con el incremento en la densidad de gtamhostrando
una disminucion de 99.8, 145.9 y 46.1 ¢ pl incrementarse las densidades de baja a
media, baja a alta y de media a alta; respectivlar(@uadro 2.2). El hibrido DK72-10
supero significativamentg (< 0.001) al resto con un RGP 45% superior al dalido
mas antiguo (DK3F22) (Cuadro 2.2). No fueron deid&s interacciones significativas
para RGP (Cuadro 2.2).

Cuadro 2.3. Parametros (valores y limites de confianza<a0.05) de la funcion curvilineal
ajustada a las relaciones entre: i) el nimero t¢abranos por planta (NGP) y la tasa de
crecimiento de planta durante el periodo critic€HH), ii) nimero de granos de la espiga
apical (NGE) y TCRy, iii) NGE; y la tasa de crecimiento de espiga apical duranperiodo
critico (TCReg) y iv) nUmero de granos de espiga sub-apical (N@Ha tasa de crecimiento de
espiga sub-apical durante el periodo critico (FQEde cuatro hibridos de maiz cultivados a
tres densidades de plantas en dos experimentas@ocaa funcidn curvilineal corresponde a la
Eq (2). Para cada funcién, se detalla el coefieigiet determinacion?) y el nimero de plantas

(n).

Parametros
Hibrido a b Umbral r2;n
NGPvsTCPRsc DK3F22 186.5+78.1 0.08 £0.09 0.42 £0.65 010
(p<0.001) DK752 198.4 +76.9 0.09 +£0.08 -0.26680. 0.72;164
DK747 192.8 +76.6 0.07 £0.06 0.09£0.70 0.76t 16
DK72-10 156.4 + 59.2 0.02 +0.05 -0.15+1.11 0823
NGE; vs TCPec DK3F22 434.2+211.4 0.6 £0.40 0.96 £0.39 0153
(p<0.001) DK752 627.5 £ 216.8 0.97+£042 0.47250. 0.66; 157
DK747 710.5+161.6 0.93+£0.27 1.11+0.15 0./ 1
DK72-10 558.5 + 183.6 0.66 +0.28 1.01+0.31 0678
NGE;vsTCEirc DK3F22 1014 + 374.3 1.34+0.70 0.55+0.11 08®/
(p<0.001) DK752 1087 + 310.3 1.54 +0.58 0.45400.1 0.71; 165
DK747 1003 £ 235 1.18 +0.39 0.52 £0.09 0.74; 161
DK72-10 1802 + 656 2.32+1.08 0.8+0.10 0.59; 168
NGE:vsTCExrc DK3F22 1122 + 867.3 2.05+2.39 0.77+£0.12 o8,
(p<0.001) DK752 365 +131.2 0.13+0.29 0.39+0.11 0.90; 93
DK747 699 + 389.9 0.79+£0.88 0.68+0.11 0.88; 60
DK72-10 318.9 £ 107 -0.05+0.19 0.48 £0.13 082,
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El NGP respondié positivamente a cambios en la pEC&ausados por los
tratamientos y una funcién curvilineal explico niied 67% de la variabilidad de NGP
de cada hibrido (Cuadro 2.3 y Fig. 2.2). Se detectdiferencias entre los hibridgs<
0.001) en las curvas ajustadas (Cuadro 2.3). Hidoibmas antiguo fue el Unico
genotipo que produjo plantas estériles cuando B e menor que 4 g pld?. Para
el hibrido mas nuevo, una funcion lineal (NGP =.53BCRc + 65.29) describio la
respuesta del NGP a la T&Reon un coeficiente de determinacidh % 0.82) similar a
aquel alcanzado por la funcién curvilineal (Fig)2.

1400+ -
DK3F22 DK752

1050+

7004

3504

NGP
(=]

10504

700+

3504

TCPpc (gd™")

Figura 2.2. Relacion entre el nUmero de granos por planta (NG® tasa de crecimiento de la
planta durante el periodo critico (T&)P de cuatro hibridos de maiz cultivados en tres
densidades de plantas y dos experimentos. Cadaolsindentifica una planta (simbolos
blancos: datos de Expsimbolos grises: datos del ExpLas lineas representan la funcién
curvilineal ajustada al conjunto de datos de cadadwo. Los coeficientes de determinacion son
detallados en la figura.

Para todos los hibridos, el mejor ajuste entre NGHCR-c se obtuvo con una
funcion curvilineal que explic6 mas de un 57% deddabilidad de NGE(Cuadro 2.3
y Fig. 2.3). Las curvas ajustadas difiriergn< 0.001) entre hibridos. La fijacién de
granos en la £de todos los hibridos ocurrié cuando la FERie mayor a 4 g fipero
la mayoria de las plantas de DK72-10 exhibieromgaspsub-apicales fértiles cuando la
TCPsc superd los 6 g pI(Fig. 2.3).
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14001 q
DK3F22 DK752
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NGP y NGE,
T
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TCPpc (gd ™)
Figura 2.3. Relacion entre el nimero de granos por planta (NGfe la espiga apical (NGE
con la tasa de crecimiento de la planta duranpebdo critico (TCR) de cuatro hibridos de
maiz cultivados en tres densidades de plantas £ exgrimentos (simbolos blancos: datos de
Expi, simbolos grises: datos del ExpCada simbolo identifica NGP (cuadrados) y NGE
(circulos) de una planta. Las lineas representmtadn curvilineal ajustada a NGEs TCRc
de cada hibrido. Los coeficientes de determinasgindetallados en la figura.

2.3.3. Particién de biomasa a 6rganos reproductivaseficiencia reproductiva

La TCEpc TCP:c?! no difirid entre Exps pero la TGk TCP-c! en Exp fue mayor
(p < 0.01) que en Exp(Cuadro 2.4). El hibrido mas antiguo (DK3F22) tuaanenor
TCEipc TCP-c! en Exp, pero similar a la de DK72-10 en Ex(p < 0.001 para la
interaccion Exp x hibrido, Cuadro 2.4 y Cuadro 8opntario 6.2). Por el contrario, la
mayor TCEpc TCP-c! fue registrada para DK752 en Ex@ la menor densidag
0.001 para la interaccion Exp x densidad, CuadtoyZuadro Suplementario 6.2). La
TCEipc TCPc! de DK752, DK747 y DK72-10 aumentd en respuestacakmento en
la densidad de plantas mientras que la de DK3F2Zumoafectada por la mayor
competencia intra-especifica € 0.01 para la interaccion hibrido x densidad,dCoia
2.4 y Cuadro Suplementario 6.2). Por el contrai@Erc TCP-c! de todos los hibridos
decrecio pp < 0.001) en respuesta al incremento en la densidgaantas, pero con un
mayor orden de magnitud en EXp < 0.05 para la interaccion Exp x densidad, Cuadro
2.4 y Cuadro Suplementario 6.2) que en eliExp

Una funcién lineal describié adecuadamente lasi@tes entre TCfec y TCPec
para cada hibrida{> 0.62) (Fig. 2.4). Las pendientes de DK752 y DKTderon las
mayores i(e., mayor respuesta de Tgic a TCRc) (p < 0.05) (Cuadro 2.5) y la
regresion lineal ajustada para estos hibridos éueaoa a la linea de 0.5 de particion de
biomasa a E Por el contrario, un modelo bi-lineal describiteauadamente la relacion
entre TCkpcy TCR:c (r2 > 0.62) (Fig. 2.4 y Cuadro 2.5). Para todos |dmitids, la
ordenada y la primera pendiente de la funcién fiadide cero (e, la particion de
biomasa a la espiga sub-apical fue despreciabktp halores de TGR mayores que
ca. 3.1 (DK3F22 y DK752) o de 4.3 g*dDK747 y DK72-10). Por encima de estos
TCPecu, las plantas exhibieron una respuesta FckB la TCRc que presentd una
pendiente positiva y significativa. Esta segundadpnte fue mayorp(< 0.05) en los
hibridos mas nuevos (DK747 y DK72-10) y algunasifals exhibieron una TGE: por
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encima de la linea 0.25 de particion de biomasspaa sub-apical (Fig. 2.4). Por el
contrario, casi todas las plantas del hibrido mdtigao (DK3F22) mostraron una
TCEzpc por debajo de la linea 0.25 de particion de bienaasspiga sub-apical.

Cuadro 2.4. Particibn de biomasa a espiga apical (I{dECP:sc) y a espiga sub-apical
(TCE:pdTCPsc) durante el periodo critico y eficiencia reproikacta nivel de planta
(NGP/TCRo), a nivel de espiga apical (NGECElc) y a nivel de espiga sub-apical
(NGEJ/TCEzp de cuatro hibridos de maiz (H) cultivados a ttessidades de plantas (D) [4
(D4), 8 (D8) y 12 (D12) plantasfhen dos experimentos a campo (Exp).

TCEwpdTCPoc  TCEpdTCPec NGP/TCRc NGEJ/TCEipc NGEJ/TCExpc

(grgd?
Experimento 1 0.51 0.09 a 142.98 2446 Db 98.7
2 0.49 0.07b 146.80 2724 a 87.3
p ns o ns bl ns
Densidad D4 0.43b 0.19a 142.39 2439D 2293 a
Ds 0.53 a 0.04 b 144.42 268.3 a 46.1b
D12 0.55a 0.02c 147.86 263.3a 3.8¢c
p *kk *kk nS * *k%k
Hibrido
DK3F22 0.44c 0.08 ab 118.8c 233.0c 116.5
DK752 0.56 a 0.09 a 160.8 a 257.2b 92.0
DK747 0.51b 0.07b 147.8b 262.0b 76.4
DK72-10 0.50 b 0.08 ab 152.1 ab 2819a 87.3
p *kk -‘- *kk *k%k nS
ExpxD p ns * * t ns
ExpxH p *x * ns * ns
HxD p *x ns * *x ns
ExpxHxXD p ns ns ns ns ns

Dentro de cada columna, letras diferentes indicemeshcias significativasp(< 0.05). El nivel
de significancia de los tratamientos y las inte@ees son indicadas con simbologp % 0.1; *
p < 0.05; *p < 0.01; ** p < 0.001; ns: diferencias no significativas.

La méas alta NGP TGR! fue registrada en la méas baja densidad en el #xem la
densidad media en el Exfp < 0.01 para la interaccion Exp x densidad, Cu&dfoy
Cuadro Suplementario 6.2). La respuesta de la NGP-d* a la densidad de plantas
difirio entre hibridos § < 0.05 para la interaccion hibrido x densidad, dtoi.4 y
Cuadro Suplementario 6.2). La NGP TGP del hibrido mas antiguo decrecié con el
incremento en las densidades. Por el contrario, NGP-c! de DK752 exhibi6é una
respuesta positiva al incremento en el numero detgd por unidad de area. Los
hibridos mas nuevos (DK747 y DK72-10) mostraronilsintNGP TCRc! en todas las
densidades evaluadas. La NGECE:pc?! fue mayor jp < 0.001) en el Expque en el
Expr (Cuadro 2.4). En el Expla NGE TCErc! fue similar entre densidades e
hibridos. Por el contrario, en el Ex@ menor valor para esta variable fue registrada e
la densidad mas bajpa € 0.1 para la interaccion Exp x densidad, CuadtoyZuadro
Suplementario 6.2) y para el hibrido mas antique .05 para la interaccion Exp x
hibrido, Cuadro 2.4 y Cuadro Suplementario 6.2jaRaK3F22 y DK72-10, la NGE
TCEzirct no cambié con la densidad de plantas mientraggeee los otros hibridos, se
incrementd en respuesta a las mayores densidade8.01 para la interaccion hibrido
x densidad, Cuadro 2.4 y Cuadro Suplementario 6.2).
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Cuadro 2.5. Parametros (valores y limites de confiangza<a0.05) de la funcion ajustada a las
relaciones entre la tasa de crecimiento de espigald TCEpc) y sub-apical (TCkd Y la tasa

de crecimiento de planta (T&d durante el periodo critico de cuatro hibridos rdeiz
cultivados a 3 densidades de plantas en dos exgr@esia campo. Para cada funcion se detalla
el coeficiente de determinaciarf)(y el nimero de plantas)(

Parametros
Hibridos a b r’.n
TCEpcvSTCPRc DK3F22 0.51+0.16 0.31+0.04 0.62. 158
(p<0.001) DK752 0.48+0.13 0.4+0.04 0.76. 152
DK747 0.33+0.11 0.42+0.03 0.84. 160
DK72-10 0.68+0.14 0.31+0.03 0.66. 157
Parametros
a b c d re.n
TCExpcvsTCPc  DK3F22 -0.04 +0.16 0.06 +0.14 3.17+0.81 0.31+0.05 0.62.158
(p<0.001) DK752  -0.01+0.13 0.02£0.13 271£043 041£0.06 0.70.152
DK747 -0.03+0.11 0.05+0.07 4.61+0.39 0.6+0.10 0.72. 160

DK72-10  -0.07+0.13 0.08+0.09 3.97+0.38 0.54+0.07 0.80.157

Para TCEkpcvs TCRc, TCEpc=a + b TCR.
Para TCkpc VS TCRc, TCEpc=a + b TCBcsi TCRc<cy TCRpc=a + b c +d TCR si
TCPec>c.

DK3F22 | DK7%2

TCE pcy TCEspc (gd ™)

TCPpc (gd™)
Figura 2.4. Relacién entre la tasa de crecimiento de la esgpjeal (TCkpo y sub-apical
(TCEzro) con la tasa de crecimiento de la planta durahpeiodo critico (TCR) de cuatro
hibridos de maiz cultivados en tres densidades laietas en dos experimentos (simbolos
blancos: datos de Expsimbolos grises: datos del ExpCada simbolo identifica el crecimiento
de la espiga apical (circulos) y sub-apical (cudaksnde una planta. Las lineas representan la
funcion lineal (linea continua) o bi-lineal (linediscontinuas) ajustadas al conjunto de datos de
la espiga apical y sub-apical de cada hibrido.e®&lldn los coeficientes de determinacion.
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La NGE TCExrc! no difirié entre Exps e hibridos (Cuadro 2.4). P&wdos los
hibridos la mayorg< 0.001) NGE TCExrc! se registr6 a la densidad mas baja.

Los efectos de los tratamientos sobre A& A CEwpc TCPc! y TCEpc TCRC?
determinaron un amplio rango de TEEY TCExprc La fijacion de granos en cada
espiga estuvo relacionada al crecimiento de esg@n0s reproductivos y las funciones
curvilineales ajustadas al conjunto de datos de eagiga e hibrido describieron estas
respuestas (Fig. 2.5 y Cuadro 2.3). A la densidad baja, y para valores similares de
TCEircy TCErc, NGE: fue levemente superior al NgEnostrando similar eficiencia
de fijacidn de granos en ambas estructuras (Cugdptementario 6.2). Ademas, los
hibridos difirieron p < 0.001) en la relacién entre NG¥ TCEipc, especialmente en el
valor umbral de TCEc por debajo del cual ocurre la esterilidad (Cua2l®). Este
umbral fue mayor que cero para todos los hibridBdy2-10 exhibié el mayor valor.
La funcién curvilineal ajustada para la relacionreMGE y TCEpc también difirid
entre hibridosg < 0.001) mostrando un valor umbral de Bedpor encima del cual las
plantas fijan granos en la espiga sub-apical (QuadB). Los valores umbrales de
TCEzxpc de DK3F22 y DK747 fueron mayoreg € 0.05) que aquellos alcanzados por
DK752 y DK72-10.

900+ A

DK3F22 DK752
750+ .

600
450+

300
=071

150
7°=0.90

7504

NGE, y NGE,
<

600
450+

300-
7°=0.59

1504 #=0.92

0 4 4 5

TCEpc y TCExpc(gd™')
Figura 2.5. Relacion entre el nimero de granos de la espigaldpGE) y sub-apical (NGB
con la tasa de crecimiento de cada espiga durbptgiedo critico (TCkc, TCEro) de cuatro
hibridos de maiz cultivados en tres densidades laietas en dos experimentos (simbolos
blancos: datos de Expsimbolos grises: datos del ExpCada simbolo identifica NGE
(circulos) y NGE (cuadrados) de una planta. Las lineas represédat&mcion curvilineal
ajustada a NGEvs TCRc de cada hibrido. Se detallan los coeficientesatierchinacion.
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2.4. Discusion

La respuesta del RG en el cultivo de maiz a laidadsde plantas es usualmente
disectada en dos componentes, RGP potencial yataler al estrés por AD. Algunas
investigaciones detectaron que cuando se compabaidds antiguos y modernos, el
primer componente, RGP potencial, ha aumentadougetal, 2006; Ciet al, 2011) o
no se ha alterado en absoluto (Duvick y Cassm&if; IRollenaar y Wu, 1999; Sangoi
et al, 2002; Duvicket al, 2004). Sin embargo, se acepta que una mayoaiuler a la
AD de los hibridos més nuevos permite utilizar ddades més altas en comparacion
con las utilizadas en hibridos mas antiguos (Taberet al, 1992; Tollenaar y Wu,
1999; Duvicket al, 2004; Lee y Tollenaar, 2007).

Una investigacion reciente (Di Matteb al, 2016) evaluando hibridos liberados en
los dltimos 45 afios por la empresa Dekalb-Monsatgtectd que la § que maximiza
el RG promedié las 12.3 plfy no se observé una relacion clara entsgyDel afio de
liberacién. Sin embargo, el RG potencial se increde lo largo del periodo en
estudio, asi como también la tolerancia a la AD.dsta tesis, el mayor RGP fue
obtenido por los hibridos mas nuevos (DK747 y DHD2- Sin embargo, no existieron
interacciones significativas entre el hibrido ydiensidad y/o el Exp, lo que indicaria
que los hibridos mas nuevos son mas rendidores bag@quier combinacién
experimento x densidad, no so6lo debido a un inonéondel RG bajo condiciones
potencialesi(e., baja densidad) sino también por una mayor totésaa la AD (Di
Matteoet al, 2016).

El estudio del NG fijado eniEy en E de hibridos de maiz antiguos y nuevos
cultivados en densidades de plantas contrastamekel/ado a cabo por varios autores
(Tollenaar y Dwyer, 1992; Echartt al, 2000; Sangoet al, 2002; Echarteet al,
2004). Sin embargo, hasta el momento de la re#@izade esta tesis, s6lo se habia
abordado el estudio de los rasgos determinant®&$Gie con técnicas no destructivas
(Echarteet al, 2004). En este capitulo, se utilizé el mismo nhmdisiolégico con la
intencion de llevar a cabo un analisis retrospeadti® aquellos rasgos relacionados con
NGE: y NGE de cuatro hibridos de maiz liberados en diferedéssdas. El hibrido
méas nuevo (DK72-10, liberado en 2012), exhibi6 weepuesta lineal del NGP a la
TCPoc debido a su mayor valor de NGP tanto a bajaspE@F., AD) como a altas
TCPoc (i.€., baja densidad) (Cuadro Suplementario 6.2). Poortrario, el hibrido mas
antiguo (DK3F22, liberado en 1983), mostro variesias estériles cuando Tegfue
menor a 4 g dy una respuesta curvilineal del NGP a la #€Rsi, el mejoramiento
habria operado simultdneamente y del mismo moddaynheo con el RGP, sobre el
NGP potenciali(e., baja densidad) y su tolerancia al estrés por Azantraste a los
resultados reportados por Echaee al. (2004) y Tollenaar y Lee (2002). Estas
afirmaciones se evidencian no solo por el NGP nti@s del hibrido mas nuevo en
densidades de plantas contrastantes, sino tambrésupgran plasticidad reproductiva.
La respuesta lineal del NGP a la Ticlle este hibrido, no esperada en maiz, resultd
similar a la de otras especies como soja (M&gal, 2001b), trigo y colza (Dreccet
al., 2000) y so6lo se documenté en algunos hibridosdmae obtuvieron NGP y TGP
como la media de varias plantas dentro de una lpafi€miry et al, 2002), pero nunca
usando valores de plantas individuales.

Para estudiar los diferentes rasgos relacionadosladijacion de granos de los
hibridos testeados, se identificaron los compomememéricos del NGP: NGE
prolificidad y NGE. Las diferencias de NGP entre hibridos estuvigmamcipalmente
asociadas con el NGEElI mayor NGE del hibrido mas nuevo (DK72-10) fue
registrado en todas las densidades (Cuadro Suplenweé.1). Las diferencias de NGE
entre hibridos podrian deberse a su diferentepd QRIque et al, 2006), particion de
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biomasa a la espiga apical (TGE TCP:cY) y/o a la eficiencia para la fijacion de
granos de este organo (NGHCErc') (Echarteet al, 2004). De acuerdo con
investigaciones previas (Tollenaat al, 1992; Andradeet al, 1999a; Maddonni y
Otegui, 2004) los hibridos evaluados mostraronrelifeias leves en TGPy similar
respuesta de este rasgo a la densidad de plardasn¢ fue detectada interaccion
hibrido x densidad significativa para T& Por lo tanto, el mayor NGEde los
hibridos mas nuevos no estuvo relacionado a unamBgRc. Probablemente, los
hibridos evaluados tienen una arquitectura de lamhilar (.e., ideotipo), que ha
atraido la atencion de los mejoradores para opainié&z captura de luz y el crecimiento
de las plantas bajo condiciones de cultivo (Leeolehaar, 2007; Kiet al, 2010). La
descripcion arquitectural de los distintos hibridmsluados en este capitulo y su
respuesta a la densidad se presenta en el cagijulente.

