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Ganancia de rendimiento en maíz y trigo en la Pampa Ondulada: bases 
eco-fisiológicas y respuesta a un gradiente de calidad ambiental 

RESUMEN 
 

Existe una creciente necesidad de aumentar el rendimiento en grano (RG) para cubrir 
la demanda futura esperada de trigo (Tr) y maíz (Mz). En Argentina, particularmente en 
la Pampa Ondulada, tanto el RG real de estas especies como la ganancia global de RG en 
los últimos años son cercanos a los niveles mundiales. Sin embargo, su productividad es 
mucho mayor. El mejoramiento genético ha contribuido con la mejora del RG en los 
últimos años, a través de la generación de cultivares de mayor RG tanto en condiciones 
potenciales como de restricciones abióticas. El objetivo de esta tesis fue establecer el 
progreso genético en RG y rasgos secundarios asociados registrado en las últimas décadas 
en Tr y Mz cuando son evaluados en el mismo ambiente productivo y creciendo bajo un 
rango amplio de condiciones ambientales. Para ello se utilizó un conjunto de (i) cultivares 
de Tr de ciclo largo (CL) y corto (CC) liberados al mercado entre 1971 y 2011, e (ii) 
híbridos de Mz liberados al mercado entre 1965 y 2012. Se observó que el progreso 
genético de RG fue de 0,74 % año-1 en Tr y 1,11 % año-1 en Mz. Dichas mejoras estuvieron 
acompañadas de aumentos de la biomasa total a madurez fisiológica (BTMF) y el índice 
de cosecha (IC) en ambos cultivos, aunque con diferente preponderancia de cada rasgo 
según el ciclo (Tr) o el nivel de heterosis (Mz). En ambas especies se identificó al número 
de granos por m-2 (NG) como el principal componente numérico asociado a las mejoras 
del RG. En general, tanto en Tr como en Mz no se registraron efectos positivos del 
mejoramiento en la captura de agua (ETC) y radiación (IRFAC), aunque entre los cultivares 
de Tr de CL se registró una reducción en la IRFAC a partir de 1997. Se observaron efectos 
positivos del mejoramiento sobre (i) la eficiencia en el uso del agua evapotranspirada para 
producir granos (EUARG,ETc) y para producir biomasa (EUABT,ETc) en Tr de CC y en Mz, 
y (ii) la eficiencia en el uso de la radiación (EUR) de ambas especies. La mejora de la 
EUR permitió compensar las reducciones de IRFAC en Tr de CL y aumentar la BTMF en 
Tr de CC y en Mz. Los análisis de estabilidad realizados, utilizando todos los ambientes 
(10 en Tr y 12-24 en Mz), mostraron que los sucesivos genotipos liberados al mercado 
tendieron a superar en RG a sus predecesores en casi todo el rango ambiental analizado 
(219-602 g m-2 en Tr y 520-1158 g m-2 en Mz). Sin embargo, dicho análisis también 
mostró (i) una buena estabilidad general en los Tr de CC y el Mz, y (ii) una mayor 
adaptabilidad a la mejora del ambiente en los cultivares más modernos de Tr de CL. Las 
mejoras que explicarían estas tendencias serían las observadas en la eficiencia en el uso 
de los recursos para el primer grupo y el IC para el segundo.  
 

Palabras Claves: eficiencia en el uso del agua, eficiencia en el uso de la radiación, índice 
ambiental, determinantes fisiológicos, componentes numéricos 
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Maize and wheat grain yield progress in the Rolling Pampas: Eco- 
physiological bases and response to a gradient of environmental quality  

ABSTRACT 
 

There is an increasing need for improvement of wheat (Wh) and maize (Mz) grain yield 
(GY) to cover the expected increase in their demand. In Argentina, and particularly in the 
Rolling Pampas region, actual GY of these species as well as their global GY gain are 
close to the world’s figures. However, their potential GY is much higher. Breeding has 
contributed to the mentioned GY improvement through the production of cultivars with 
enhanced GY under both potential and abiotic stress conditions. The aim of this thesis was 
to assess the genetic progress in GY and associated secondary traits during the last decades 
in Wh and Mz when they are evaluated in the same site and growing under a broad range 
of environmental conditions. Field experiments included a collection of (i) late (LC) and 
early (EC) Wh cultivars released between 1971 and 2011, and (ii) Mz hybrids released 
between 1965 and 2012. GY progress was 0,74 % year-1 for Wh and 1,11 % year-1 for Mz. 
These trends were accompanied by an increase in total shoot biomass at physiological 
maturity (BTPM) and harvest index (HI) for both crops, although with different prevalence 
according to the cycle (Wh) or the heterotic level (Mz). In both species, grain number per 
m-2 (GN) was identified as the main numerical component associated with GY 
improvement among modern cultivars. In general, no positive breeding effects were 
recorded on water (ETC) and radiation (IRFAC) capture of any crop, although a reduction 
in IRFAC was registered among LC cultivars since 1997. Positive breeding effects were 
estimated for (i) water use efficiency to produce grains (WUEGY,ETc) as well as water use 
efficiency to produce biomass (WUEBT,ETc) among EC Wh cultivars and Mz, and (ii) 
radiation use efficiency (RUE) of both crops. Enhanced RUE allowed to compensate for 
the reductions in IRFAC among LC Wh cultivars and to increase the BTPM among EC Wh 
cultivars and Mz. The stability analysis performed across all environments (10 for Tr and 
12-24 for Mz) showed that successive genotypes released to the market tended to 
outperform their predecessors in almost the entire analysed environmental range (219-602 
g m-2 for Tr and 507-1233 g m-2 for Mz). However, such analysis also showed a (i) good 
general stability among EC Wh cultivars and maize hybrids, and (ii) greater 
responsiveness to improved environmental quality among the latest LC Wh cultivars. 
These trends are explained by the improvement in resource use registered for the first 
group and in HI for registered for the second group. 
 
Key words: water use efficiency, radiation use efficiency, environmental index, 
physiological determinants, numerical components  
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1. Planteo del problema y revisión de antecedentes  

1.1. Seguridad alimentaria y ganancia de rendimiento: necesidades, tendencias y 
restricciones 

El mundo prevé un aumento de la demanda de producción de granos debido al 
aumento de la población, la mejora en la calidad de la dieta en países en desarrollo y 
los crecientes requerimientos de biocombustibles y biomateriales (Andrade, 2020). 
Para cubrir dicha demanda, la producción mundial de granos deberá duplicarse en 
2050 respecto al valor existente en 2008 (Fischer y Edmeades, 2010; Ray et al., 2013). 
Teóricamente, dos alternativas no excluyentes permitirían lograrlo: destinar más 
superficie a la agricultura y/o aumentar el rendimiento en grano (RG), en particular de 
algunos cereales ampliamente utilizados como trigo y maíz. Actualmente, la superficie 
con buena aptitud para la agricultura está casi en su totalidad aprovechada, por lo cual 
la alternativa más sustentable sería el aumento de la productividad por unidad de 
superficie. En el caso del trigo y el maíz, el RG promedio real del periodo 2010-2020 
(3000 y 5200 