Basados en el modelo propuesto por Vemlaal. (2001a) de particion entre
estructuras vegetativas y reproductivas, se ankdiparticion de biomasa a las espigas
alrededor de R pero se identificé por separado el crecimientdadespiga apical y el
de la espiga sub-apical. Todos los hibridos prasemtuna respuesta lineal de la
TCEirc a la TCRcque diferia del modelo curvilineo propuesto por &epal. (2001a).
Por lo tanto, para el amplio rango de BcBxplorado, la TCEkc estuvo limitada por
fuente. La comparacion de TGE vs TCP-c? entre los hibridos evaluados revelé que
DK752 (liberado en 1993) tuvo la mayor TGETCPR:-c! (ca. 0.56) mientras que el
hibrido mas antiguo (DK3F22) present6 el valor td® (Ca. 0.44). Por lo tanto, para
los hibridos evaluados, los cambios de N@G& estuvieron asociados a una particion de
biomasa diferente a la espiga apical, sino queviestun principalmente relacionados
con cambios en la eficiencia reproductiva a niveldicha espiga (NGETCE;pc?).
Estos resultados difieren de los reportados presiden para un periodo de
mejoramiento anterior (1965-1993) en Argentina d@ord NGE mas alto de los
hibridos mas nuevos se atribuy6 a su mayor iFEECP-c? (ca. 0.15 a 0.20) (Echarte
et al, 2004).

Similarmente a lo descripto para NGHas diferencias en NGEentre hibridos
podrian atribuirse a TGEc TCP-c! y / 0 NGR TCErcl. El modelo bi-lineal ajustado
a la relacion entre TGecy TCR-c permitié la deteccion de valores de Fob?(3.1-4.6
g db) por encima de los cuales las plantas de todosilo&los aumentaron la particion
de biomasa a la espiga sub-apical. Esta respuesta rfiue documentada y los valores
estimados de TGRu no se relacionaron con una limitacion morfogerépara el
crecimiento de la espiga apical; ya que la respudstsaturacion de la Tgk a la
TCPecinformada por Andradet al. (1999a) no fue registrada en el conjunto de datos
obtenidos en los experimentos de este capituloplaagas con TGR > 3.1-4.6 g ¢
(i.e., en densidades bajas), exhibieron una respuestivaate la TCkpc a la TCRc
(Fig. 2.4) pero no respondieron estableciendo mzsog en la espiga apical (Fig. 2.3)
reflejandose en una caida de la eficiencia reptodude la k. Para estas plantas, con
alto suministro de carbono alrededor de d® nimero de flores de la espiga apical seria
el factor limitante del NGE (i.e.,, una limitacion por destino)(Otegui, 1997), un
mecanismo que fue confirmado por Saraatial. (1998) con la adicion de un suministro
externo de carbohidratos a plantas aisladas de @@izmbargo, se pudieron obtener
mas granos por plantag., mayor NGP) debido a la aparicion de espigas pidaies
fértiles (Sarquiet al, 1998). Para TGR < 3.1-4.6 g &, i.e., en AD, el crecimiento de
las espigas sub-apicales fue drasticamente limpadduente, y las plantas del hibrido
mas nuevo en su mayoria fijaron granos en la espigapical cuando TGP> 6 g d',
como fue reportado para hibridos antiguos en Cafadiéenaaret al, 1992) y en
Argentina (Andradeet al, 1999b).Ademas, el hibrido mas antiguo fij6 granos en la
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espiga sub-apical a menores BcPRjue el hibrido mas nuevo. Estos patrones
determinaron que, las plantas de todos los hibedatuados para un amplio rango de
TCPec (1-4/6 g d'), modifiquen principalmente el NGP mediante ladipn de granos
en la espiga apical, pero a la densidad mas bgjmas plantas superaron TP 4 -6

g d!y fijaron granos también en la espiga sub-apical.

Por lo tanto, los hallazgos de este capitulo perroit determinar que las estrategias
para determinar el RGP potencial y su toleran¢ta%D podrian ser diferentes segun el
tipo de hibrido que un mejorador desee generar.sigiiendo la estrategia que genero
el mayor RGP en el hibrido mas nuevo (DK72-10),mayor RGP potencial y una
mayor tolerancia a AD podrian ser alcanzados inenéamdo la NGETCEpc?. Por el
contrario en baja densidad, el RGP podria increans@ta través de una mayor
contribuciéon del NGEal NGP a través de una mayor NGFECExpct 0 TCEpc TCPC
! Particularmente para el Ultimo rasgo, se regist@riabilidad genotipica
principalmente en el Exppor lo cual se podria especular que los mejoesdpodrian
considerar los parametros de la funcion bi-lingadtada para TCec TCP-c?! (Fig. 2.4
y Fig. 2.5) para incrementar el NGP. Un menor #&P3.1 g d! vs 4.6 g d
impactaria sobre el NGP por una mayor Z#Epor lo tanto, mas plantas del cultivo
exhibirian espigas sub-apicales fértiles.,( mayor prolificidad). Por el otro lado, una
segunda pendiente mayor para la relacién entreddC¥ TCRc (0.60 vs 0.31)
determinaria similar prolificidad pero un mayor NGAdicionalmente, hasta el alcance
de nuestros conocimientos, no existe informacicercac de la compensacion entre
rasgos relacionados a la particion de biomasaeaedifes estructuras reproductivas y la
eficiencia reproductiva de estos 6rganos lo cuavgeria informacion de gran utilidad
para conocer si los rasgos podrian mejorarse simedimente. En este trabajo se
analizaron estas relaciones para el conjunto desdajo estudio. Este analisis revelo
compensaciones débiles entre los rasgos relacieratioespiga apical € 0.18, entre
NGE; TCEpc! y TCEprc TCP:cY) y entre ciertos rasgos de la espiga apical y sub-
apical ¢ = -0.56, entre TCfec TCPcly TCExpc TCPec! y r = -0.26, NGE TCEipc?
NGE: TCErc?) lo que indicaria que el mejoramiento simultanecedtos rasgos seria
posible. En contraste con las relaciones previaenenéncionadas, se estimaron
correlaciones positivas entre NGECEpc! y TCEpc TCPG? (r = 0.81), prolificidad y
TCExwprc TCP:c! (r = 0.94) y prolificidad y NGE TCEprc! (r = 0.75). Estas
correlaciones fenotipicas sugieren que si el olgetis seguir aumentando los rasgos
asociados a la fijacién de granos en la espigaabpécpodra mejorar NGHCEpct o
TCEipc TCP:oc! sin generar compensaciones que depriman el NGRafio, si el
objetivo es incrementar el RGP a través del apigtdNGE, la seleccidon de cultivares
basados en la prolificidad (un rasgo facil de sitex@ar) arrastraria también mayores
NGE: TCErc! y TCErc TCP:cY, ambas variables con impacto positivo sobre el NGE
y el NGP, confiriendo una mayor estabilidad bajondiciones de crecimiento
contrastantefAdriaanse y Human, 1992; Sarqeisal, 1998; Vargeet al, 2004)y no
afectando aquellos rasgos asociados al NGE

2.5. Conclusiones

En este capitulo se estudio el RGP y sus compaentaéricos en cuatro hibridos
de maiz argentinos liberados durante las ultimasdis con especial énfasis en los
rasgos fisiologicos determinantes del NGE NGE. Para el conjunto de hibridos
evaluados, el mejoramiento incrementd no solo ePR#dtencial sino también la
tolerancia al estrés por AD, ya que el RGP delithdomas nuevo resultdé superior bajo
cualquier condicion de competencia intra-especificicionalmente, esta superioridad
del RGP fue generada por su elevado NGP y su ed®dhbl Dentro del amplio rango de
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TCPec (1-10 g dY) promovido por las diferentes densidades y coadas de
crecimiento, tanto TCfec como TCEpc resultaron limitadas por fuente, pero una
mayor proporcion de la TGP se particiond a la espiga apicah(0.39-0.57 y 0-0.26
para TCEkpc TCP:c! y TCEpc TCPocy, respectivamente). Mas aun, la menor fuerza
como destino de lazBe puso de manifiesto para THGR 3.1-4.6 g & donde la TCkec
resulté practicamente suprimida. A baja densidadNGE TCEipc? fue levente mayor
que la NGE TCErc?, por lo tanto para una misma planta, NG&sulté superior a
NGE.. Sin embargo, en densidad media y AD, la redu@i@&zprc TCP-c! y la baja
NGE; TCExrc?! determinaron una reduccion drastica del MG&s diferencias entre los
hibridos y densidades evaluadas para N&ffvieron principalmente determinadas por
TCPeocy NGE TCEirc! (que para AD resulté similar a NGP T&Ppor la ausencia de
granos en B. Por el contrario, los hibridos tuvieron un samiNGE debido a su
similar TCEpc TCPc! y NGE TCExrc!. Estos resultados sugieren que el efecto del
mejoramiento sobre el RGP, a través del NGP egtuvaipalmente determinado por
NGE; TCErc?! que para el hibrido mas nuevo no interacciondlaatensidad. Por lo
tanto, el hibrido mas nuevo alcanz6 el mayor N®Bja, media y AD de planta, lo cual
refuta parcialmente la hipétesis de este capitios (hibridos modernos, ante
incrementos en la densidad de plantas, presentamanor reduccién en TGPy una
mayor NGE TCEpc?! que los hibridos antiguos, lo que genera, juntonasostenido
PG, un mayor rendimiento de granos por plardabido a que el mecanismo por el cual
logra sostener un mayor NGP no esta relacionadaioarestabilidad diferencial de la
TCPsc ante cambios en la densidad, sino con su mayornNGE-c.

En el siguiente Capitulo se analiza el impactohdletido y la densidad de plantas
sobre los rasgos que determinan la arquitectutasdglantas y las posibles asociaciones
directas e indirectas, entre dichos rasgos con GP-d y el NGR TCRhch
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3.1. Introduccioén

En el Capitulo anterior se resaltd la implican@ardejoramiento sobre el NGP y su
estabilidad como atributos que confieren un RGPamawn los hibridos modernos. El
NGP es un rasgo cuantitativo controlado por un gwamero de genes, y es altamente
influenciado por el ambiente a través de la #63Pla NGP TCR¢! (incluyendo en esta
variable la particion de carbono a la espiga YfiEencia reproductiva de este 6rgano),
como lo demuestran numerosos trabajos mencionaddsseCapitulos previos y los
resultados del Capitulo 2.

El incremento en la densidad de plantas tiene yadho negativo sobre la TeP
gue se refleja en un menor NGRg(, datos del capitulo anterior), pero positivo sdare
TC del cultivo (TCC) y el NG por unidad de area ¢Padeet al, 1993; Westgatet al,
1997; Andradeet al, 1999b; Andradet al, 2000; Maddonnet al, 2001b; Maddonni y
Otegui, 2004). En general, mayores densidades riograyor cobertura alrededor de
floracion {.e., mayor eficiencia de intercepcion; EIR), sin magiifi la eficiencia con la
cual la radiacion fotosintéticamente activa (RFAjeiceptada es transformada en
biomasa,i.e., EUR. Sin embargo, algunos rasgos de planta coméAWelpueden
modificar la TCC a través de cambios en la EUR yma distinta distribucion de la
radiacion entre los estratos foliares del canojrm¢an, 1971). Simulando canopeos
con plantas erectofilas (AV promedio de 80°, angukxlido desde el plano horizontal
hasta la lamina de las hojas) Hamnedral. (2009) encontraron que la TCC se
incrementaria auan para IAF superiores al critica. @-5) que maximiza la RFA
interceptada (Maddonni y Otegui, 1996). Similarneemtibridos chinos modernos que
presentaban esta caracteristica tuvieron una nfelypsintesis en las hojas cercanas a la
espiga, indicando un cambio en el patrén de pariétrale la radiacién (Zhaet al,
2015). Este mecanismo podria incrementar la pr@visie carbohidratos a la espiga,
contribuyendo potencialmente a reducir la preseteiplantas estériles (Hammedral,
2009) al sostener o incrementar la NGEEirc

Sin embargo, para un mismo AV, a nivel de cultile, EUR puede decrecer
rapidamente a medida que las hojas superioresnpa@s@oca longitud al punto en
donde se curvan hacia abaje., LQH (Duncan, 1971), lo que genera un mayor
sombreo de las hojas inferiores. En consecuenkiaQFE junto con el AV, pueden
resultar de importancia en canopeos con ¥AE de AD (Winter y Ohlrogge, 1973).
Asi, genotipos con mayores VOH, parametro que agpite a AV y LQH, generaron
mayores RG en cultivos con elevado IAF (Pepeeml, 1977). Similarmente, los
hibridos con mayor RG analizados por btaal. (2014), presentaron un VOH mayor en
los estratos foliares alrededor de la espiga (dejda espiga + hojas adyacentes) y
estrato superior (3 hojas superiores), y una mpgaetracion de radiacione., menor
coeficiente de extincion luminica, hacia estrata$ymdos del canopeo.

La orientacion de las hojas en el plano horizowmtahzimut foliar (Girardin y
Tollenaar, 1994), también puede impactar sobreetgefracion de luz en el canopeo.
Asi, Maddonniet al. (2001b) detectaron variaciones genotipicas en exgo, y
mediante modelos de simulacion arquitecturales,ddadi et al. (2001a) demostraron
gue en canopeos completamente desarrolladgosdurante el periodo critico), cultivos
densos sembrados en hileras con hojas prefereniemerpendiculares a la misma
presentarian mayor cantidad de RFA que llega ae$hsatos foliares inferiores sin
perder la capacidad de maximizar la interceptad@®RFA a nivel de cultivo.

Por lo mencionado en los parrafos anteriores, phato de la distribucién espacial
del AF de las plantas sobre la captura y penetmad® radiacion resultan rasgos de
interés en AD. Adicionalmente, la arquitectura taéib, también puede ser considerado
como rasgo de interés en AD, debido a la gran lsdéidad del DT y el largo de los
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entrenudos al incremento poblacional (Tetio-KaghGardner, 1988; Lashkaet al,
2011) y su impacto sobre la propension al vuelemgBiet al, 2002) que reduce el RG
cosechado. La arquitectura del tallo puede serigés@ través del DT, la AP, la AE y
la relacion AE/AP. Genotipos con mayores DT asi @aron menor AE/AP estan
asociados con una menor propension al vuelco (Beauai, 1991; Koesteet al, 1993;
Berke y Rocheford, 1995; Austat al, 2001; Liet al, 2007; Peifferet al, 2014; Kuet
al., 2015; Liet al, 2016).

Numerosos trabajos relacionaron algunos rasgos degjuitectura de la planta con el
RGP y/o sus componentes numeéricos (Lambert y Johns®78; Ciet al, 2012,
Lambertet al, 2014; Maet al, 2014; Mansfield y Mumm, 2014; Chetal, 2017). Sin
embargo, ninguno de ellos identifico si el impaptwsitivo de la arquitectura de la
planta sobre el NGP se originé principalmente par mnayor TCPc 0 una mayor NGE
TCEirct. Adicionalmente, los trabajos mencionados sélduavan las correlaciones
simples entre rasgos, sin descomponer las mismassnfectos directos o indirectos
sobre el RGP, lo que permitiria conocer si el najoento de los mismos puede
desarrollarse de manera independiente del valootee rasgo. Este capitulo pone a
prueba la segunda hipétesis de esta tesis solyaelase formularon inicialmente el
segundo Y tercer objetivo especifico.

Hipétesis

Los hibridos modernos, presentan una estructurglaleta mas compacta que
aumenta la intercepcion de luz a la altura de pdgascon un consecuente aumento de
TCPscy NGE TCErc?! bajo condiciones de canopeos denses éltas densidades).

Objetivos especificos

Los objetivos especificos de este capitulo fuerocialmente 2, sin embargo, se
incorpord un tercer objetivo que surgié al buseamletodologia estadistica apropiada
para interpretar los resultados del objetivo ii.

)] Describir la arquitectura de la planta y su resfaued incremento en la
densidad de plantas de cuatro hibridos argentimosndiz liberados en
diferentes décadas.

i) Correlacionar dichos rasgos con la FefPla NGE TCEpcl.

i) Particionar las correlaciones a través de analsisendero para conocer Si
los rasgos arquitecturales estudiados se asocitlavéas de sus efectos
directos o indirectos con la TePy NGE TCEipc?.

3.2. Materiales y métodos
3.2.1. Manejo del cultivo y disefio experimental
Los experimentos utilizados en este estudio fudestriptos en el Capitulo 2.

3.2.2. Mediciones
3.2.2.1. Arquitectura de las plantas y penetraciode la radiacion

Sobre las plantas marcadas en cada sub-parcetmisgd en Rtodos los caracteres
morfologicos descriptos a continuacion.

Altura de la planta(AP) y de la espiga(AE), a través de la distancia desde la
superficie del suelo hasta el nudo que porta la hapdera y hasta el nudo que soporta
la espiga, respectivamente. Con el cociente de sammgaliciones se estimé la relaciéon
AE/AP.
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Diametro de la base de los tallgBT), se midioé con calibre a la altura del entidmu
basal, realizando y promediando dos medicionegn@i® maximo y minimo) por
planta que permitieron capturar la forma oval deelecion del tallo.

Numero de hojas verdes totalg$Vior), considerando las hojas como verdes, cuando
menos de la mitad de la superficie de las mismaseptaba un color amarillento
(Maddonni y Otegui, 1996). El H¥ se dividi6 en hojas verdes superiores {Hiésde
la hoja de la espiga inclusive hasta la hoja ba)deinferiores (HV por debajo de la
hoja de la espiga).

Dimensiones de las hojagrdes, se midié el ancho maximo (AH) y el LMHNAE
foliar individual fue computada como AHLMH x 0.75 (Montgomery, 1911). El AF
fue obtenido a través de la sumatoria de todahdgss verdes medidas sobre cada
planta.

Valor medio de orientacion de las hojagOH), se midio el LQH. De este modo, las
mediciones de LMH, LQH y del &ngulo de insercidliefode las hojas (medido como el
angulo de cada hoja respecto al plano horizontd), Aermitieron estimar el valor de
VOH a través de la ecuacion que se detalla a amation (Peppeet al, 1977):

VOH =1/n Z AV(LQH/LMH)

Orientacion de las hojas en el plano horizontabbre el HW: se calcul6 la
proporcién de hojas verdes perpendiculares (R paralelas a la hilera (PHAMa)
de siembra segun la metodologia propuesta pordsirgrTollenaar (1994). Para ello,
se utilizé un transportador plastico dividido enskgtores (22°30’ por sector) colocado
debajo de cada hoja a lo largo del tallo con ledi® a los 180° en direccién a la hilera.
Para cada hoja se registro el sector donde seqtatgeel sector medio de la nervadura
central. La punta de la hoja no fue tenida en @udebido a que puede existir torsion
y/o desplazamiento de la parte distal de la lanfialiar. Una hoja fue considerada
perpendicular cuando su clase azimutal estuvo cemdpfa dentro de los intervalos
67°307-112°30" 0 247°30'-292°30’ mientras que fuensiderada paralela cuando su
clase azimutal pertenecia a los intervalos 33722030’ o 157°30’-202°30’ como lo
propuso Maddonnket al. (2001b). La proporciéon de hojas para cada condicé
cultivo se calculé como la relacion entre el niméeohojas verdes perpendiculares o
paralelas a la hilera 'y el Hy/

Penetracion de la radiacion solafRFA/RFA), fue calculada a partir de las
mediciones de RFA registradas por encima del can@REA) y la transmitida (RFA
en tres estratos del canopeo (superior, medio erianf mediante el uso de un
radiometro de barra de 1 m (Cava Devices). El tessaperior abarcé las tres hojas
superiores, el medio desde la cuarta hoja supkessta la hoja de la espiga inclusive y
el inferior las hojas verdes ubicadas por debajolalehoja de la espiga. Las
observaciones en cada sub-parcela fueron registeddaiedor de Ral mediodia entre
las 11.30 a 14.30 h, ubicando la barra del sermodgbajo de cada uno de los estratos.

3.2.2.2. Crecimiento de las plantas durante el pedo critico y eficiencia en la
fijacion de granos en la espiga apical.
Las estimaciones de la T&Py NGE. TCEpc! fueron detalladas en el Capitulo 2.

3.2.3. Andlisis de datos

Para cada Exp se realizé un analisis de la varieozda finalidad de determinar la
significancia de los efectos principales (hibriddensidad de plantas) y su interaccion
(hibrido x densidad), segun un disefio de parcelaslidhs. Para establecer la
existencia de diferencias significativas entre redanedios se utilizé la prueba DMS de
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Fisher. Las funciones lineales ajustadas a lasioglas entre rasgos se realizaron con
GradPad Prism (GraphPad Prism version 6.00 paraldis), y la diferencia entre las
pendientes y las ordenadas al origen de las reetesn testeada con wn= 0.05.

El estudio de las correlaciones tiene una gran ftapoia en programas de
mejoramiento principalmente cuando la seleccidonudecaracter deseable presenta
dificultades por tratarse de un rasgo de baja hbikdad o porque resulta dificil de
fenotipificar. En este Capitulo se utilizaron lasrelaciones de Pearson para evaluar las
asociaciones entre rasgos. Las correlaciones smple permiten conocer la magnitud
y el sentido de la asociacion entre dos rasgos, mpemproveen informacion respecto al
efecto directo e indirecto de un grupo de carasteobre un rasgo considerado como
principal o sea una asociacion causal. Es pomgekose utilizaron analisis de senderos o
de ecuaciones estructurales, con el objetivo detaanmodelos de causa-efecto entre
las variables a través de la particion de la caciéh entre dos rasgos como la suma de
dos tipos de efectos. Estos son efectos directasndevariable sobre otra (senderos
simples) o indirectos de una variable sobre oteg uha o mas variables exdgenas
(senderos compuestos). Se realizé un andlisisridkes®e para cada combinacién Exp x
D con el objetivo de conocer los efectos directasdeectos que produce el fFasi
como el tamafio y la arquitectura del AF en losrdifees estratos, sobre T&R NGE:
TCEirct. Los diagramas de la seccion siguiente, corresgoada descomposicion del
conjunto de correlaciones que fueron significatigasla determinacién de los rasgos
antes mencionados en cada combinacion Exp x DaHa figura, los efectos directos
pueden leerse sobre las flechas simples desde aneble exdégena a la variable
respuesta mientras que los efectos indirectosteengi@an multiplicando los valores de
correlacion entre dos rasgos (flechas dobles) paoeficiente de sendero (flechas
simples). Los analisis de correlacion y sendertbesaron a cabo utilizando el paquete
estadistico InfoStat v2016 (Di Riengbal, 2016).

3.3. Resultados

3.3.1. Caracterizacion morfolégica

3.3.1.1. Arquitectura de la planta, diferencias gestipicas y respuesta a la densidad
de plantas

La mayoria de los rasgos arquitecturales de plantizados en ambos Exps
presentaron diferencias genotipicps(0.05-0.001) y sensibilidagh € 0.1-0.001) a los
cambios en la densidad de plantas (Cuadro 3.1).

En ambos Exps los hibridos mas nuevos (DK747 y DKI2presentaron una AE
intermedia, entre DK752 y DK3F22 que tuvieron lanorey mayor AE respectivamente
y una AP similar a la del DK3F22 (Cuadro 3.1). Adi@lmente, sélo la AE/AP
presento una interaccion hibrido x densidad sicatifra < 0.05) en el Exp A pesar
de ello, los dos hibridos més nuevos (DK747 y DHD2-presentaron en todas las
densidades la menor AE/AP. Adicionalmente, el dibrnas nuevo (DK72-10) presenté
el mayor DT y mantuvo una elevada pABimilar a DK3F22, pero con una diferente
distribucion del H\{. En el Exp, los hibridos mas nuevos mostraron ademas un menor
namero de PHYara (p < 0.01).

En ambos Exps, ante el incremento en la densidaghldntas presentaron una mayor
AE/AP, menor DT y menor Afrmientras que H¥: y HV; alcanzaron su mayor valor
en D8. Particularmente en el Bxpa AE en D8 y D12 resulté mayor que en D4, la AP
sélo se increment6 en D8 y los cultivos en D8 y Piesentaron en promedio un 33%
menos de PHMraque en D4 (Cuadro 3.1). En el Exps efectos de la densidad fueron
mayores que en el Exfy generaron una disminucion en los valores dexHMVi y
HVs.
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Cuadro 3.1.Relacion entre la altura a la insercién de laggsphE) y la altura total de la planta (AP) (AE/ARE, AP, didmetro de la base del tallo (DT),
area foliar por planta (Af, numero de hojas verdes totales (§gVpor debajo de la espiga (HY por encima de la espiga (Yproporcion de hojas verdes

perpendiculares (PHW¥, y paralelas a la hilera (PHy¥a) de cuatro hibridos de maiz (H) cultivados a ttessidades de plantas (D) [4 (D4), 8 (D8) y 12
(D12) plantas m] en dos experimentos a campo (Exp).

Expy AE/AP AE AP DT ARy HV ot HV; HVs PHVperp PHVpara
(cm) (cm) (mm) (chpl?)

Hibrido DK3F22 0.61a 114.0a 187.4a 21.9a 4758 13.1a 7.27a 5.79b 0.35 0.22
DK752 0.56b 84.4c 149.9b 20.3b 4536.8¢ 11.4b  5.66¢C 5.75b 0.35 0.22
DK747 0.53c 99.7b 189.2a 20.8b 5151.7b 12.6a  6.05bc 6.52a 0.32 0.21
DK72-10 0.56b 102.0b 181.9a 21.1ab 5409.9ab 6al2. 6.30b 6.32a 0.37 0.22

Densidad D4 0.55b 94.4b 172.0b 25.0a 4558 12.3ab 6.20b 6.13 0.31 0.28a
D8 0.56b 103.1a 184.2a 20.5b 5252.5b 12.8a 58a6. 6.18 0.34 0.18b
D12 0.59a 102.5a 175.0b 17.6¢ 4461.4c 12.2b .19h6 5.97 0.38 0.19b

H p *k%k *k%k *k%k * *k%k *k% *%k% *%% nS nS

D p * * *% *k%k *k% * T ns -l-

HxD p ns ns ns ns ns ns ns ns ns ns

Exp. AE/AP AE AP D ARy HV ot HV; HVs PHVperp PHVpara

(cm) (cm) (mm) (chpl?)

Hibrido DK3F22 0.59a 107.5a 182.5a 24.1 632 13.1a 6.56a 6.54b 0.36 0.20ab
DK752 0.52b 78.2¢c 148.0b 23.1 5278.0c 11.1c  4.79c 6.34b 0.28 0.27a
DK747 0.49c 85.4bc 173.8a 22.9 5336.3c 12.3b  5.32b 7.00a 0.33 0.15b
DK72-10 0.49c¢ 89.3b 176.5a 23.6 5832.3b 12.2b  5.33b 6.88a 0.40 0.12b

Dens D4 0.50c 88.8 172.2 27.8a 6752.2a 13.2a 6.40a 6.81a 0.33 0.20
D8 0.52b 89.9 170.8 22.9b 5571.9b 12.1b 5.42 6.69ab 0.32 0.21
D12 0.55a 91.6 167.6 19.6¢ 4755.9¢ 11.2c 8c1.6 6.57b 0.37 0.14

H p *kk *kk * k% ns *k% *kk *kk * k% ns *%*

D p *kk ns ns *kk *kk * k% * k% ns ns

HxD p * ns ns ns ns ns ns ns ns ns

Dentro de cada columna, letras diferentes indid@nethcias significativaga(< 0.05). El nivel de significancia de los tratantces y las interacciones son
indicadas con simbolos:pt< 0.1; *p < 0.05; **p < 0.01; *** p < 0.001; ns: diferencias no significativas.
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3.3.1.2. Area foliar por estrato y su distribucionespacial, efectos genotipicos y de la
densidad de plantas

En la mayoria de las combinaciones estrato x ExgFe sus componentes y los
rasgos asociados a la distribucion espacial dgbsBentaron diferencias genotipicas (
< 0.1-0.001) y sensibilidagp(< 0.05-0.001) a los cambios en la densidad de gdant
(Cuadro 3.2. 3.3 y 3.4). El hibrido mas nuevo (DKI2 y el mas antiguo (DK3F22)
presentaron los mayores valores de AF en el estmadio e inferior debido
principalmente a hojas de mayor AH (estrato mediolMH (estrato inferior) en
contraposicion a la menor AF de las hojas del wssaperior. El hibrido mas nuevo
(DK72-10) presentd un canopeo mas compacto emdesestratos evaluaddse(, altos
valores de VOH y sus componentes) que no se tragujoambios sustanciales en la
RFA/RFAi en comparacion con la de los restantes hibridaste incrementos de la
densidad de plantas y tomando como referencia B4RFA/RFA disminuyo
mayormente en el estrato medio e infera@. 300%; Cuadro 3.3 y 3.4. respectivamente
vsca. 76% para el superior; Cuadro 3.2).

El incremento en la densidad de plantas dismindyAFede los tres estratos en
mayor magnitud en los cultivos del Ex€uadro 3.2, 3.3 y 3.4). La mayor caida del AF
se registro en el estrato superior seguido poregliony el inferior siendo el componente
mas sensible el AH, que disminuga 35%, 24% y 15% para los mencionados estratos.
Contrariamente a la disminucion que presento el LdéHestrato superior y medio ante
incrementos de la densidad, el LMH de las hojasrimfes resultd6 mayor en alta
densidad. En el estrato superior, aumentos en aidi de plantas no generaron
cambios del VOH por presentar las hojas de sinfiapy) o ligeramente menor AV
(Exp1) y similar LQH/LMH (ambos Exps) y por reducirse gual magnitud ambos
componentes (Cuadro 3.2). En ambos Exps, incrementéa densidad disminuyeron el
VOH del estrato medio debido mayormente a una cadétld QH (Cuadro 3.3). Por el
contrario para el estrato inferior, el VOH aumeatd la densidad debido al aumento
del LQH (Cuadro 3.4).

Se detectd una interaccion hibrido x densidad f&tgtiva (p < 0.01) para LQH del
estrato superior en el ExpEl cambio de ranking afecto solo a los hibridass miejos
mientras que los mas nuevos, DK72-10 y DK747, stston los mayores valores de
LQH en todas las densidades. Lo mismo se detectogbaV del estrato inferiom(<
0.1) donde estos mismos hibridos presentaron htjaserectdéfilas solo en D8 y D12.
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Cuadro 3.2. Area foliar promedio (AF), ancho méaximo de la h(fad), largo maximo de la
hoja (LMH), valor de orientacion de la hoja (VOHgulo de insercion foliar (AV), largo
desde la insercion de la hoja al punto de quidb@j, relacion LQH/LMH y relacién entre la
radiacion fotosintéticamente activa (RFA) inciderfRFA) y la RFA trasmitida (RFA
(RFA/RFA) del estrato superior de cuatro hibridos de ntdjz(iltivados a tres densidades de
plantas (D) [4 (D4), 8 (D8) y 12 (D12) plantag]nen dos experimentos a campo (Exp).

Arquitectura del area foliar del estrato superi

Expy AF AH LMH VOH AV LOQH LQH/LMH RFAJ/RFA
(cmf) (em) (cm) (°) ©) (cm)

Hibrido DK3F22 2431 6.58b 449 37.0b 63.2b 24.7¢596 0.58a
DK752 262.6 6.91a 47.1 30.3c 57.9c 24.1c 0.53c ah57
DK747 243.6 6.54b 46.7 36.9b 56.4c 29.3b 0.66b [9.48
DK72-10 2422 6.54b 46.4 50.4a 67.9a 34.2a 0.74a 0.52ab

Densidad D4 312.0a 7.72a 51.3a 38.4624a 3l.1a 0.61 0.72a
D8 241.4b 6.50b 46.3b 40.6 62.9a 285b 0.65 0.46b
D12 190.2c 5.72¢c 41.2c 36.958.7b 247¢ 0.63 0.43b

H p ns + ns *kk *kk *kk *kk +

D p *kk * k% * k% ns * *k% ns *kk

HxD p ns ns ns ns ns ns ns ns

Exp. AF AH LMH VOH AV LQH LQH/LMH RFAJ/RFA

(cm) (cm) (cm) (%) ) (cm)

Hibrido DK3F22 209.4b 6.18b 40.9c 39.5c 69.5a 21.8457¢ 0.47ab
DK752 273.0a 7.10a 479a 49.3b 64.2b 36.6b77b 0.44b
DK747 222.9b 6.31b 445b 47.4b 61.6¢ 33.68.77b 0.51ab
DK72-10 227.9b 6.36b 44.8b 61.9a 71.1a 39.%87a 0.55a

Densidad D4 290.4a 7.50a 48.7a 493 67.9 35.043 0.67a
D8 227.7b 6.40b 44.4b 48.1 65.6 32.40.74 0.45b
D12 181.8c 5.56c 40.3c 51.3 66.2 30.78.78 0.36¢c

H p *k%k %% K%k K%k *%k%k K%k *%%k -l-

D p *kk * k% * k% ns ns *% ns *k%

HxD p ns ns ns ns ns ** ns ns

Dentro de cada columna, letras diferentes indid@neshcias significativago(< 0.05). El nivel
de significancia de los tratamientos y las intei@ees son indicadas con simbolog 4 0.1; *
p < 0.05; *p < 0.01; ** p < 0.001; ns: diferencias no significativas.
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Cuadro 3.3. Area foliar promedio (AF), ancho méaximo de la h(fad), largo maximo de la
hoja (LMH), valor de orientacion de la hoja (VOHgulo de insercion foliar (AV), largo
desde la insercion de la hoja al punto de quidb@j, relacion LQH/LMH y relacién entre la
radiacion fotosintéticamente activa (RFA) incider{flRFA) y la RFA trasmitida (RFA
(RFA/RFA) del estrato medio de cuatro hibridos de maizdiifivados a tres densidades de
plantas (D) [4 (D4), 8 (D8) y 12 (D12) plantag]nen dos experimentos a campo (Exp).

Arquitectura del area foliar del estrato medio

Exp. AF AH LMH VOH AV LQH LQH/LMH RFA{/RFA
(cn) (cm) (cm)  (°) () (cm)

Hibrido DK3F22 545.2a 9.74ab 73.9a 35.2d 61.7b d2.9.57d 0.23b
DK752 518.4ab 9.79a 70.1b 42.6c 63.5b 47.3c 0.67c .29a0
DK747 495.9b 8.98c 73.0a 46.3b 61.6b 55.1b 0.75b 2300.
DK72-10 525.2ab 9.46b 73.4a 55.7a 67.0a 61.3a3a0.8 0.23b

Densidad D4 604.1a 10.62a 75.6a 46.3a 62.7 55.7@3a0. 0.41a
D8 514.8b 9.30b 734a 46.3a 64.8 525b 0.7l1a 0.20b
D12 444.6¢ 8.55c 689b 42.3b 629 46.5c 0.67b 3.1

H p * *kk * *kk *% * k% * k% *

D P *kk ok *kk * ns *kk *x *kk

H*D p ns ns ns ns ns ns ns ns

Expy AF AH LMH VOH AV LQH LQH/LMH RFA{/RFA

(cn) (cm)  (cm) (%) () (cm)

Hibrido DK3F22 511.7ab 9.60b 70.2 53.9b 74.2a 51.4c73c 0.28
DK752 545.0a 10.08a 71.6 53.3b 71.7b 53.2c 0.74c 26 0.
DK747 466.4c 8.70c  70.9 56.1b 68.4c 58.2b 0.82b 30.3
DK72-10 505.8b 9.33b 71.7 65.4a 71.6b 65.4a 0.9la 0.31

Densidad D4 579.7a 10.47a 73.5a 59.7a 72.1 60.783a0. 0.45a
D8 501.7b 9.36b 71.1ab 55.9b 705 56.8b 0.80b 0.26b
D12 440.2c 8.46c 68.6b 559b 719 53.7c 0.78b 80.1

H P *k *kk ns ok Kk *kk ok ns

D p *k% * k% *%* *% ns * k% * *kk

H*D p ns ns ns ns ns ns ns ns

Dentro de cada columna, letras diferentes indid@neshcias significativago(< 0.05). El nivel
de significancia de los tratamientos y las intei@tes son indicadas con simbolog 4 0.1; *
p < 0.05; *p < 0.01; ** p < 0.001; ns: diferencias no significativas.
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Cuadro 3.4. Area foliar promedio (AF), ancho méaximo de la h(fad), largo maximo de la
hoja (LMH), valor de orientacion de la hoja (VOHgulo de insercion foliar (AV), largo
desde la insercion de la hoja al punto de quidb@j, relacion LQH/LMH y relacién entre la
radiacion fotosintéticamente activa (RFA) inciderfRFA) y la RFA trasmitida (RFA
(RFA/RFA) del estrato inferior de cuatro hibridos de m#dy dultivados a tres densidades de
plantas (D) [4 (D4), 8 (D8) y 12 (D12) plantag]nen dos experimentos a campo (Exp).

Arquitectura del area foliar del estrato inberi

Expy AF AH LMH VOH AV  LQH LQH/LMH RFA/RFA
)  (em (m ) (cm)

Hibrido DK3F22 467.2a 8.01 74.5a 32.4c 63.8ab 38.Bk51c 0.13
DK752 409.8p 8.00 659b 33.5c 64.2a 34.6d 0.52c 90.1
DK747 438.2ab 7.81 72.3a 38.4b 62.6b 44.8b 0.61b 16 0.
DK72-10 464.2a 8.10 74.0a 44.4a 654a 50.9a 0.68a 0.17

Densidad D4 486.4a 8.77a 71.2 35.1b 62.0c 41.0b6b0.5 0.28a
D8 436.2b 7.78b 71.8 36.2b 64.2b 41.2b 0.56b 0.14b
D12 412.0b 7.38c 72.0 40.2a 65.8a 44.4a 0.6la 7c¢0.0

H p *% ns *kk *kk * * k% *kk ns

D D *kk ok ns ok *kk * *k *kk

H*D p ns ns ns ns t ns ns ns

Expe AF AH LMH VOH AV LOH LQH/LMH RFAJ/RFA

(cnf)  (cm) (cm) (%) ) (cm)
Hibrido DK3F22 587.6ab 9.29a 83.0a 49.3c 72.5a &6.0.68c 0.18

DK752 550.2bc 9.47a 76.4c 50.1c 72.7a 53.0d 0.69c .16 0
DK747 527.9c 8.69b 79.8b 52.8b 70.6b 60.2b 0.75b 20 0.
DK72-10 598.7a 9.49a 83.4a 60.0a 71.6ab 70.4a4a0.8 0.22

Densidad D4 571.6 9.75a 76.3c 50.5c 70.1c 55.5c2b0.7 0.30a
D8 560.0 9.18b 80.2b 53.1b 71.7b 59.9b 0.74ab 0.16b
D12 566.7 8.77c 85.5a 55.6a 73.7a 649a 0.75a 2c0.1
H D * *k *kk ok *k *kk ok ns
D p ns *% *kk *kk *k% **k% * **k%
H*D p ns ns ns ns ns ns ns ns

Dentro de cada columna, letras diferentes indid@neshcias significativagp(< 0.05). El nivel
de significancia de los tratamientos y las intei@ees son indicadas con simbolog 4 0.1; *
p < 0.05; *p < 0.01; ** p < 0.001; ns: diferencias no significativas.

3.3.1.3. Relaciones entre los rasgos de arquitecaude planta y sus componentes

Las variaciones en AE/AP estuvieron principalmeaseciadas con la AEp(<
0.0001), explicando este rasgo casi el 50% deda®ms en AE/AP (Fig. 3.1A). Los
cambios en la AP originados por los tratamientos@aeflejaron en la AE/AP (Fig.
3.1.B).
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Figura 3.1. Relacion entre el cociente de la altura a la oiéerde espiga (AE) y la altura total
de la planta (AP) y sus determinantes para cudbridbs de maiz cultivados en tres densidades
de plantas (circulos: D4, cuadrados: D8 y trianguld12) en dos experimentos (simbolos
vacios: Exp y simbolos llenos: Exp respectivamente). Cada simbolo identifica el wvalo
correspondiente a cada repeticion. La linea reptada funcion lineal ajustada al conjunto de

datos de todos los hibridos bajo las diferentesbamagiones Exp x D x H. Se detalla el
coeficiente de determinacion.

Para los tres estratos foliares, el AF estuvo pasjt mayormente asociada al AH (
> 0.80) (Fig. 3.2A, C y E)p(< 0.0001). Las variaciones del AF también estavier
asociadas al LHM (Fig. 3.2B, D y F), pero principahte para las hojas del estrato
superior (% = 0.92.p < 0.0001).

El VOH, estuvo principalmente asociado con la iélad-QH/LMH en los tres
estratos estudiadog’& 0.85;p < 0.0001) en mayor grado que al AV (Fig. 3.3).

El LQH fue el rasgo que explicé positiva y mayorteeras variaciones en
LQH/LMH en los tres estratos estudiado$ X 0.70;p < 0.0001. Fig. 3.4A, C y E)
mediante una funcién lineal ajustada al conjuntalak®s salvo para el estrato inferior
donde se detecté un cambio significativo en la e de la recta entre experimentos.
Incrementos en un cm en el LQH generaron aumendosad0.01 en la relacion
LQH/LMH en el Exp, mientras que en el Expestos aumentos fueron de un orden
menor €a. 0.008). So6lo se encontr6 una asociacion positivaeelos cambios del
LQH/LMH y LMH para el estrato inferior (Fig. 3.4H) y F), pero que explicé una
menor proporcion de la variabilidad del LQH/LMH ogld_QH.
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Figura 3.2. Relacion entre el area foliar y el ancho maximpQAy E) y el largo maximo de las
hojas (B, D y F) para cuatro hibridos de maiz cattos en tres densidades de plantas (circulos:
D4, cuadrados: D8 y triangulos: D12) en dos expamnios (simbolos vacios: Exp simbolos
llenos: Exp, respectivamente). Las Figuras Ay B, C y D y E,yepresentan las relaciones
para el estrato superior, medio e inferior respantente. Cada simbolo identifica el valor
correspondiente a cada repeticion. Las linea reptada funcion lineal ajustada al conjunto de
datos de todos los hibridos bajo las diferentesbawaiones Exp x D x H. Se detalla el
coeficiente de determinacion.
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Figura 3.3. Relacién entre el valor de orientacion de la ifgf@H) y el angulo de insercion de
la hoja (A, Cy E) y el VOH y la relacion entrelaéigo de la hoja hasta el punto de quiebre y el
largo maximo de la hoja (B, D y F) para cuatro idits de maiz cultivados en tres densidades
de plantas (circulos: D4, cuadrados: D8 y trianguld12) en dos experimentos (simbolos
vacios: Exp y simbolos llenos: Exp respectivamente). Las Figuras Ay B, CyDyE,y
representan las relaciones en el estrato supemedio e inferior, respectivamente. Cada
simbolo identifica el valor correspondiente a cesjgeticion. Las linea representa la funcion
lineal ajustada al conjunto de datos de todos flasdos bajo las diferentes combinaciones Exp
x D x H. Se detalla el coeficiente de determinacion
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Figura 3.4. Relacion entre el cociente del largo desde laréice de la hoja hasta el punto de
quiebre (LQH) y el largo maximo de la hoja (LMHe)LQH (LQH/LMH; A, Cy E) y entre
LQH/LMH y el LMH (B, D y F) para cuatro hibridos deaiz cultivados en tres densidades de
plantas (circulos: D4, cuadrados: D8 y triangud$2) en dos experimentos (simbolos vacios:
Exp y simbolos llenos: Exprespectivamente). Las Figuras Ay B, C y D y E, yepresentan
las relaciones en el estrato superior, medio gitnfaespectivamente. Cada simbolo identifica
el valor correspondiente a cada repeticion. Lasalirepresenta la funcion lineal ajustada al
conjunto de datos de todos los hibridos bajo léeratites combinaciones Exp x D x H. Se
detalla el coeficiente de determinacion.
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3.3.2. Conexiones entre los rasgos arquitecturalele planta, el crecimiento de las
plantas durante el periodo critico y la eficienciaeproductiva de la espiga
3.3.2.1. Correlaciones entre la arquitectura y elrecimiento de las plantas

Las correlaciones entre la Tk los rasgos que caracterizan la arquitecturasle |
plantas no resultaron estables y consistentes@stide los Exps y densidades (Fig. 3.5).
Asi, AE, AP, H\ot y AF se asociaron positivamente con FEmayormente en D4 y
D8 del Exp, HVi so6lo en D8 del Expmientras que HYen 4 de las 6 combinaciones
Exp x D. Por el contrario, DT mostré una asociagisitiva con la TCk: para casi
todas las combinaciones Exp x D. Sélo AE/AP en DRIE? Exp presentd una
correlacion negativa con TGP

Cuando se analiz6 la relacion entre los rasgoeswato y la TCR: se detectd que
para el estrato medio el AF y sus componentes (AHMH) se correlacionaron
positivamente con la TGR solo en D12 del Exp(Fig. 3.6B) mientras que en D12 del
EXpe, la TCRc sélo se correlacionéon el LMH del estrato superior (Fig. 3.6A). Sin
embargo, para el estrato inferior se detectarorelamiones positivas del AF y del AH
con la TCRBc para la mayoria de las combinaciones Exp x D (Bi§C). Las
correlaciones mas altas£ 0.82 hasta 0.92) se registraron en D12 dep Exjre VOH,
LQH y LQH/LMH y la TCR-c para los tres estratos evaluados (Fig. 3.6A, B.y C

1.0

............................................................................

L1 D4-EXp1 [ D8-EXP1 [ | D12—Exp1
7z D4-Exp, mm DS-Exp, mmm DI12-2-Exp,
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R < 3\ & QY QA >
USRS S U
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Figura 3.5. Correlaciones entre la tasa de crecimiento ddalatgp durante el periodo critico
(TCP:o) y la relacién entre la altura a la insercionalesdpiga (AE) y la altura de la planta (AP)
(AE/AP), AE, AP, didmetro de la base del tallo (D#&jea foliar acumulada por planta ¢hF
namero de hojas verdes totales ¢y por debajo de la espiga (KW por encima de la espiga
(HVs), proporcion de hojas verdes perpendiculares @by paralelas a la hilera (PHM)

de cuatro hibridos de maiz cultivados a tres dadsi&l de plantas [4 (D4), 8 (D8) y 12 (D12)
plantas 1f] en dos experimentos a campo (EXEXxp). Las lineas punteadas indican un valor
de correlacion de 0.5 y -0.5 entre variables. Lagetaciones> + 0.5 y < 0.57 fueron
significativas gp < 0.1 y las> £+ 0.58 fueron significativag < 0.05.
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Figura 3.6. Correlaciones entre la tasa de crecimiento ddaatap durante el periodo critico
(TCP:o) y el area foliar (AF), el ancho maximo de la hfjdd), el largo maximo de la hoja
(LMH), el valor de orientacion de la hoja (VOH), &hgulo de insercion de la hoja (AV), la
relacién entre el largo desde la insercion de fa lab punto de quiebre (LQH) y el LMH
(LQH/LMH) y el LQH en el estrato superior (A), medB) e inferior (C) de cuatro hibridos de
maiz cultivados a tres densidades de plantas [4, @4D8) y 12 (D12) plantas fhen dos
experimentos a campo (Exp Exp). Las lineas punteadas indican un valor de caidrade
0.5y -0.5 entre variables. Las correlaciones0.5 y< 0.57 fueron significativasa< 0.1 y las
>+ 0.58 fueron significativas@a< 0.05.
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El diagrama de sendero de la Fig. 3.7, muestraqaata Exp, la descomposicion de
las correlaciones significativas directas e indascentre las principales variables que
determinan la arquitectura de las plantas con lge&C

A Exp,

A
)
(=]

VOH;

AF; |e—» AFy »| VOH,

o
(v
O

AF, le—> AF; VOH; |¢ VOH, |¢— VOH,

Error residual

Figura 3.7. Diagrama de sendero mostrando relaciones calesaties|a tasa de crecimiento de
la planta durante el periodo critico (TégPvariable dependiente) y las principales variahles
definen el tamafio y la arquitectura del area fdlrariables independientes) como el area foliar
acumulada por planta (pry el area foliar promedio de las hojas en elatstmedio (AR) e
inferior (AF), y valor de orientacién de la hoja en el estgatperior (VOH), medio (VOH,) e
inferior (VOH). Los diagramas incluyen los datos correspondseateexperimento 1 (A) y al
experimento 2 (B). Dentro de cada diagrama los mdsnen color negro, azul y rojo indican los
senderos implicados en la determinacion de laglemiones de los datos de cuatro hibridos de
maiz sembrados a 4 (D4), 8 (D8) y 12 (D12) plam&srespectivamente. Las flechas dobles
representan asociaciones mutuas entre variablegadsts a partir del coeficiente de correlacion
(r) y las flechas simples representan influenciasctiis estimadas a partir de los coeficientes de
sendero. Los valores de correlacidr) éntre cada variable independiente y la variable
dependiente se presentan en el la Figura 3.4 yL35. niveles de significancia de las
correlaciones son indicadas comp*x 0.05, **p < 0.01, ** p < 0.001 y ns: diferencias no
significativas.
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En el Exp,paraD4 y D8 se detectd asociacion positiva directaeloi, e indirecta
y positiva con el AFa través del Ak (Fig. 3.7A). En D12, se detectd asociacion
positiva directa con el Ak indirecta y positiva con Afry AF ambas a través del AF
(r > 0.65 entre ellas) e indirecta y positiva con \{@Hravés del VOH.

En el Exp, en D4 no se encontraron asociaciones de losgasgola TCPc (Fig.
3.7B). En D8, Ak, VOHs y VOH; tuvieron una asociacion directa con la FERe
indirecta y positiva de VORY AF; a través de su efecto indirecto sobre {@H\Fy,
respectivamente. En D12 la TkgPse asocid positivamente con iAdebido al efecto
indirecto de éste sobre el AF

3.3.2.2. Correlaciones entre la arquitectura de Iplanta y del area foliar con la
eficiencia en la fijacion de granos

En D4 sdlo se detectd una correlacion positivaceAE/AP y NGE TCEicr?! en el
Exp (Fig. 3.8). Para D8 y D12 se registraron correlaes negativas entre AE/AP y
HVi conNGE1 TCEec! en el Expy delPHVpara CONNGEL TCEpcten D8 del Exp

Analizando las correlaciones entre los rasgos deitactura por estrato y RGE;
TCEwrc? (Fig. 3.9)se observa un patron inverso a lo descripto paf&€Rec, ya que todos
los rasgos del estrato superior con excepcion depresentaron correlaciones altas y
positivas con IaNGE; TCEwrc? principalmente en D12 del Exmnientras que en D4 de
ambos experimentos, el AF y su arquitectura, ptasam una correlacion baja con
NGE1 TCEpc! (Fig. 3.9A). Cuando se analizaron las asociacioledss rasgos para el
estrato medio e inferior, VOH y sus componentes @ccepcion del AV) presentaron
correlaciones significativas y positivas corNi@E1 TChpctincluso a la densidad mas
baja del Exp (Fig. 3.9B, C).

Debido a que solo se detectaron correlaciones fisigtivas entre el AF y su
arquitectura con INGE; TCE;rc? del Exp, sélo se realizé el diagrama de sendero con el
conjunto de datos de dicho experimento (Fig. 3.E@)el mismo, también se incluyo a
la TCRc como variable independiente, para conocer si Emaiactia directamente o
indirectamente sobre la NGECE;pc™.

Para D4, existi6 una asociacion directa y posignére VOH y NGE TCEipc?
mientras que el VOR lo hizo indirectamente a través del VORara D8, VOK'y
VOHm, se correlacionaron con la NGHCEpc! debido mayormente a su efecto
directo mientras que el VOHb hizo indirectamente a través del VREsolo en D12 se
detectd una correlacion positiva y significativareCRcy NGE TCEipc! (r = 0.67,

p < 0.05) principalmente por su efecto indirectaavés del Ak la cual presentd un
efecto directo sobre NGETCE;pct. Por otro lado, el VOH del estrato inferior fue el
Unico que en D12 se correlacion6 directamente @BEN CEpct mientras que VOH

y VOHn lo hicieron indirectamente a través de VIOH
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Figura 3.8. Correlaciones entre la eficiencia reproductivdadespiga apical (NGETCEipc?) y

la relacion entre la altura a la insercion de [asigss (AE) y la altura de la planta (AP) (AE/AP),
AE, AP, diametro de la base del tallo, area faiewmulada por planta (Al nimero de hojas
verdes totales (HM), por debajo de la espiga (HW por encima de la espiga (BY
proporcion de hojas verdes perpendiculares (RbWy paralelas a la hilera (PHé) de cuatro
hibridos de maiz cultivados a tres densidadesategs [4 (D4), 8 (D8) y 12 (D12) plantagjm
en dos experimentos a campo (Exp Exp). Las lineas punteadas indican un valor de
correlacion de 0.5y -0.5 entre variables. Lasataciones> + 0.5 y< 0.57 fueron significativas
ap<0.1ylas> £ 0.58 fueron significativag < 0.05.
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Figura 3.9. Correlaciones entre la eficiencia reproductivdadespiga apical (NGH CEipct) y

el area foliar (AF), el ancho méaximo de la hoja JAHl largo méximo de la hoja (LMH), el
valor de orientacion de la hoja (VOH), el anguloimgercion de la hoja (AV), la relacion entre
el largo desde la insercion de la hoja al puntguiebre (LQH) y el LMH (LQH/LMH) vy el
LQH en el estrato superior (A), medio (B) e inferi@) de cuatro hibridos de maiz cultivados a
tres densidades de plantas [4 (D4), 8 (D8) y 12]plantas m] en dos experimentos a campo
(Exp y Exp). Las lineas punteadas indican un valor de canideiede 0.5 y -0.5 entre variables.
Las correlaciones = 0.5 y < 0.57 fueron significativas @ < 0.1 y las> + 0.58 fueron
significativas g < 0.05.
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Figura 3.10. Diagrama de sendero mostrando relaciones causait® la eficiencia
reproductiva de la espiga apical (NGECErc?, variable dependiente) con la tasa de
crecimiento de la planta durante el periodo crif€€Pc) y las principales variables que
definen el tamafio y la arquitectura del area fdirariables independientes) como el area foliar
acumulada por planta (pFy el area foliar promedio de las hojas en elagstsuperior (Aj y
valor de orientacion de la hoja en el estrato $apévOHs), medio (VOH,) e inferior (VOH).

Los diagramas incluyen los datos correspondientegperimento 2. Dentro de cada diagrama
los nimeros en color negro, azul y rojo indicandesderos implicados en la determinacién de
las correlaciones de los datos de cuatro hibridanaiz sembrados a 4 (D4), 8 (D8) y 12 (D12)
plantas mf, respectivamente. Las flechas dobles represensaciagiones mutuas entre
variables estimadas a partir del coeficiente deetawion €) y las flechas simples representan
influencias directas estimadas a partir de losicieetes de sendero. Los valores de correlacion
(r) entre cada variable independiente y la variabfgeddiente se presentan en el la Figura 3.4y
3.5. Los niveles de significancia de las correlaegoson indicadas conp*< 0.05, **p < 0.01,

*** p<0.001y ns: diferencias no significativas.



48

3.4. Discusion
3.4.1. El hibrido y la densidad impactan en la argitectura de las plantas

La arquitectura de las plantas de un canopeo dafiem términos del tamafio, forma
y orientacion de sus componentes, determina laciepeion de luz por el cultivo y la
penetracion de la misma en los diferentes estdsbsanopeo (Maddonet al, 2001b).

El ideotipo para AD, deberia presentar una estraata planta que maximice la captura
de radiacion a nivel de cultivo, pero que atenuénterferencia entre las plantas de
manera de atenuar la reduccién en la dd§FRconsecuentemente en el NGP (&ual,
2015). Retrospectivamente, el mejoramiento genendbos hacia estructuras de
plantas mas compactas que permitieron un mejorngeso del cultivo en AD
(Russell, 1985; Russell, 1991; Duvick, 1997; Duwdkassman, 1999; Tollenaar y Wu,
1999; Troyer, 2000; Sanget al, 2002; Duvick, 2005a; Chest al, 2017).

En esta tesis se realiz6 una detallada descrigodiversos rasgos arquitecturales
de planta de cuatro hibridos de maiz liberadosifenedtes décadas, cultivados en tres
densidades de plantas (sub-Optimas, Optimas y-gygiraas) durante dos campanas. La
mayoria de los rasgos difirieron entre hibridoeggidades dentro de cada experimento
y salvo en casos excepcionales, el ranking de gpEsose mantuvo estable a través de
las densidades, sin generar interacciones H x Difisigtivas, 1o que sugeriria una
similar sensibilidad de los hibridos para los rasgoalizados a los cambios en la
densidad de plantas.

Los rasgos asociados con la arquitectura del tédles como AE y AP, han
disminuido a través de los afios para prevenir elcaude las plantas (Johnsenal,
1986). Los resultados de esta tesis no mostraradendencia para estos rasgos. Sin
embargo, la AE/AP disminuyé desde los hibridos arégyuos a los mas modernos en
ambos Exps, mientras que el DT no siguié un pattéimido coincidiendo con los
resultados de Wanet al. (2011b) evaluando 29 hibridos de maiz liberado€leina
entre los afios 1964 y 2001. Los cambios en AE/Afipn estar asociados con un
diferente numero de nudos por encima de la espaa vna distinta elongacion de los
entrenudos por debajo y por encima del nudo dediisede la espiga. Los hibridos
MAs nuevos presentaron un menor ivhayor H\¢ lo que explicaria su menor AE/AP.
La introduccion del gelty (Shaver, 1983) podria explicar este fenotipo debidjue ha
generado plantas que presentan hojas extras ponade la espiga.€., mayor H\f)
(Subedi y Ma, 2005). Contrariamente al mayopAle los hibridos modernos descripto
por varios autores (Subedi y Ma, 2005; efial, 2012; Maet al, 2014; Zhaiet al,
2016), los hibridos mas nuevos evaluados en epitulta no presentaron una mayor
AFpI.

Hasta el momento de la realizacion de esta te§is,un trabajo (Meaet al, 2014)
describié detalladamente los cambios arquitectsiralie los diferentes estratos del
canopeo de hibridos liberados en diferentes dégadas posterior (Zhaet al, 2015)
analizé los cambios en la penetracion de luz &srae dichos estratos. Los resultados
de este capitulo generan un aporte original yadgsgeriben conjuntamente, los cambios
en el Ak y su arquitectura en tres estratos (superior, onedinferior) del canopeo y la
atenuacion luminica en estos estratos, para hibadyentinos de diferentes épocas del
mejoramiento. Los hibridos evaluados presentarotipiaa distribucion del AF en
forma de campana donde el estrato superior presantiojas de menor AF, el estrato
medio las de mayor AF y el inferior valores intedios de AF (Dwyer y Stewart,
1986). Los hibridos no presentaron grandes difeaeren el AF promedio del estrato
superior y medio. Sin embargo, en el estrato iofeel hibrido mas nuevo (DK72-10)
present6 hojas de mayor tamafio principalmente a$asia un mayor AH que LMH.
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Sorprendentemente y en contraste con los trab@d3udick et al. (2004), Lee y
Tollenaar (2007), Wanet al. (2011b), Ciet al. (2012) y Maet al. (2014), el hibrido
mas nuevo y el mas antiguo evaluados en este kapiwdifirieron fuertemente en el
AV promedio de los diferentes estratos. Sin emhaejoDK72-10 presentd una
estructura de planta mas compacta debido a un még@dt en los tres estratos,
generado por un mayor LQH/LMH asociado al eleva@#iLMaet al. (2014) y Zhao
et al. (2015) detectaron que los mayores VOH en el essaperior y en aquel que
rodea la espiga se correlacionaron con una maywetzeion de luz en estas capas,
mientras que las diferencias de arquitectura erata$ en este capitulo entre hibridos
nuevos y viejos no se tradujeron en diferenciaR8&/RFA en los tres estratos.
Posiblemente los niveles de AFle los genotipos en los Exps de esta tesis, no
permitieron detectar los efectos de un distintardesamiento del canopeo sobre la
atenuacion de luz.

El incremento en la densidad disminuyo la RREA y el ARy y aumentd la
AE/AP, lo que estaria indicando que la menor digpldad luminica, generd un fuerte
efecto sobre la expansion de los tejidos vegettipero promovid la elongacién de los
entrenudos basales en detrimento de los apicastas [Eeacciones foto-morfogénicas,
descriptas en el denominado sindrome de evasisonabreo, responden a los cambios
en la calidad de la luz, la cual al transmitirdea@aés de la vegetacion se agota en rojo
(R) y se enriguece fuertemente en rojo lejano (ELYlujo de baja relacién R/RL que
reciben las plantas incluso antes de alcanzars@mmbreo directo, actia como una sefial
temprana de proximidad de plantas vecinas (Ceisal, 1986; Ballaréet al, 1990).
Estos cambios percibidos por el fitocromo B (KebrprBrutnell, 2007), aumentan la
dominancia apical (Smith y Whitelam, 1997) y pronere la elongacion y el
afinamiento de los tallos y las hojas (Ballatéal, 1990). En los canopeos densos, la
fuerte competencia por luz en los estratos infesigrodria generar una mayor respuesta
en los entrenudos por debajo de la espiga explicdmdnayor AE/AP mencionada
anteriormente. Dicha elongacion del tallo, no fgseciada a mayores pesos secos en
diferentes especies lo que sugeriria un afinamidetoDT (Lopez-Juezt al, 1992;
Casalet al, 1994) tal como fue registrado en los hibridoduwados en este capitulo,
Estos cambios en la arquitectura del tallo, incregaréa la propensiéon al vuelco de las
plantas (Sangaet al, 2002), aunque este efecto no fue observado eexlmarimentos
de esta tesis.

A nivel de hoja, el aumento de la competencia iafigecificgoor radiacion generd
una reduccion del AF en los tres estratos analgg@#oo sin producir cambios en la
distribucion del AF (forma de campana) lo que aomdi los resultados reportados por
Andrieu et al. (2006) al analizar sélo el LHM. El rasgo mas delesgue generd los
cambios en el AF del estrato superior y medio fudH mientras que para el estrato
inferior la densidad gener6 hojas con menor AH perayor LMH. Esta mayor
longitud, se deberia principalmente al incrememtdaeduracién de la extension de la
lamina que generan las altas densidades de pldataste la fase de extension lineal
del modelo cinético bi-fasico reportado por Andregual. (2006) y que son debidas
parcialmente a las respuestas foto-morfogénicas ambiente enriquecido en rojo
lejano (Casalet al, 1987; Kasperbauer y Karlen, 1994; Ballaré y Gagal00).
Independientemente a lo registrado en el estré&oion para el LMH, se destaca al AH
como rasgo a considerar para la fenotipicaciondeapiel AF de los tres estratos del
canopeo.
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3.4.2. Conexion entre la arquitectura de la planta y del éea foliar con el
crecimiento de las plantas y la eficiencia en lgjdicion de granos de la espiga.

Hasta el momento de la realizacion de esta tesigln trabajo habia analizado el
impacto de la arquitectura de las plantas sobfEClBc y la NGE TCEipct. Ambos
rasgos fueron detectados en el Capitulo anterimoanuy sensibles a los cambios en la
densidad, y principales determinantes del NG&e fue el componente que determind
mayormente el RGP, especialmente en AD.

En coincidencia con lo reportado por varios autamesyores VOH (a través de una
mayor LQH/LMH) en los distintos estratos generanopgeos mas compactos. En este
capitulo, el VOH se correlaciond positivamente ¢t@riTCRc y NGE TCEpc! en
ambientes donde la radiacién por planta fue elrsecmas limitante (D8-D12). En
varios trabajos se encontraron asociaciones pasitimtre la caracteristica de canopeo
compacto especialmente para el estrato superibR%Been cultivos de maiz con IAF >
3 (Duncan, 1971; Tollenaar y Wu, 1999; Kt al, 2010), evidenciando un efecto
positivo de la mayor penetracion de luz en el canoposiblemente sobre la tasa
fotosintética de las hojas cercanas a la espigaad@y 1971; Longet al, 2006;
Hammeret al, 2009; Zhacet al, 2015). Sin embargo, ninguno de estos trabajoshab
asociado al rasgo “canopeo compacto” con las Magdisioldgicas determinantes del
NGP. El efecto combinado del IAF y canopeo compaubre los componentes
fisiol6gicos del NGP fue confirmado por la descosipidn de las correlaciones entre el
AF y el VOH de los diferentes estratos con la #€Pla NGE TCEpc? (Fig. 3.6 ¥y
3.9), debido a que el VOH se correlaciond con estegos en condiciones de alto IAF
(i.e., densidades medias a altas). Los rasgos impkcdutecta o indirectamente en la
definicion de la TCR- y la NGE TCErc?! son aquellos que caracterizaron al hibrido
mas nuevo (DK72-10), con lo cual se puede espequkasu proceso de seleccion se ha
desarrollado en condiciones de alto IAFe.( densidades altas) donde su estructura
compacta atribuible al alto VOH (por mayor LQH), panerado probablemente una
ventaja competitiva en términos de RGP ante ebréstlos genotipos evaluados en el
programa de mejoramiento.

En consecuencia, los resultados de este capitci@zan parcialmente la hipotesis
de trabajo l(os hibridos modernos, presentan una estructurgldeta mas compacta
gue aumenta la intercepcion de luz a la alturaaledpiga con un consecuente aumento
de TCRcy NGE TCEpc! bajo condiciones de canopeos densos (i.e., atasidades
de planta} ya que no se registraron cambios en la capturadiacion a la altura de la
espiga entre genotipos, ni en la Bchero si el hibrido mas nuevo presentd una
estructura de planta mas compacta y una mayor NGEEPC?. Futuros trabajos
deberian dilucidar los mecanismos involucradosaemadyor eficiencia reproductiva de
la espiga apical, griori no asociada al balance de carbono en el estratcadepeo
alrededor de la espiga.

3.5. Conclusiones

Los resultados de este capitulo mostraron que tnlfoerte efecto del hibrido y de
la densidad sobre los rasgos de la arquitecturéa ddanta y de las hojas de los
diferentes estratos evaluados. Los hibridos masosu¢€DK747 y DK72-10) se
caracterizaron por poseer una menor AE y conseememte una menor relacion
AE/AP lo que podria reflejarse en una menor propensal vuelco en AD.
Adicionalmente, el hibrido mas nuevo (DK72-10) gwst una elevada AFy una
estructura de planta mas compacta en AD, debigoraayor VOH en todos los estratos
del canopeo, que permitié6 sostener una similaruat@dn de radiacién a la de los
deméas genotipos con menor AFMayores AF y AFn se asocian directa o
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indirectamente a traveés del AFcon TCRc. En D8 y D12, los mayores VOH se
asociaron con mayores T&PY NGE TCEwprc! mediante su efecto directo
principalmente en el estrato inferior o indirectoet medio y superior.

En el proximo Capitulo se analiza principalmenténgbacto de la AD sobre las
bases genéticas.€., QTLs) que determinan la expresion de los mismogosagie
arquitectura de planta y de hoja evaluados en@mpétulo, con especial énfasis sobre
aquellos que impactan directa o indirectamenteesiabf CRcy NGE TCEipc™.



CAPITULO 4

Caracterizacion fenotipica y diseccion genética dmaracteres
arquitecturales relacionados con la tolerancia alsdrés por
alta densidad de plantas en maizZZga maysL.)
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4.1. Introduccién

Numerosos estudios han examinado las variaciomesifigcas de la arquitectura de
las plantas de maiz en respuesta al estrés poMAllafns et al, 1968; Tetio-Kagho y
Gardner, 1988; Troyer, 1996; Drouet y Moulia, 19%addonni et al, 2001b;
Maddonni et al, 2002; Sangoiet al, 2002; Duvick, 2005a; Subedit al, 2006;
Mansfield y Mumm, 2014). También se detectaronargs del genoma asociadas a las
variaciones en estas caracteristicas entre gesotisando el mapeo de loci de
caracteres cuantitativos o QTLs en diferentes podil@s de mapeo (Mickelsaet al,
2002; Gonzaleet al, 2006; Pelleschet al, 2006; Yuet al, 2006; Luet al, 2007;
Gonzaloet al, 2010; Kuet al, 2010; Tianet al, 2011). Sin embargo, pocos trabajos
han estudiado la interaccion entre QTLs y densitaglantas (Gonzalet al, 2006;
Gonzaloet al, 2007; Gonzaloet al, 2010; Guoet al, 2011). Dos publicaciones
recientes (Kwet al, 2015; Kuet al, 2016), iniciadas paralelamente a los trabajosstiz
tesis en 2012, reportaron regiones del genoma Adeedficas para caracteristicas
asociadas a la AP y la arquitectura de las hojakiando cuatro poblaciones de lineas
endocriadas recombinantes (RILs, de sus siglangiési) cultivadas a 6 y 12 plin
aungue no integraron todas las caracteristicasliadas en un mismo andlisis. Esto,
hubiera permitido estimar no solo la presencia dégQinvolucrados en mas de un
rasgo en una misma posicién (co-localizacion) sarobién las modificaciones en la
expresion del rasgo en relacion con los cambida densidad de plantas y el ambiente.
Tampoco utilizaron una aproximaciéon multi-caraateulti-ambiente (MCMA) en su
andlisis, que permitiria detectar correlacionesreeitds variables a través de las
densidades y los ambientes explorados. Con estadolegjia podria detectarse si
algun/nos QTLs son constitutivos, es decir que xgaresan independiente de las
condiciones ambientales (Sekt al, 2002) o adaptativos (o condicion especifica)
generando cambios que modifiquen el comportamidatios rasgos bajo una situacion
de estrés como la AD.

En este capitulo, se mapearon QTLs utilizando praxamacion MCMA en la
poblacion publica de RILs IBM (B73xMo17) Syn4, ctanfinalidad de estudiar las
bases genéticas de rasgos asociados a la arguatdetias plantas de maiz en respuesta
al incremento en la densidad.

En este capitulo se ponen a prueba las siguieimétehis

)] Existe variabilidad dentro de la poblacion de RIBM (B73xMo17) Syn4
para los rasgos arquitecturales, que conjuntameate informacién de
marcadores moleculares, permite detectar regior@®ngicas y QTLs
determinantes de los mismos.

i) Existen QTLs para ciertos rasgos arquitecturalesiados a la tolerancia a
alta densidad de plantas que se co-localizan emismaa region gendémica.

Para poner a prueba estas hipotesis los objetelasagitulo fueron:

)] Caracterizar fenotipicamente una poblacion de simeaombinantes de maiz
(RILS) para los rasgos arquitecturales de plamaibkes al incremento de la
densidad de plantas.

i) Determinar la distribucion poblacional de cada casgalizado en i, su
variabilidad genética, las correlaciones entresejlda heredabilidad con el
fin de establecer si estos rasgos son candidatesesse en cuenta en el
proceso de seleccion dentro de un programa de angj@nto para el
desarrollo de genotipos tolerantes a AD.
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i) Estudiar regiones genomicas involucradas en larmdatacion de estos
caracteres asi como los efectos (QTLsS) en densdadk plantas
contrastantes.

4.2. Materiales y Métodos
4.2.1. Material Vegetal

Se utilizaron 2 lineas parentales publicas (B7304F) y 160 lineas provenientes de
la poblacion de RILs IBM (B73xMo17) Syn4. Esta matibn fue desarrollada con la
finalidad de incrementar la resolucion para el nage QTLs. Para ello, a partir de la
F> obtenida de la cruza entre las lineas parental&xM@17, se realizaron cuatro
generaciones de libre cruzamiento. Luego, se dervéonjunto de RILs mediante ocho
generaciones de autofecundaciéon (leteal, 2002). Mayores detalles de las lineas
recombinantes IBM (B73xMo017) Syn4 pueden encorgrarsla pagina web del GRIN
(www.ars-grin.gov). Las lineas parentales son ciolasc por ser relevantes en la
constitucion del germoplasma dentado comercialahdiikel y Dudley, 2006) y en
relacion al presente trabajo por diferir en su éegtura de planta (Mickelsoet al,
2002). Adicionalmente, B73 se encuentra altamestacionada a muchas lineas
endocriadas derivadas recientemente, es el pareotaln de la Nested Association
Mapping Population (McMullert al, 2009), y ha sido utilizada en numeroso estudios
genéticos, moleculares y genomicos (¥u al, 2008; Schnablest al, 2009). La
poblacion cuenta con datos genotipicos de mas @@ rh&rcadores moleculares, lo que
asegura una muy buena cobertura del genoma.

4.2.2. Ensayos a campo Yy disefio experimental

Los ensayos a campo se condujeron sin limitacioh&lico-nutricionales,
manteniendo a los cultivos libres de plagas, malgzanfermedades usando métodos
mecanicos y quimicos. Los ensayos se llevaron a datante las campafas 2013-2014
y 2014-2015 en el campo experimental de la FaculadCiencias Agrarias de la
Universidad Nacional de Lomas de Zamora (34°49 &4% W), sobre un suelo
argiudol tipico, y en el predio de la Facultad dgghomia de la Universidad de Buenos
Aires (3435 S, 5829 O) sobre un suelo argiudol vértico; respectivameEn cada
ensayo, los 162 genotipos se evaluaron siguienddisgiio experimental de parcelas
divididas con dos densidades de plantas contrastaf® y 10 pl f1 BD y AD
respectivamente) y tres repeticiones. La densidaglahtas fue asignada a la parcela
principal mientras que los genotipos fueron asigead las sub-parcelas segun un
arreglo de blogues completos aleatorizados. Caldgyarcela estuvo constituida por
hileras de cultivo de 3 m de largo distanciadabard

4.2.3. Mediciones fenotipicas

La poblacion de RILs y sus lineas parentales futoatipadas, una vez transcurrida
la floracion femenina, seleccionando dentro de cada-parcela 4 plantas en
competencia perfecta. Sobre estas se realizaranddgiones de la arquitectura de las
hojas del estrato comprendido entre la segundagurjancima y por debajo de la hoja
de la espiga apical, debido a que estas hojasraeska mayor sensibilidad al cambio
en la densidad de plantas (Maddoanhal, 2001b) y agrupan hojas del estrato medio e
inferior del capitulo anterior. Para la determidacte la orientacion de las hojas en el
plano horizontal (AZ), se utilizé un transportadier 180°, posicionando la linea 0-180°
sobre la hilera de las plantas y el centro delspartador en el tallo de cada planta
debajo de cada hoja a medir. EI AZ se registré réirpdel angulo formado por la
orientacion de la parte media de la nervadura aletir las hojas. La punta de la hoja no
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fue tenida en cuenta debido a que puede existidtory/o desplazamiento de la parte
distal de la lamina foliar. De esta manera, valalesAZ cercanos a 90° indican hojas
perpendiculares a la hilera y aquellos cercancs@ IB0° indican hojas dispuestas en
forma paralela a la hilera. Para expresar los galoorrespondientes al AZ de las hojas
de un genotipo en cada combinacion de experimenensidad x repeticion, se utilizd
el promedio de los desvios absolutos de cada ndedie AZ respecto a 90°. De esta
manera los promedios de los desvios cercanos andd€an genotipos con hojas
preferentemente perpendiculares a la hilera de bsgnmmientras que aquellos con
desvios cercanos a 90° indican genotipos con lpogsrentemente paralelas a la hilera
de siembra. También se registro para el mismotesiehojas el AV, el AH, el LMH y
el LQH y luego de floracion se registré la AP, |& & el DT como fue descripto en el
Capitulo 3. El AF individual, el VOH y la AE/AP fuen calculados como se detallo
también en el Capitulo 3.

4.2.4. Andlisis fenotipicos

La varianza fenotipica fue particionada en los comentes de varianza genotipica y
ambiental usando un modelo mixto. El modelo inclaydbientesi(e., experimentos),
bloques anidados dentro de los ambientes, las dsetes, los genotipos y las
interacciones entre genotipo x densidad, genotipmbiente y genotipo x densidad x
ambiente. Todos los factores del modelo fueronidersdos aleatorios con excepcion
de la densidad que se consider6 como un efectoHievio al andlisis, se evalud la
distribucion fenotipica de los rasgos y se tramsforaquel que no se ajusté a una
distribucion normal. Este fue el caso del AV que fiansformado usando la potencia al
cuadrado (X). Para analizar los componentes de la varianzatiféoa se utilizd Proc
MIXED usando REML del paquete estadistico de SASSSstitute Inc, 2009).

Se calculé la heredabilidad de cada rasgo paramlumto completo de datos y
posteriormente para cada densidad en cada expéoinenbase a la media de las sub-
parcelas siguiendo un disefio en bloques complé&tatoazados (Eq. 2 y 3).

2 _ o
B [G?}+(G?}xd/d)+(G(z}xa/a)+(céxdxa/da)+(Gtza/rda)]

2 2

© = Gl 3

dondec? es la varianza genéticag, 4 es la varianza de la interaccién genotipo x
densidad, o2, es la varianza de la interaccién genotipo x ambjerg, 4., €S la
varianza de la interaccién genotipo x densidad biemte,c? es la varianza residual y
d, a y r son el nimero de densidades, ambientespgticiones, respectivamente
(Hallauer y Miranda Filho, 1988).

Se realizaron gréaficos de caja para presentarddaciones poblacionales de cada
rasgo y se exploraron las relaciones lineales dogrenismos, utilizando el programa
GraphPad Prism (GraphPad Prism version 6.00 pana is).

Se utilizé un modelo MCMA para analizar la inforndarc fenotipica, siguiendo la
metodologia propuesta por otros autores (Malosetéil, 2008; Alvarez Pradet al,
2013; Amelonget al, 2015), asumiendo a los genotipos como aleatokios.efectos
genéticos fueron asumidos como normalmente digtidisucon una estructura de
varianza-covarianza. La eleccion de la mejor etiracde varianza-covarianza para el
conjunto de datos fue basado sobre el criterimfiernacion bayesiano (BIC de su sigla
en inglés) seleccionandose la estructura de semetrnpuesta. Para cada genotipo se
estimo el mejor predictor lineal insesgado de laslias fenotipicas (BLUP, de su sigla
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en inglés). Las estimaciones fueron calculadasdassBnoc MIXED (SAS Institute Inc,
2009).

4.2.5. Construccion del mapa genético y analisis €gTLs

La informacion de los marcadores moleculares atiliz para construir el mapa de
ligamiento fue obtenida del sitio web Maize GDB tghffwww.maizegdb.org). Se
realizd un test de chi-cuadrado, previo al analdasligamiento, para verificar la
distribucion alélica de cada marcador (Kearsyal, 1996). De este modo, los
marcadores que mostraron una segregacion distdrsvan descartados del analisis y
el mapa se construyo finalmente con 1158 marcadoees64% del total) de ADN del
mapa consenso de la poblacion IBM (B73xMol17) Syeta llevar a cabo el analisis
de ligamiento, se utilizO el software genético Mag® V1.7 (Lorieux, 2007),
utilizando la funcion de mapeo de Kosambi (KosarhB43) para estimar las distancias
genéticas.

Para el analisis de QTLs se utilizaron los BLUP#&wpidlos del modelo mixto. El
mapeo se realiz6é con el software WinQTLCartographizb (Wanget al, 2011a). El
procedimiento MC/MA, que utiliza mapeo por intensmlcompuestos, se seleccioné
para llevar a cabo el proceso. Dentro de este simabe empled el modelo 6 que
selecciona QTLs putativos para ser utilizados confactores mediante una regresion
hacia adelante y hacia atras (forward y backwdd)a ello, se establecié un umbral de
0.05 para el ingreso y el egreso. El genoma fuanesclo cada 2 cM utilizando una
ventana de 10 cM para excluir los marcadores (twf@€) que rodean al intervalo
escaneado. Cuando se realiza un analisis de Qé&ldesea conocer la probabilidad de
arribar a conclusiones erréneas. Estas pueden) swrgue hay un QTL segregando
cuando en realidad no lo hay, o b) por no detestaTL que esta realmente presente.
El primer tipo de error resulta en un falso posit{tipo 1) mientras que el segundo, en
un falso negativo (tipo Il). La probabilidad de sf@é positivos,i.e., el nivel de
significancia; es controlada seleccionando un apdampumbral de significancia. Para
declarar la presencia significativa de un QTL skzatel umbral del logaritmo dedds
(LOD). Su valor depende de la poblacion de mapensguutilice, del largo promedio
de los cromosomas y del numero de marcadoresaatidiz durante el analisis. Para este
analisis se fijo un LOD = 3, ya que para un largmnmedio de cromosoma de 250 cM en
un familia de RILs (similar a los datos de esteidis)), este valor generaria menos de
un 2% de falsos positivos (Van Ooijen, 1999). Pa eazén, valores de LOD mayores
a 3 entre las variantes de los marcadores genéiclas varianza fenotipica, son
frecuentemente indicativos de un QTL o region aelaggna implicada en la expresion
del fenotipo. La variacion fenotipica y los efectwditivos explicados por cada QTL
fueron estimados a partir de los valores fenotfpo® los picos de los QTLs obtenidos
por el analisis. Para investigar la superposiciénétjca (co-localizacion) entre los
rasgos estudiados a través de las diferentes canibires densidad x ambiente, se
compararon los intervalos de 1 LOD para cada QTeatado (Liet al, 2016; Raihan
et al, 2016).

4.3 Resultados
4.3.1. Descripcion de las condiciones ambientalegrente los experimentos

La radiacion solar incidente promedio de la esta@é crecimiento del Expfue
ligeramente (5.5%) superior a la del EXFig. 4.1A). Similarmente, la temperatura
media del aire durante el Ex(24.8°C) fue levemente mayor que la del E{%.2°C)
(Fig. 4.1B), magnificandose estas diferencias derah periodo de desarrollo del AF
(ca. desde 250 a 800 °C d desde la siembra). Estadicacmmes sumadas a las
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diferencias del tipo de suelo, definieron dos amiee diferentes (Amby Amb, para el
primer y segundo experimento; respectivamente) phacaecimiento vegetativo de las
plantas (ver punto 4.3.2).

40
304 ;
20' :

10

Solar radiation (MJ m™2d™")

Temperatura media diaria (°C)

T T 1
0 C 400 800 1200
Tiempo termico desde la siembra (°C d)
Figura 4.1. Radiacion solar incidente (A) y temperatura medéh are (B) durante dos
estaciones de crecimiento de los cultivos (lineeicuas: Exp lineas discontinuas: EXpEl
tiempo desde la siembra es expresado en unidadesng® térmico con una temperatura base
de 8°C.

4.3.2 Variabilidad fenotipica

Para la mayoria de los rasgos, la contribucionwatenza total de la varianza de la
interaccion genotipo x ambiente, fue la de maysopentre todas las varianzas de las
interacciones.

Los valores de AF, sus dimensiones y AZ mostraroa distribucion continua
alrededor de la media y una segregacion transgresy, RILs que excedieron a los
valores de las lineas parentales para estos réBgps4.3A-D). Los valores de estos
rasgos para B73 en ambas densidades deh Armebh AD del Amb resultaron menores
gue los de Mol7.

Para el conjunto de datose(, dos ambientes y dos densidades) los valoreskle A
AH, LMH y AZ de las RILs variaron entre 101.8- 66@n?, 3.44-11.7 cm, 34.06-82.38
cm y 5-85.5°; respectivamente.

Adicionalmente y con excepcion de AZ, que no prEse@ambios mayores entre
ambientes y densidades, la AD en ambos ambientesd@ealores menores en la media
de los rasgos, mayores CV y menores valores.dea variaciones en el AF de todo el
conjunto de datos, estuvieron positiva y mayormeasteiadas a los cambios del A& (
=0.9,p<0.0001; Fig. 4.6.A).

Los valores de VOH, LQH/LMH y LQH también preseptaruna distribucion
normal y segregaciéon transgresiva, con excepcibrideque presentd una asimetria
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negativa iie., mayor frecuencia de valores bajos de AV) (Fig.4A-D). Para el
conjunto de datos VOH vari6 entre 10.65-74.76° des\V entre 20.25-78°, la relacion
LQH/LMH entre 0.4-1 y el LQH entre 21.5-75.66 cml. garental B73 presenté en
promedio un valor menor de VOH, AV y LQH/LMH que WM& La AD no generé
cambios de elevada magnitud en los CV de esto®sadgntro de cada ambiente
mientras que los CV en el Amipesultaron superiores a los del AiBig. 4.4A-D).
Sobre la hde estos rasgos, la densidad y los ambientesaimjeron grandes cambios.
Considerando todo el conjunto de datos, 77% deiracion observada en el VOH fue
explicada por cambios en los valores de AV mientyae un 54 y 47% fueron
explicadas por LQH/LMH y LQH; respectivamente (Hg6C. D. E). Asimismo, las
variaciones en la relacion LQH/LMH estuvieron magyente asociadas a las
variaciones en el LQH?{ = 0.59,p < 0.0001; Fig. 4.6F).

100+
0.74| 10.84| |0.71| |0.19] |0.87| |0.88| [0.77| |0.71] |0.77| ]0.84| |0.85] ]0.52

(*9)
T

D
T

~
T

% Varianza explicada

)
T

(=
|

B Genotipo 3 Genotipo x Densidad Bl Genotipo X Ambiente
1 Genotipo x Densidad x Ambiente 1 Residual

Figura 4.2. Porcentaje de la varianza total (areas) explicamdgvarianza del genotipo, las
interacciones y la varianza residual, y valoreseledabilidad (valores superiores) para el area
foliar (AF), ancho maximo de la hoja (AH), largo xitho de la hoja (LMH), orientacion
azimutal (AZ), valor de orientacion de la hoja (VRkelacidon entre el largo desde la insercion
de la hoja al punto de quiebre (LQH) y LMH (LQH /Nl LQH, angulo vertical de insercion
de la hoja (AV), relacion entre la altura de lanpda(AP) y la altura a la insercion de la espiga
(AE) (AE/AP), AE, AP y diametro promedio de la baksd tallo (DT) de las lineas parentales
(B73 y M0o17) y de 160 RILs de la poblacion IBM Sywdltivadas en dos ambientes diferentes
a baja y alta densidad de plantas.
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Figura 4.3. Gréafico de caja del area foliar (A), ancho maxideola hoja (B), largo maximo de
la hoja (C) y orientacion azimutal (D) para lagte parentales (B73 y Mo17) y 160 RILs de la
poblacién IBM Syn4 cultivadas en dos ambientesrelifees (Amby Amlby) a baja (BD) y alta
densidad de plantas (AD). Cada caja representaadilgpor encima y por debajo de la mediana
de las RILs. El simbolo + indica el valor medio cida caracter y los bigotes describen el
minimo y el maximo valor registrado para las RILas flechas fueron usadas para sefialar el
valor medio de cada caracter para cada linea pdrdms numeros sobre cada grafico
separados por una barra indican el CV y?la h
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Los rasgos que describen la arquitectura del taBodecir, AE/AP, AE, AP y DT,
presentaron también una distribucién normal y sgmién transgresivae., RILs que
excedieron a los valores de los parentales (Fsd\-BD). Entre las lineas parentales, B73
presentd los menores valores para la mayoria derdegos en casi todas las
combinaciones D x Amb. La AD genero principalmenta disminucién del DT del
22% en promedio mientras que en el Amsb registr6 en promedio, no s6lo menores
valores medios de estos rasgos sino también unrdaarcensiderable del CV del orden
del 34.4, 23.4, 30.1 y 14.2% para AE/AP, AE, AP T, Despectivamente. Los valores
de ¥, no siguieron el mismo comportamiento y presentaiterentes valores, segun la
combinacion D x Amb, desde intermedios (0.54 pafee® AD del Amh) a altos (0.9
para AP en AD del Amd). Los cambios en la relacion AE/AP estuvieron sstms
positiva y significativamente tanto a la variacieren la AE (93%) como en la AP
(82%) (Fig. 4.6G. H).

En resumen, para todos los rasgos evaluados geemiiedn la arquitectura de las
hojas y del tallo de la planta de maiz, las difelendentro de la poblacion de RILs
segun el ambiente y la densidad, crearon una amvgliabilidad fenotipica que
posibilita la deteccion de QTLs.
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Figura 4.5. Grafico de caja del valor de la relacién entraliara a la insercion de la espiga y la
altura de la planta (A), altura a la insercion @espiga (B), altura de la planta (C) y diametro
del tallo (D) para las lineas parentales (B73 y K)ol 160 RILs de la poblacién IBM Syn4
cultivadas en dos ambientes diferentes (AnAmb;) a baja (BD) y alta densidad de plantas
(AD). Cada caja representa el cuartil por encimparydebajo de la mediana of RILs. El simbolo
+ indica el valor medio de cada caracter y los teigaescriben el minimo y el maximo valor
registrado para las RILs. Las flechas fueron uspdes sefalar el valor medio de cada caracter
para cada linea parental. Los niUmeros sobre caflaayseparados por una barra indican el CV
y la k.
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la hoja (F), relacion altura de insercion de laigssgobre altura total de planta y altura a la
insercion de la espiga (G) y relacién altura dericién de la espiga sobre altura total de planta
y altura total de la planta (H) para 160 RILs deptdblacion IBM Syn4 cultivadas en dos
ambientes diferentes (circulos: Amp cuadrados: Amd a baja (simbolos vacios) y alta
densidad de plantas (simbolos llenos). La lineaesgmta la funcion lineal fijada para el
conjunto de datos de las RILs.
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4.3.3. Mapeo de QTLs

EL mapeo de QTLs utilizando los BLUPs provenierdets modelo MCMA,
permitié detectar un total de 49 QTLs sobre losmmsomas 1, 3, 4, 5, 9y 10 (Fig. 4.7)
gue no presentaron interacciones epistaticas. Lyon@ade los QTLs detectados no
mostraron efectos estables a través de las conirescD x Amb. En la Figura 4.7 se
describe la magnitud del efecto aditivo del alelovpniente de B73 para cada
combinacion D x Amb.

Los QTLs de AF y sus componentes (LMH y AH) se cet®n principalmente bajo
condiciones de alta potencialidad (BD del Ajnllonde la presencia del alelo de B73
disminuyo estas variables en el 78% de los casos.@ILs estuvieron relacionados
con las variaciones fenotipicas de AF, 5 con lasME y 1 con las de AH.

Nueve QTLs se relacionaron con la variacién en VOHcon la de AV, 2 con la de
LQH/LMH y 5 con la de LQH. Ocho de los 9 QTLs asmus a VOH fueron detectados
sélo en una condicion (combinacion D x Amb). Paradndicion de AD del Amblos
QTLs de VOH detectados se ubicaron a los 232.41eMromosoma 1 y a los 48.14,
78.11, 131.11 y 137.51 cM del cromosoma 5. Los Qd¢.&/OH detectados en AD del
Amby, se ubicaron a los 187.41 y 193.51 cM del crom@sdny a los 108.81 cM del
cromosoma 5, mientras que el unico QTL de VOH ensBlietect6 en el Amla los
196.21 cM del cromosoma 9. Para AV, 9 de 12 QTLgmesentaron sélo en una
condiciéon. Los QTLs de AV detectados en AD del Armb ubicaron a los 232.41 cM
del cromosoma 1 y a los 131.11 y 137.51 cM del osoma 5. Los QTLs de AV
detectados en AD del Ambse ubicaron a los 187.41 y 193.51 cM del crom@sém a
los 87.51, 108.81 cM del cromosoma 5. En BD del AebQTL de AV detectado se
ubicé a los 196.21 cM del cromosoma 9 mientras ejudetectado para la misma
densidad para el Amb2 se ubicé a los 135.51 cMmehosoma 5. El alelo de B73 fue
el que aumenté el valor de ambas variables (VOH/Y. Aos QTLs para LQH/LMH y
LQH fueron hallados en su mayoria con los datosAdab; mientras que para AE/AP
s6lo 1 de los QTLs, ubicado a los 122.15 cM detnrsoma 9; se expresd en una de las
condiciones (AD del Amy).

Se hallaron efectos consistentes (al menos tres dmdiciones) para un QTL de
VOH que co-localizé con uno de AV a los 78.11 cM d®mosoma 5. Los mismos
presentaron una magnitud estable de los efectod (7°) y explicaron en promedio un
11% (datos no mostrados) de la variacion fenotip&ra estos caracteres.

Sobre el cromosoma 9, a los 119.21 cM se detectQTin para LQH de efecto
consistente en 3 de las 4 condiciones ambien@desyn efecto aditivo similar a traves
de las D x Amb que promedio -1.15 cm y explead 10% de su variacion. Sobre el
cromosoma 4, a los 37.51 cM se hall6 un QTL parddLque explic6 9% de su
variabilidad en la condicion de AD en el Asnlambiente mas limitante). Ademas, a los
187.41 y 193.51 cM del mismo cromosoma, co-locebza@)TLs para VOH y AV que
sblo se detectaron en la mencionada condicion.sBstdgeron efectos de magnitud
similar (1.8°) y explicaron en promedaa 10.5% de la variacion fenotipica de estos
rasgos.

En las posiciones 84.11 y 98.04 cM, co-localiza@diLs para AE/AP, AE y AP de
efecto estable para la mayoria de las condicionaedalel alelo de B73 disminuyo la
media de estos rasgos. La magnitud de estos QT sifailar salvo para BD en el
Amb, donde mostré los menores valores. La variaci@otfpica explicada por los
QTLs de AE/AP, AE y AP, fue cercana al 9.4%. Finate, a los 122.15 cM un QTL
estable para AP y para la relacion AE/AP, co-ladalcon uno para AF de efecto
consistente en dos condiciones (BD y AD del Ainexplicando en promedio 9.6, 9.8 y
12 % de la variacion fenotipica para AE/AP, AP vy, Aéspectivamente. Ademas, en la
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condicién en la que la aparicion de los QTLs calani (AD en el Amb, AP explicé
casi un 40% de la variacion fenotipica en AF (datsnostrados).
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Figura 4.7.Mapeo de QTLs detectados para Area foliar (AF)hanmoaximo de la hoja (AH),
largo maximo de la hoja (LMH), largo al quiebrelddoja (LQH), angulo vertical de insercion
de la hoja (AV), LQH /LMH, valor promedio de oriagion de la hoja (VOH), altura de la
planta (AP), altura a la insercion de la espiga)(AE/AP y didmetro promedio de la base del
tallo (DT) para 160 RILs de la poblacion IBM Synditivadas en dos ambientes diferentes
(Amb; y Amky) a baja (BD) y alta densidad de plantas (AD). [QJ&.s estan presentados en
barras con un conector que indica la posicion esr@hosoma (Crom) que fueron detectados.
Dentro de los blogues de cada barra se transdréfeato aditivo del alelo en cada combinacion
D x Amb (Bloques blancos: AmbBloques grises: Amly dentro de cada color, el bloque de la
izquierda: BD y el de la derecha: AD). Los efecanltivos corresponden a la presencia del
alelo B73.

4.4. Discusion

4.4.1. Variabilidad fenotipica de los rasgos arquéicturales de planta en una
poblacion de RILs IBM (B73xMol7) Syn4 ante el incrmento en la densidad de
plantas

La mayoria de los rasgos arquitecturales evaluadolsrRILs, presentaron un
elevado porcentaje de la varianza total explicaatagh componente de la interacciéon
Gen x D x Amb, indicando que las respuestas des eéaggos a la densidad, variaron
segun las condiciones ambientales exploradas efniiis y Amby. Por ejemplo, ante el
incremento en la densidad, el AF y sus componelisesinuyeron en ambos ambientes.
Sin embargo, estos rasgos resultaron mas senshlesl Amb que en el Amp
indicando que ante el incremento de la densidatielaor calidad del Amlgenero una
mayor intensidad de competencia intra-especifica rpoursos, comprometiendo el
crecimiento de los 6rganos vegetativos. Efectodasies del incremento de la densidad
de plantas en el cultivo de maiz sobre el AF y sumaponentes fueron registrados
previamente por varios autores (Maddoenal, 2001b; Sangaet al, 2002; Mansfield
y Mumm, 2014; Kuet al, 2016; Songet al, 2016). Dentro de los componentes del AF,
el AH resulté mas sensible a la densidad que el Lid#$puesta que podria ser
explicada por el hecho de que el AH es afectaddalestados ontogénicos muy
tempranos (¥-Vs) (Maddonniet al, 2001b). Interesantemente, se encontro una fuerte
asociacion entre AF y AH, que se mantuvo a trawé$ad combinaciones D x Amb
(Fig. 4.6A) independientemente de los cambios dvidl, tal como se registroé para la
base de datos de los distintos estratos foliaréssdeibridos del Capitulo 3 (Fig. 3.2A,
C,E), sugiriendo que el AH resulta un rasgo carndi@facil, sencillo y rapido de medir)
al momento de fenotipificar indirectamente el AFuth& poblacion de elevado nimero
de RILs y/o de una base amplia de hibridos.

Ademas de la importancia que representa el AF catributo responsable de la
captura de luz por las plantas, la capacidad deieetacion de las hojas en el plano
horizontal (AZ) es un mecanismo que permite rediacinterferencia por luz entre los
individuos de una misma hilera al incrementarsddiasidad de plantas (Maddoreti
al., 2002). La variacion genética del AZ hallada erpddlacion de RILs no fue lo
suficiente grande como para alcanzar valores ditd$ para este rasgo. Similarmente,
no fue un rasgo muy sensible en los hibridos aamig en el Capitulo 3, sugiriendo que
el AZ pudo haberse estabilizado a través de los @d@omejoramiento y que de este
modo ya no sea un rasgo candidato a ser selecoi@uados mejoradores para generar
hibridos mas tolerantes a la AD. Seria necesaalizag un analisis retrospectivo mas
amplio de este rasgod., incluyendo genotipos mas antiguos que los exgtma&n esta
tesis) y explorar otras poblaciones de RILs parepa prueba esta hipotesis.

Contrariamente a lo descripto para el AF y sus amaptes, la densidad no tuvo un
efecto consistente a través de los ambientes ®bBfOH y sus rasgos determinantes
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(AV, LQH y LMH), ya que en el Amblos mayores valores de AV registrados en AD
se compensaron con los menores valoredadeelacion LQH/LMH, determinado
similares VOH entre densidades. Por el contrari@leAmb» el VOH también resultd
similar entre densidades pero el efecto de la Aresel AV y el LQH/LMH resulté
contrario al registrado en el Amli.os cambios leves del AV con la densidad de pkant
(menores al 10%), resultan similares a los hallago$ibridos comerciales de maiz
(Maddonniet al, 2001b).En hibridos (Gotet al, 2017) y poblaciones de RILs (kai

al., 2016) se han documentado incrementos del VOHespuesta al aumento en la
densidad de plantas atribuibles a una disposici@s Brectofila de las hojase,
mayores AV) en el primer caso y a esta misma réacgial aumento de la relacion
LQH/LMH segun la poblacion evaluada en el seguragoc Similarmente, el hibrido
mas nuevo explorado en esta tesis presamidayor VOH en los tres estratos (Capitulo
3), principalmente generado por un mayor LQH/LMH. d®nsecuencia el LQH resulta
un rasgo de interés para describir el grado de pamdad” de un canopeo en AD,
especialmente en ambientes favorables para el rdiésarvegetativo. Resulta
interesante, el fuerte impacto de la calidad dddiante sobre los cambios generados en
el AF y el AV de las RILs por el aumento en la déad de plantas. En el Ambla
calidad del ambiente favorecio al desarrollo del YAEI AV se incrementd hacia un
habito mas erectofilo ante el aumento en la dedsdk plantas, determinando una
estructura de planta mas compacta. En cambio pa&mle el bajo desarrollo del AF
podria haber disminuido la interferencia entreplastas y la capacidad de respuesta del
AV al incremento de la densidad. Estos resultadggesen la existencia de respuestas a
sefales no competitivas, reguladas por procesosiiotfogénicos (calidad de luize.,
R/RL) modulados por el desarrollo foliar de lasnpda (Ballaréet al, 1997), que de
alguna manera limitaria la seleccion individuauderasgo como el AV en ambientes de
alto desarrollo del canopeo.

Ante el incremento en la densidad de plantas o s®beneran modificaciones en el
crecimiento de las hojas, sino también en el ahigato de los entrenudos y en el
grosor de los tallos de las RILs, debido probabtgma cambios en la particion de foto-
asimilados entre los 6rganos vegetativos en creaitmi(Kebrom y Brutnell, 2007En
el Amby, la AD gener6 un incremento en la media de AP yAE/AP lo cual coincide
con lo informado para algunos de estos rasgos ladbs de maiz (Maddonrt al,
2001b; Huanget al, 2017), en lineas endocriadas (Gonzdlal, 2006; Gonzalet al,
2010; Kuet al, 2015) y en los resultados de los hibridos delitOkp3 de esta tesis. En
contraste, la relacion AE/AP y sus componentes idisgeron en el Amp Esta
discrepancia puede estar explicada por la distneansidad de competencia generada
por ambas densidades en los distintos ambientexionacdlos anteriormente. Una
respuesta de la AP a la densidad de plantas, melpirabolica ha sido previamente
documentada (Tetio-Kagho y Gardner, 1988; Samrgal, 2002; Songet al, 2016;
Gouet al, 2017) sugiriendo un aumento de la AP ante aursasidda densidad como
respuesta de las plantas para evitar el sombresblemente debido a una mayor
elongaciéon de los entrenudos, y una disminuciégduge un Optimo, asociada a la
elevada restriccion de recursos que comprometeeihtiento del tallo (Tetio-Kagho y
Gardner, 1988). Este tipo de respuesta estariangdpren ambientes muy restrictivos
como el Amb.

La respuesta del DT al incremento en la densidaplatgas es uno de los factores
determinantes del vuelco de las plantas en elvoulte maiz, y representa una de las
principales limitaciones al RG en AD, después destrilidad (Argentat al, 2001;
Mansfield y Mumm, 2014). En los experimentos deaestsis, la AD afecto
negativamente al DT de las RILs con una reduccedrid.66% y del 26.39 en el Amb
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y Amby; respectivamente. Como se mencionara anteriormeidba respuesta pudo
deberse al ambiente luminico enriquecido en Rlcdipie canopeos densos (Rajcan y
Swanton, 2001), que predisponen al quebrado del da maiz antes de alcanzar su
madurez fisiol6gica. Una mayor relacion AE/AP padgenerar un mayor brazo de
palanca, que intensifique el riesgo de quebradtaltles afinados. Interesantemente la
relacion AE/AP estuvo estrechamente asociada &lacAn lo cual este dltimo rasgo
junto con el DT serian rasgos candidatos en unggtoyde fenotipificacion en busca de
mayor tolerancia al quebrado del tallo en AD.

Una gran proporcion de la variacion fenotipica de tasgos bajo estudio, fue
explicada por las variaciones genotipicas generattds valores de?hSin embargo, la
AD principalmente en el Amidisminuyé la A de algunos rasgos posiblemente debido
a que la mayor intensidad de competencia intraeéfépee produjo una mayor
variabilidad entre plantas dentro de cada gend¥Mema y Sadras, 2003; Maddonni y
Otegui, 2004). La segregacion transgresiva bidioeet detectada pudo ser generada
por la recombinacion entre parentales con QTLsfeetas antagonistas (Riesebety
al., 2002). Adicionalmente, en las poblaciones exisé¢uralmente una variacion
encriptada que puede ser expuesta en cruzamientogves de la generacion de
fenotipos transgresivos (Tanksley y McCouch, 19&8)os fenotipos, pueden generar
un papel muy importante en la adaptacion y en peaacion (Riesebergt al, 1999;
Welch y Rieseberg, 2002) siendo de esta maneran@abmente utilizables en un
programa de mejoramiento.

4.4.2. Deteccion de QTLs de rasgos arquitecturalég planta y sus cambios ante
variaciones en la densidad de plantas y la calidatkel ambiente

El mapeo de QTLs para la identificacién de regiodes genoma asociadas a la
determinacion de rasgos de la arquitectura dedatgplde maiz es hasta la fecha muy
limitado (Gonzalecet al, 2010; Kuet al, 2015; Kuet al, 2016). En ningun trabajo se
aplico la aproximacion MCMA (Malosetit al, 2008) para generar los BLUPs a
utilizar en el analisis de QTLs. La eleccion deaesetodologia confiere la ventaja de
modelar adecuadamente la estructura MCMA de lasrebsiones (Margaridet al,
2015), ya que permite seleccionar la matriz deawaa-covarianza que mejor se ajusta
al conjunto de datos. Asi, esta metodologia cangtiuna herramienta mas eficiente
estadisticamente que la coleccion de datos singplesy Unico ambiente y permitié un
analisis mas realista de los datos, ya que pud@laee la interaccion G x D x Amb y
las correlaciones entre rasgos. Ademas, permiti@ias a las co-localizaciones de
QTLs con efectos consistentes para los diferentsgos, como la presencia de
correlaciones genéticas entre rasgos, que a sestém de acuerdo con las relaciones
fenotipicas anteriormente mencionadas. Todos &3fdss podrian ser considerados
constitutivos ya que se identifican independientemeée las condiciones ambientales.

En contraste con el trabajo de Gonzatoal. (2010), que utilizé 233 marcadores
genéticos para generar la construccion del mapégdeiento, en este trabajo se
utilizaron 1158 marcadores, lo que aumenté el pddedeteccion, encontrando QTLs
que explicaron hasta 8.4% de la variacion fendipie ciertos rasgos. Otro aspecto a
destacar es la poblacién de mapeo utilizada enestitdio. En los trabajos de ket al.
(2015) y Ku et al. (2016) se utilizaron poblaciones de RILs provet@endel
cruzamiento entre las lineas Yu82, Zong3 y Yu53#&fivadas del grupo heterdtico
Chinese Stiff Stalk y Yu87-1 y Shen137 derivaddsgdepo heterdtico non-Stiff Stalk,
ambos grupos utilizados ampliamente en China. ldag@n utilizada en esta tesis es
derivada del cruzamiento entre las lineas endasi&¥3 y Mol17, que constituyen una
referencia en las lineas de mejoramiento de mady€f, 1999) y son relevantes en la
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constitucion del germoplasma comercial actual dgores templadas, ya que un gran
namero de los genotipos modernos de maiz poseerel egenoma regiones
pertenecientes a estas lineas (Mikel y Dudley, pO8dicionalmente, la poblacién IBM
(B73xM017) Syn4 se ha convertido en una poblaciénreferencia en diferentes
estudios de mapeo (http://www.maizegdb.org).

En la poblacion de RILs bajo estudio, se enconra20QTLs para AF en el
cromosoma 9 en BD y AD del Ambpero los QTLs de los componentes de AF no
estuvieron concentrados en un cromosoma en pariguaparecieron en su mayoria
bajo las condiciones ambientales mas favorabigs 8D del Amh). Ku et al. (2016)
también detectaron regiones gendmicas asociadaB abbre el cromosoma 9 en dos
de las cuatro poblaciones que evaluaron. Similaiféfanget al. (2016), estudiando
una poblacion de RILs derivada de B73 (uno de &smgales empleados en esta tesis)
en una densidad similar a la BD de esta tesisc@etsn QTLs sobre el cromosoma 9
para el AF de las hojas alrededor de la espiga, grediferente posicién del cromosoma
y con distinta magnitud y direccién del efecto aelo proveniente de B73. En las RILs
de esta tesis, B73 fue la linea que presentd laom&h, proporcionando entonces el
alelo que disminuye AF, mientras que en el estddi®anget al.(2016), B73 presento
la mayor AF, incrementando la presencia de su a&leid- en las RILs. Se debe aclarar
tanto para éste como para el resto de los rasgedag diferencias en la posicion de los
QTLs también pueden ser generadas por el uso delumero y tipo diferente de
marcadores moleculares que pueden hacer variaagarra menor medida la longitud
del mapa sobre el cual se realiza la deteccidn.

Dentro de los componentes del AF, el QTL detecfmda AH sobre el cromosoma 5
se encuentra cercano a un QTL hallado por Bial. (2011) a los 138 cM y en la
misma region donde fue detectado 1 QTL fuerte yabdst a través de varios
experimentos por Reymorad al. (2004). Para LMH, el QTL hallado a los 42.51 cM de
cromosoma 3 se encuentra casi en la misma pogjci@rel hallado por Reymorel al.
(2004) y Tianet al.(2011). Adicionalmente, el QTL para LMH localizaddos 119.21
cM del cromosoma 9 coincide con aquellos halladasa da tasa de elongacion
intrinseca de la hoja por Reymoatlal. (2004) bajo condiciones de estrés por sequia.
Sin embargo, para la poblacion de RILs bajo estudi®e hallaron co-localizaciones
entre QTLs para AF y sus componentes, ya que lds@&tectados en el cromosoma 9
para AF y LMH se localizaron a los 122.15 y 119c¢M, respectivamente, en una
region no comprendida dentro del intervalo de 1 LGMr otro lado, los QTLs
detectados para LQH y LQH/LMH en esta tesis nodido hallados por otros autores,
por lo que estos resultados permiten sumar regiomggdicadas en los rasgos
arquitecturales de las hojas de las plantas de yna&t ampliar el conocimiento sobre
sus determinantes genéticas.

Los QTLs para VOH y AV se concentraron principaliteesn los cromosomas 4y 5
y se detectaron principalmente en AD. El nUmer®dés para VOH y AV aumento
con el incremento en la densidad en ambos ambiediteembargo, un mayor nimero
de QTLs no se tradujo en mayores valores medio® pEmtos rasgos. Este
comportamiento probablemente se produzca porqumdgor variacion fenotipica
explicada por cada QTL detectado alcanz6 un maxiend2.5% debido a que la menor
AF y la mayor relacion LQH/LMH i(e., menor interferencia entre las plantas) en
ambientes restrictivos no generd las condiciongales para inducir a las hojas a
reaccionar hacia AV mas erectofilos.

Tal como se encontré para la alta asociacion fpivatientre VOH y AV (Fig. 4.6C),
también se hallé un alto grado de co-localizacidmeelos QTLs de estos rasgos (10
QTLs detectados para VOH co-localizaron con AV)loSbQTLs individuales fueron
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hallados para AV, lo que indicaria que un alto potaje del control genético es el
mismo para ambos rasgos. Estos QTLs podrian saidevados adaptativos o AD-
especificos ya que su presencia generaria un canbdim estructura de la planta hacia
una estructura mas compacta, que mejoraria el atampento bajo condiciones de
estrés por AD. De todas las co-localizaciones ewt#d y sus componentes, las
detectadas en el cromosoma 1 no coinciden con da®calizaciones o QTLs
individuales para VOH y AV detectadas por Kual. (2010) y Kuet al. (2016). Sin
embargo, el QTL individual encontrado en esta tgmsa AV a los 306 cM de dicho
cromosoma, se localiz6 a menos de 7 cM de unaaabtacion para VOH y AV
hallada por Liet al. (2015). Por otro lado, las co-localizaciones detdss en el
cromosoma 4 para AV, se posicionaron en la misnggdomeque el mQTL4 i(e.,
metaQTL ubicado en el cromosma 4) detectado poetkal. (2016) que incluye no sélo
un QTL para VOH, AV y LQH sino también para RGPnstituyendo de este modo
una region interesante a tener en cuenta parajetangento asistido de la arquitectura
de la planta simultAdneamente con el RG en difesentadiciones de crecimiento.
Adicionalmente, la co-localizacién de VOH y AV ek en esta tesis a los 48.14 cM
del cromosoma 5 se encuentra a unos 10 cM de adgietkbctada por Kat al. (2010).
Otra co-localizacién de estos rasgos a los 78.11coMcide con un QTL para AV
hallado por Dinget al. (2015), mientras que aquella encontrada a 10s513¢M se
detect6 en la misma posicién que el QTL para VOHatla por Ku et al. (2016).
Ademas de las co-localizaciones entre VOH y AV clefdas sobre el cromosoma 5, el
QTL para AV a los 87.51 cM coincide con el deteotpdr Li et al. (2015). Asimismo,

la co-localizacion de VOH y AV detectada a los 296cM del cromosoma 9 se
encontré en una posicion muy cercana al QTL pardd\detectado por Kiet al.
(2010). Por otro lado, un gran numero de QTLs datkxs para AV, no concuerdan con
los detectados por otros autores (&wual, 2010; Dinget al, 2015; Kuet al, 2016)
usando diferentes poblaciones y meétodos de detecdomo tampoco por los
detectados por Mickelsoet al. (2002) y Wassom (2013) utilizando poblaciones
constituidas por B73 y Mo17, con un limitado nUme@eomarcadores moleculares y un
menor poder de deteccion de los métodos utilizadogstos autores.

Todos los QTLs para AE/AP y sus componentes fubetlados en el cromosoma 9
bajo la mayoria de las combinaciones D x Amb ygjp@mente en la region que va
desde los 84.11 a los 122.15 cM. El numero de (pEta AE se mantuvo bajo todas las
condiciones mientras que para AE/AP y AP la AD gera detecciéon de un QTL
adicional en el Ambmientras que en el Amalse detectaran 3 QTLs menos para AP. La
relacion AE/AP y sus componentes tuvieron un comapaiento similar a VOH en
cuanto a su base genética ya que co-localizacidmés relacion con al menos uno de
los componentes sucedieron en un alto porcenta@cidiendo asimismo con
resultados mostrados por varios autores (Goretadb, 2010; Peifferet al, 2014; Kuet
al., 2015; Liet al, 2016). La mayoria de las regiones implicadasaateterminacion de
estos rasgos coincidioé con las halladas por Goretadb. (2010) sobre el cromosoma 9
para AP y AE, que utilizaron una poblacion de mafasobién derivada de la cruza
B73xMol17. Asimismo, los QTLs para AE/AP y sus comgr@es mostraron ser
estables a través de los ambientes y densidadespiecidencia con Gonzalet al.
(2010) que sugirieron que la interaccion QTL x de no fue importante sobre los
rasgos relacionadas con la AP, demostrando un atampiento constitutivo de estos
rasgos. Sin embargo, Kait al.(2015) sugirieron que la respuesta de la basdigarie
AE/AP y sus componentes a la densidad dependewib fgenético utilizado, ya que el
% de los QTLs D-especificos para AP, fue muy végialentro de cada una de las 4
poblaciones analizadas.
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4.5. Conclusiones

La respuesta al aumento de la densidad de plarddss/cambios en la calidad del
ambiente difiri6 entre los rasgos arquitecturalesluados en la poblacion RILs IBM
(B73xMo017) Syn4. El AF y sus componentes resultands sensibles que el AZ, VOH
y sus componentes. Asi, el AF y sus componentasimligeron en respuesta al
incremento de la densidad independientemente deleaite considerado, mientras que
el VOH so6lo aumenté en el ambiente de mayor calidacho producto del mayor AV.
Similarmente, en el ambiente de mayor calidad eng&Dncremento la relacion AE/AP
mientras que se redujo en el ambiente de menodackliPor el contrario, el DT
disminuyo fuertemente con el incremento en la digsen ambos ambientes.

El estudio genético de los rasgos arquitecturgdesmitio detectar 49 QTLs que
explicaron individualmente entre un 8.4 y un 12.8% las variaciones fenotipicas
observadas en la poblacion RILs IBM (B73xMo017) SyDéd esta manera no se rechaza
la primer hipoétesis de este capitulexiste variabilidad dentro de la poblacion de RILs
IBM (B73xMo017) Syn4 para los rasgos arquitecturalegie conjuntamente con
informacion de marcadores moleculares, permite alateregiones gendmicas y QTLsS
determinantes de los mismos$e observd, un comportamiento diferencial pasa |
QTLs de los distintos rasgos en respuesta a laiddghsLos QTLs para AF y sus
componentes no se concentraron en ningdn cromosypmiueron detectados
principalmente bajo las condiciones ambientales fandsrables (BD en el ambiente de
mejor calidad) mientras que la AD parece no hakeemdo la variabilidad fenotipica
necesaria para detectar algunas de estas regibosesQTLs de VOH y AV se
concentraron principalmente en los cromosomas 4. ya AD pareceria generar
cambios en estos rasgos a nivel fenotipico queiperam detectar regiones adicionales
del genoma que no fueron detectadas en B®, comportamiento adaptativo). Los
QTLs para AE/AP y sus componentes, se detectarbresel cromosoma 9 en su
totalidad y presentaron otro patron de comportatojeaumentando su nuamero al
incrementarse la densidad en el ambiente de majiolad pero disminuyendo ante este
mismo cambio en el ambiente de menor calidad. Adalmente, la integracion de
variables en el andlisis usando la metodologiayasia por Malosettet al. (2008)
permitié no sélo hallar co-localizaciones espergabtemo las encontradas para VOH y
AV 0 AE/AP y sus componentes sino también entre L&QRH AE/AP y AE, y entre AF
con AE, AP y AE/AP que podrian ser consideradasagoimteresantes para el
mejoramiento asistido por marcadores molecularegugaconstituyen rasgos asociados
a la generacion de biomasa. Estos resultados maitparrechazar la segunda hipétesis
de este capituloEkisten QTL para ciertos rasgos arquitecturales c@tos a la
tolerancia a alta densidad de plantas que se callean en una misma region
gendmica.



CAPITULO 5

Discusion general y consideraciones finales
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5.1. Introduccion

El RG final de los cultivos de grano es el produde distintos procesos de
crecimiento y desarrollo que ocurren a lo largoaiigb. Sin embargo, en el cultivo de maiz
la determinacion del mismo es fuertemente influssheipor el crecimiento de la planta
alrededor de R(i.e., periodo critico; TC#). Por lo tanto, eventos que generen una elevada
competencia intra-especifica, como por ejemplo@ieimento en la densidad de plantas, y
consecuentemente una disminucién de los recurgpomdbles por planta durante este
periodo, provocaran caidas fuertes en el RGP égrde una menor fijacion de granos.(
menor NGP). Varios estudios han cuantificado lagagmnes del NGEy NGE de
hibridos de maiz antiguos y modernos cultivadosl@msidades de plantas contrastantes
(Tollenaaret al, 1992; Echartest al, 2000; Sangoet al, 2002; Echartet al, 2004). Sin
embargo, solo los rasgos determinantes del NG& las plantas de ustand fueron
estudiados considerando la variabilidad poblaciothal crecimiento de estas plantas
alrededor de floracion (Echarét al, 2004). Esta tesis abord6 en el Capitulo 2, eldést
integrado de los determinantes fisioldgicos del RiBRuatro hibridos comerciales de maiz
liberados durante las ultimas décadas en Argentiilzando técnicas no destructivas que
permiten caracterizar la variabilidad poblacionallds rasgos determinantes del NGP y
asociarlos a los cambios en el NGENGE: de las mismas. Esta metodologia permitio
identificar cuéles fueron los rasgos que explicanmayor medida cambios en el RGP
entre los hibridos mas nuevos y mas viejos en dadss de plantas contrastantes.

En esta tesis también se evaluaron los efectokidetio, la densidad y su interaccion
sobre los rasgos arquitecturales de las plantagytpectan sobre la captura de radiacion de
cada una de las plantas destizind A pesar de que algunos trabajos analizaron lobices
en las morfologia de las plantas en hibridos lt@seen diferentes décadas (Sarejaal,
2002; Duvicket al, 2004; Maet al, 2014), s6lo uno de ellos (Ma al, 2014) describio
detalladamente los cambios que sucedieron en fesedies estratos del canopeo. En
consecuencia, resultd importante profundizar lbsdéss sobre la arquitectura de la planta
de maiz, principalmente en canopeos densmsAD), debido a que la misma determinaria
el grado de interferencia por luz entre las plantisstandy en consecuencia sobre la
variabilidad poblacional del crecimiento de lasnpds. Varios trabajos han intentado
relacionar algunos rasgos asociados con la artuitece las plantas y el RG y/o sus
componentes (Lambert y Johnson, 1978gCal, 2012; Lamberet al, 2014; Maet al,
2014; Mansfield y Mumm, 2014; Cheet al, 2017). A pesar de que estos trabajos
contribuyeron sustancialmente al entendimientardphcto de la arquitectura de la planta
sobre el RG, ninguno de ellos ha disectado el RGBus determinantes fisiologicos para
analizar si la arquitectura impacto principalmestdbre el crecimiento de las plantas
durante el periodo en el que se define el N& TCR-c) o sobre la eficiencia con la que se
fijan los granos en la espiga apidad( NGE TCErc?), que constituye el 6rgano que mas
aporta al RGP principalmente en condiciones de RDr. tal motivo, en esta tesis se
estudiaron no solo los cambios en la morfologidadeplantas generados por efecto del
hibrido, la densidad y su interacciéon (Capitulovdy, Cuadro 3.1) sino también la
correlacion entre los rasgos arquitecturales cofB-c y la NGE TCE;pc! (Capitulo 3;
Fig. 3.5 y 3.6). Ademas, se descompusieron lalea@iones en sus efectos directos e
indirectos para construir modelos tedricos de catfseto, a través de la suma de los
efectos directos de una variable sobre otra (seadg@mples) y los efectos indirectos de
una variable sobre otra via una 0 mas variables pooentes (senderos
compuestos)(Balzarirat al, 2008)(Fig. 3.7 y 3.8).
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El mapeo de QTLs para la identificacion de regiodes genoma asociadas a la
determinacion de rasgos de la arquitectura del¢éadgs y de las hojas de maiz es hasta la
fecha muy limitado (Gonzalet al, 2010; Kuet al, 2015; Kuet al, 2016) y se ha utilizado
una metodologia que no permitia analizar conjuntéeumerosas variables en todos los
ambientes. El Capitulo 4 de esta tesis abordo pemde QTLs en una poblacion de lineas
recombinantes IBM (B73xMo017) Syn4 utilizando la@pmacion MCMA (Malosettiet
al.,, 2008) generando los BLUPs de la caracteristivatia@das confiriendo la ventaja de
modelar adecuadamente la estructura MCMA de lagrebsiones (Margarideet al,
2015), ya que permite seleccionar la matriz deamaa-covarianza que mejor se ajusta al
conjunto de datos. Esto permitié estudiar la erigte de co-localizaciones de QTLs asi
como la expresion de cada uno de ellos al mod#fiicéws ambientes en un Unico analisis
(Fig. 4.7).

5.2. Aportes originales al conocimiento cientifico

A partir de los resultados descritos en los diferercapitulos que componen el cuerpo
de esta tesis, resumidos en la Figura 5.1, se lowggforar el conocimiento de los
determinantes fisiologicos del NGP de hibridos ddzniiberados en las Ultimas cuatro
décadas ante cambios en la densidad de plantag, asittambién se logré conectar el
crecimiento de las plantas y la eficiencia repréidaale la espiga con la arquitectura de las
mismas. Ademas se detectaron regiones del genoroluénadas en la determinaciéon de
caracteres arquitecturales relacionados con leatut& al estrés por AD.

El RG en hibridos de maiz liberados en diferenéemdas fue ampliamente estudiado.
Sin embargo el trabajo publicado por Di Mattdaal. (2016), en paralelo al desarrollo de
esta tesis, detecté que el mejoramiento aumem&Ggdotencial y la tolerancia del mismo a
la AD. Los resultados de esta tesis coinciden aavidencia previa (Cuadro 2.2 y Cuadro
Suplementario 6.1) y adicionalmente demuestranlagienayores RGP alcanzados por los
hibridos méas nuevos son debidos no sélo a un niN@ér sino también a un sostenimiento
mayor del PG ante el incremento en la densidadateggs (Fig. 5.1). Este mayor NGP no
estuvo asociado a una mayor BcBino a un mayor NGHprincipalmente relacionado con
cambios en la eficiencia reproductiva de dicha ggsfNGR TCEpc!; Cuadro 2.4 y
Cuadro Suplementario 6.2 y Fig. 2.5 y 5.1), cotarao con los resultados encontrados
por Echarteet al. (2004) en hibridos liberados en Argentina entré519 1993 donde el
mayor NGE de los hibridos mas nuevos se atribuyé a una n@aticion de asimilados a
la espiga apical (TClec TCP>cY). Bajo el rango de densidades utilizadas en esf ites,
medias a altas, y debido a que el mejoramientoosalizdé en el incremento del RG
manteniendo el NGEincrementar conjuntamente la NGECEipc! y TCEpc TCPRc!
seria posible. Por el contrario, para las nuevastéras agricolas donde el uso de la baja
densidad de plantas es la practica mas frecuast@ldntas alcanzarian altas F¢R los
mejoradores deberian considerar aumentar el RE&¥@stde la contribucion del NGEI
NGP, seleccionando cultivares que presenten unaomagEprc TCP-GY, un rasgo
relacionado positivamente con la prolificidad (ddesando como espigas fértiles, aquellas
gue presentan mas de 10 granos).

Estos resultadosefutan parcialmente la primer hipotesis de essés tgos hibridos
modernos, ante incrementos en la densidad de @aptasentan una menor reduccion en
TCPsc y una mayor NGETCEpc?! que los hibridos antiguos, lo que genera, juntona
sostenido PG, un mayor rendimiento de granos pamntg).
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Figura 5.1. Diagrama conceptual describiendo las principalesiexiones entre los
determinantes fisiolégicos y numéricos del rendimtdeen grano asi como los rasgos de la
arquitectura de las plantas implicados en la toldeadel maiz a la alta densidad de plantas. La
figura muestra las diferentes escalas de estudiodatlas en esta tesis donde las cajas de
contorno azul indican los rasgos que abordé eltGQlap2, verde el 3 y rojo el 4. Las flechas
continuas representan relaciones entre variablas gliscontinuas indican variables o procesos
que regulan dichas relaciones. Las lineas punteadasan rasgos relacionados en diferentes
escalas. Las cajas llenas (naranja) representaiadgss que explicaron mayormente el efecto
del genotipo y/o la densidad de plantas.

Los rasgos arquitecturales de las plantas de mazirggiden en la estructura del
canopeo tuvieron un efecto genotipico fuerte quenpp® demostrar que los hibridos
MAS NUevos se caracterizaron por poseer una esarudg planta mas compacta (por
mayor LQH/LMH) y una menor relacion AE/AP lo quepocaria menor propension al
vuelco (Cuadro 3.1 y Fig. 5.1). Adicionalmente, hébrido mas nuevo (DK72-10)
también sostuvo una elevada sAlente cambios en la densidad sin diferir del mas
antiguo en el AV. Este resultado se contraponelgsireportados por Duvickt al.
(2004), Lee y Tollenaar (2007), Wagrgal.(2011b), Ciet al.(2012) y Maet al.(2014).
Sin embargo, a pesar de que el hibrido mas nueseiptd una estructura de planta mas
compacta debido al mayor VOH (por mayor LQH/LMH gedo por un mayor LQH)
en todos los estratos del canopeo (Cuadro 3.3; 3.3), las diferencias de arquitectura
encontradas en este capitulo entre hibridos nugvegjos no se tradujeron en
diferencias de RFRMARFA en los tres estratos. Posiblemente los nivelesABg
generados en los Exps de esta tesis, no permitdetactar los efectos de un distinto
reordenamiento del canopeo sobre la atenuacidamzde |

Los resultados de esta tesis permitieron mejoran&ndimiento del impacto de los
rasgos arquitecturales sobre el crecimiento yjd&ifin de granos de las plantas de un
canopeo de maiz. Sobre el crecimiento de las @aateel periodo critico, y como era
esperable, el Afr tuvo un impacto positivo (Fig. 3.4 y 5.1). Tambiparmitieron
establecer conexiones positivas de los atribut@st@cen a una estructura de planta
mas compacta, como la mayor LQH/LMH del hibrido masvo y no necesariamente
mayores AV como histéricamente se reportd, sobr&Q&c y NGE TCErc! en
ambientes de alto I1AR.¢., D12; Fig. 3.6, 3.9 y 5.1). Dicha asociacion meditravés
de su efecto directo en el estrato inferior, ergatd en el estrato medio y superior. En
este sentido, esta tesis genera un aporte ciensifimificativo, ya que los resultados
encontrados permitieron determinar cuales fueremtncipales rasgos arquitecturales
que mejoraron la TGR y la NGER TCEwipc! para incrementar el NGP. Esta
informacion precisa podria ser utilizada por logaraglores para disefiar un ideotipo de
planta adaptado a condiciones de alta competemtia-@specifica. La evidencia
reportada en esta tesis rechaza parcialmente landaghipotesis de trabajd.ds
hibridos modernos, presentan una estructura detplamas compacta que aumenta la
intercepcion de luz a la altura de la espiga conaamsecuente aumento de SR
NGE. TCEpc? bajo condiciones de canopeos densos (i.e., aktasidades de plantpas
ya que no se registraron cambios en la capturadiacion a la altura de la espiga entre
genotipos, ni en la TGR pero si, el hibrido mas nuevo presenté una estaicte
planta mas compacta y una mayor NGEEPC?. Futuros trabajos deberian dilucidar
los mecanismos involucrados en la mayor eficiergpaoductiva de la espiga apical, a
priori no asociada al balance de carbono en el estrdtcadepeo alrededor de la
espiga.

La variacion fenotipica explorada por las RILs ¢restudio de las regiones del
genoma (Fig. 4.2) implicadas en la determinacionladenayoria de los rasgos de
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arquitectura de las plantas que caracterizé a flmsdbs evaluados en el Capitulo 3
(Cuadro 3.1, 3.3 y 3.4), permiti6 detectar numeso€@iLs. De esta manera no se
rechaza la tercera hipotesis de esta t&sisie variabilidad dentro de la poblacion de
RILs IBM (B73xMo017) Syn4 para los rasgos arquiteak®s, que conjuntamente con
informacion de marcadores moleculares, permite aclateregiones gendmicas y QTL
determinantes de los mismogl analisis de QTLs confirmé la existencia deaun
relacion estrecha entre aquellos que determinaviG#i y el AV con regiones del
cromosoma 4 y 5 (Fig. 4.7 y 5.1) tal como fue ltalgor varios autores (lat al,
2013; Dinget al. 2015; Kuet al, 2010; 2016). A pesar de que el VOH de los hdwid
(Capitulo 3) fue mayormente explicado por una may@kH/LMH debido a un elevado
valor de LQH, la poblacion de lineas recombinai&s (B73xMo17) Syn4 mostré en
contraste que su mayor VOH era producido por ungomaV, relacion fenotipica que
también se encontr6 a nivel de genoma, a travéandelevado porcentaje de co-
localizaciones. En cambio, la relacion entre AEMARBUS componentes mostré ser
explicada mayormente por variaciones en la AE tenttibridos como en lineas (Fig.
3.1A y 4.6G). Sin embargo, las relaciones entreA®Ey sus dos componentes fueron
claras a nivel de genoma (co-localizaciones) covdirdo la evidencia previa
encontrada por numerosos autores (Gonetla, 2010; Peifferet al, 2014; Kuet al,
2015; Liet al, 2016). La AD genero variacion fenotipica que peéndetectar QTLs
adicionales a los hallados en BD. Finalmente, tegiracion de variables en el andlisis
usando la metodologia propuesta por Malosettial. (2008) permitié hallar co-
localizaciones que probablemente no eran esperables las detectadas entre LQH
con AE/AP y AE, y entre AF con AE/AP y sus compadesnque podrian ser
consideradas zonas interesantes para el mejoramiasistido por marcadores
moleculares ya que se encuentran asociadas a lkrag&n de biomasa. Estos
resultados no permiten rechazar la cuarta hipotsissta tesisEkisten QTLs para
ciertos rasgos arquitecturales asociados a la tat@ia a alta densidad de plantas que
se co-localizan en una misma region gendéinica

5.3. Implicancias para investigaciones futuras

No obstante los avances logrados en el entendimiéati) la respuesta de los
determinantes fisiolégicos del NGP en hibridos daizmantiguos y modernos al
incremento en la densidad de plantas, ii) las dones entre la arquitectura de las
plantas con el crecimiento de la planta en el derfitico y la fijacion de granos en la
espiga apical y iii) las regiones del genoma queerdenan rasgos arquitecturales
relacionados con la tolerancia al estrés por ADnenesos aspectos de interés no han
sido totalmente dilucidados y al mismo tiempo sargaevos interrogantes a resolver
en investigaciones futuras. Algunos de estos aspset plantean a continuacion.

5.3.1. Arquitectura de planta y determinacion del endimiento de grano por planta
ante manejos defensivos

Los resultados del Capitulo 2 pusieron de mandistmportancia que tuvo la en
determinar el mayor RGP de los hibridos mas nueé\agficiencia para fijar granos en
dicha espiga, determiné el mayor NG de la mismah®iestrategia resulta de gran
importancia en AD. Los resultados del Capitulo 3ed& tesis permitieron identificar
rasgos de la arquitectura de planta que permitisostener la mayor fijacién de granos
en k&, determinando la superioridad de los genotipos m@dernos en manejos de AD,
I.e.,, manejos ofensivos. Sin embargo, las situaciaues pueden presentarse en los
nuevos escenarios productivos argentinos, origmgolar el desplazamiento de la
frontera agricola, expone a los cultivos a ambgefiteitantes de recursos edaficos,
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nutricionales y a un régimen de precipitacionedtes que implica un manejo del maiz
en BD. Ante estas situaciones, se deberian prafandibs conocimientos acerca del
aporte de la espiga sub-apical al RGP vy las relasicentre la arquitectura de las
plantas, la TCR;, la TCEprc TCP:c! y la NGE TCErct. Sin duda, en BD, se deberia
lograr una arquitectura de la planta que maximac€Q@Rc y contrariamente al manejo
en AD, esto no se lograria con una arquitecturapldeta compacta. Bajo estas
condiciones, plantas con mayor AMojas mas plandfilas y AZ aleatorios maximizaran
la TCP:c y posiblemente lograrian sostener elevadas #&€E NGE: TCErcl. La
evaluacion de lineas endocriadas en BD, en cruza&pm yoblaciones de mapeo,
permitiria no sélo conocer si existe variabilidaghética en estos rasgos que permita
generar ganancia geneética en este sentido, siméamonocer cOmo se transmiten a la
descendencia y cuales son las regiones del gemopligadas en su determinacion.

5.3.2. ¢Cuéles son los mecanismos fisioldgicos y lesalares que explican el
impacto positivo de un estructura de planta compaet sobre el crecimiento de la
planta en el periodo critico y la fijacién de grane en altas densidades de plantas en
el cultivo de maiz?

La conexion entre los rasgos que caracterizanglaitectura de las plantas y de las
hojas de los diferentes estratos de maiz con einciento de la planta en el periodo
critico y con la fijaciébn de granos en la espiga guplicé mayormente el NGP en los
hibridos modernos.€., la espiga apical) fue evidenciada en el CapBulle esta tesis.
Se podria especular que bajo condiciones de aFocl#no las que se presentaron en
D12 del Exp de dicho capitulo, una mayor tasa fotosintétigacgralmente de aquellas
hojas cercanas a la espiga no sélo generarian ayar MCRc sino también una mayor
eficiencia reproductiva de la espiga apical porgoabstener la provision de asimilados
a la misma. Mayores tasas de fotosintesis netaig@r detectadas en la hoja de la
espiga en hibridos chinos modernos cuando estanakzaron retrospectivamente
(Zhaoet al, 2015). No obstante, no existe evidencia algweaamalice la respuesta del
intercambio neto de carbono (INC) ante incremertofa competencia intra-especifica
como asi también los mecanismos moleculares subtgsceen hibridos argentinos
liberados en diferentes décadas. Estudiar dichsgosapermitiria conocer el porqué de
las asociaciones positivas encontradas en el GadtuProbablemente sea esperable
que ante condiciones no limitantes de RFA, los ithéisr modernos no presenten
ventajas respecto a los antiguos en cuanto al IBI€.embargo, bajo condiciones
limitantes de RFA, principalmente en los estratalim e inferior del canopeo, una
menor respiracion foliar asociada, probablementeaamenor AF especificad., hojas
mas delgadas) podria generar una ventaja en eldeatle CQde hibridos modernos en
altas densidades de plantas dentro del rango fiteitde RFA. Las respuestas del INC y
la respiracion foliar podrian deberse tanto a daceion de la RFA como de la relacion
R/RL. Para conocer si los cambios se producen gpuesta a las sefiales de menor
R/RL, se podrian realizar experimentos con plardas maiz mutantes de los
fotorreceptores PHYB1 y PHYB2. Dichos mutantes stficientes del gen del
fitocromo PHYB1 (llamado phyblPHYB2) y PHYB2 (lladm PHYB1phyb2) y
manifiestan de manera constitutiva parte de lgsuestas tipicas a bajo R/RL a pesar de
gque no estén en esas condiciones (Sheatamal, 2007). Probablemente otros
fitocromos (PHYA o PHYC) también deberian ser esiios para conocer Si
desencadenan las respuestas esperadas descriptasraente.
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5.3.3. Validacion de los QTLs detectados

Los QTLs detectados en el Capitulo 4, resultaroresibles para la mayoria de las
condiciones para AE/AP y sus componentes, sin egobaara VOH, AF y sus
componentes la mayoria no fueron consistentesvastrde las diferentes condiciones
ambientales evaluadas. Por lo tanto, surge la macksle corroborar la deteccion de
estos QTLs evaluando la misma poblacion bajo |asmas densidades explorando otros
ambientes (combinacion localidad x afo). Dicha bésad también debe ser
corroborada utilizando otros fondos genéticos (otratras lineas), ya que un QTL
favorable asociado a la presencia del alelo pestemi a uno de los parentales que
compone la poblacion puede modificar su efecto do@s cruzado contra otro parental.
Esto se debe al cambio del fondo genético mencmyaal la posible interaccion con
otros QTLs o epistasis (Bernardo, 2008) conocidmaadnteraccion QTL x fondo
genético que ha mostrado tener un fuerte impactcagacteres complejos en maiz
(Blanc et al, 2006). Esta interaccion podria evaluarse ddsamon poblaciones
interconectadas a través de un parental (B73 o Miolque adicionalmente permitiria
realizar un analisis de QTLs mas robusto debidonaawmento en la cantidad de
genotipos, y consecuentemente de alelos, a evalieapermitiria alcanzar resultados
MA&s precisos.

La deteccibn de genes candidatos relacionados aego® fisiologicos que
determinen la variacion de los rasgos estudiadoa st paso siguiente a la
identificacién de QTLs estables.

5.3.4. ¢ El control genético del valor de orientacidde la hoja es independiente de la
posicion de la misma a lo largo del tallo?

Los resultados del Capitulo 3 han demostrado laitapcia que tuvo el VOH en los
cambios observados en la arquitectura de la ptimtas hibridos mas nuevos y en la
determinacion del crecimiento de las plantas yijéeibn de granos, mientras que el
Capitulo 4 confirm6 que regiones del genoma ubkasta el cromosoma 4 y 5 se
encontraron asociadas a variaciones en este ra&sgaose limitd solo a las mediciones
de las hojas ubicadas alrededor de la espiga. rdlajo reciente de revision sobre el
estado actual y las perspectivas de la manipuladifamencial del AV a través del
canopeo, muestra abundante evidencia que sugierel gontrol genético del AV en los
diferentes niveles del canopeo es independientent{ildaPerez y Salas Fernandez,
2017). No seria extrafio pensar que el VOH tambiéseg@ un control genético
independiente debido a que sus variaciones sonafmaente explicadas por el AV.
Aunque, el fenotipado de alto caudal no fue util@aln para caracterizar todas las
hojas del canopeo a campo, es indudablemente urscemuy valioso para avanzar en
la investigacion genética del VOH, hacia el deslarrde un disefio eficiente de la
estructura del canopeo.

5.3.5. Determinar las aptitudes combinatorias y lasorrelaciones entre las lineas y
sus hibridos derivados

Los resultados del Capitulo 4 permitieron confirntes regiones cromosomicas
implicadas en la determinacion de rasgos arquiteletsl asociados a la tolerancia al
estrés por AD mientras que los del Capitulo 3 pEnon conectar el crecimiento y la
fijacion de granos con algunos de estos rasgdgando hibridos comerciales que son
el producto final del mejoramiento genético. Sirbango, el paso previo a la obtencion
de estos ultimos, es conocer cuales son los mgpoogenitores dentro de un programa
de mejoramiento. Para ello, se pueden disefiar miantos, como los dialélicos
parciales, que consisten en realizar cruzamientuse edos grupos de genotipos
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pertenecientes a diferentes grupos heterdticog @sefio a diferencia del dialélico

completo, donde todos los genotipos se cruzan entgermite evaluar una numerosa
cantidad de lineas contra probadores de compomémienocido lo que constituye una
situacion habitual en programas de mejoramientoaa gscala. El andlisis de estos
datos permitiria particionar la varianza generada [as cruzas en la aptitud

combinatoria general para cada grupo y la espacéitre grupos. De este modo, se
podria conocer cuales son los mejores progenitgreglemas si los rasgos estan
determinados principalmente por efectos aditivos gominantes. Dentro de este
contexto, también resulta interesante estudiaroteelacion entre lineas parentales e
hibridos derivados para los rasgos en cuestioredi#n sentido, el VOH, rasgo de alta
heredabilidad y que ademas resulta facil de feap@pcampo, resulta de interés para
obtener fenotipos que se adapten a una elevadaetemaea intra-especifica.
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ANEXO

Cuadro Suplementario 6.1.Tasa de crecimiento de planta (TP espiga apical (TChkc y espiga sub-apical (TGk) durante el periodo critico, el

rendimiento de grano por planta (RGP), el nimergreaos por planta (NGP), de espiga apical (N§Ele espiga sub-apical (NgEpeso de grano (PG) y

prolificidad de cuatro hibridos de maiz (H) culties a tres densidades de plantas (D) [4 (D4). § yO2 (D12) plantas Hj en dos experimentos a campo
(Exp). Los niveles de significancia de cada tragnta y las interacciones de cada rasgo son indiqaatasimbolos: p < 0.1; *p < 0.05; **p < 0.01; ** p

< 0.001; ns: diferencias no significativas. Lagdihcias minimas significativas son detalladasqrdréntesis.

EXp. Hibrido TCRc TCEipc TCEzpc RGP NGP NGE NGE; PG Prolificidad
(g d (g pth (mg gr) (espigas pl)
Densidad D  DK3F22 5.99 2.26 1.05 206.2 728.8 538.0 357.0 273.2 1.54
DK752 5.04 2.35 1.28 231.9 805.1 521.0 299.2 290.2 1.95
DK747 6.30 2.79 1.29 286.4 905.9 630.4 336.3 320.1 1.81
DK72-10 6.05 2.54 1.35 298.8 950.5 644.8 364.6 818. 1.83
Media 5.85 2.49 1.24 255.8 847.6 583.5 339.3 300.5 1.78
Ds  DK3F22 4.18 1.83 0.24 132.8 464.8 447.9 169.0 286.9 1.07
DK752 3.42 2.06 0.17 132.2 452.2 443.6 42.8 284.2 031
DK747 411 2.10 0.15 170.8 538.5 538.5 0 315.3 1.00
DK72-10 3.67 2.17 0.10 175.2 542.9 539.8 30.7 322.4 1.03
Media 3.85 2.04 0.17 152.7 499.6 492.5 60.6 302.2 031
D1z  DK3F22 2.39 1.24 0.06 81.2 3105 329.4 0 220.6 0.87
DK752 2.21 1.38 0.12 98.6 358.6 356.4 22 277.1 1.03
DK747 2.29 1.32 0.02 100.4 357.2 357.2 0 275.5 1.00
DK72-10 2.48 1.52 0.04 118.1 374.2 374.2 0 316.2 001.
Media 2.34 1.37 0.06 99.6 350.1 354.3 55 272.4 0.98
D P % (0.33) % (0.17)  *** (0.11) **(11.1) **(38.1) **(25.9) **(46.3) ** (16.7) % (0.09)
H p ** (0.38) *(0.20) ns % (12.9) % (44.0) *** (29.9) ns % (19.3) **(0.10)
HxD p ns ns ns **(22.3) *(76.2) ns ns ns *(0.17)
EXp. Hibrido TCRc TCEipc TCExpc RGP NGP NGE NGE, PG Prolificidad
(gd (g pth (mg gr) (espigas pl)
Densidad D  DK3F22 5.53 2.28 1.03 190.0 731.1 522.2 404.2 263.2 1.57

DK752 6.31 2.42 1.01 210.2 788.1 558.0 2555 270.3 1.81
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DK747 5.15 2.36 0.71 204.6 687.7 562.7 303.6 288.7 1.37
DK72-10 6.21 2.35 1.15 248.6 864.9 641.9 297.3 290. 1.71
Media 5.80 2.35 0.98 213.1 768.0 571.2 315.2 278.1 1.62
Ds DK3F22 2.86 1.40 0.14 81.2 342.3 338.4 22.2 226.9 101
DK752 2.97 1.70 0.16 117.3 478.4 471.9 65.3 244.5 .031
DK747 3.21 1.72 0.11 132.2 528.4 527.0 14.3 249.2 .031
DK72-10 3.63 1.65 0.17 136.8 551.2 551.2 0 251.5 001.
Media 3.17 1.62 0.15 116.9 475.1 472.1 25.5 243.0 .041
D12 DK3F22 1.81 0.87 0.05 49.5 221.7 221.7 0 204.9 0.90
DK752 1.88 1.15 0.02 78.9 333.9 333.9 0 239.2 1.00
DK747 2.23 1.16 0 83.3 341.2 341.2 0 245.9 1.00
DK72-10 2.66 1.28 0.05 99.3 401.4 401.4 0 245.7 01.0
Media 2.15 1.12 0.03 77.7 324.5 324.5 0 233.9 0.98
D p ***(0.52) ***(0.14) **(0.18) ***(19.4) **(82.3) ***(43) ¥ (63) ** (11.5) ***(0.14)
H p ns *(0.16) ns *** (22.4) **(95.0) ***(49.7) ns *** (13.3) ns
HxD p ns ns ns ns ns ns ns ns ns

Cuadro Suplementario 6.2.Particion de biomasa a espiga apical (T{dECPsc) y a espiga sub-apical (TG TCP-c) durante el periodo critico y
eficiencia reproductiva a nivel de planta (NGP/F€Pa nivel de espiga apical (NGECE:rc) y a nivel de espiga sub-apical (NSECE:rc) de cuatro
hibridos de maiz (H) cultivados a tres densidageglahtas (D) [4 (D4). 8 (D8) y 12 (D12) plantag]ran dos experimentos a campo (Exp). Los niveles de
significancia de cada tratamiento y las interacesode cada rasgo son indicadas por simbolgs<10.1; *p < 0.05; ** p < 0.01; ** p < 0.001; ns:
diferencias no significativas. Las diferencias mias significativas son detalladas entre paréntesis.

Exp: Hibrido TCRpdTCPrc TCEpdTCPsc NGP/TCRc NGEy/TCEipc NGE/TCExpc
(grg* d?)
Densidad P} DK-3F22 0.39 0.17 128.1 254.9 222.3
DK-752 0.47 0.26 163.0 233.3 223.3
DK-747 0.44 0.20 144.0 207.5 211.6

DK-7210 0.42 0.21 158.2 267.7 219.2
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Media 0.43 0.21 148.3 240.9 219.1
Ds DK-3F22 0.43 0.05 108.4 240.5 136.5
DK-752 0.60 0.05 139.2 228.9 50.9
DK-747 0.52 0.04 135.7 266.2 0
DK-7210 0.61 0.03 153.1 253.3 91.0
Media 0.54 0.04 134.1 247.2 69.6
D12 DK-3F22 0.43 0.02 109.3 2145 0
DK-752 0.66 0.05 172.5 261.5 30.5
DK-747 0.56 0.01 147.9 256.8 0
DK-7210 0.63 0.01 156.4 250.4 0
Media 0.57 0.02 146.5 245.8 7.6
D p ***(0.04) ***(0.02) ns ns *** (59.3)
H p *** (0.05) *(0.03) *** (15.2) ns ns
HxD p ns ns ns ns ns
Esz Hibrido TCEpc/TCPpc TCEzpc/TCPpc NGP/TCBC NGEl/TCElpc NG Ez/TCEzpc
(grg*d’)
Densidad P] DK-3F22 0.44 0.19 138.4 238.9 323.8
DK-752 0.41 0.16 129.0 235.3 199.3
DK-747 0.48 0.14 137.9 234.5 221.1
DK-7210 0.39 0.19 140.5 279.5 213.5
Media 0.43 0.17 136.5 247.0 239.4
Ds DK-3F22 0.48 0.05 117.3 223.5 16.7
DK-752 0.61 0.05 178.2 290.8 48.3
DK-747 0.54 0.03 170.1 311.5 25.5
DK-7210 0.47 0.05 153.4 331.3 0
Media 0.53 0.05 154.7 289.3 22.6
D12 DK-3F22 0.46 0.03 1115 225.6 0
DK-752 0.62 0.01 182.9 293.1 0
DK-747 0.52 0.00 151.6 295.7 0
DK-7210 0.49 0.02 150.9 308.9 0
Media 0.52 0.01 149.2 280.8 0
D p *** (0.05) ***(0.10) ns *** (19.4) *** (51.3)
H p **(0.05) ns *** (18.1) *rk (22.4) ns
HxD p ns ns *(31.4) * (38.9) ns




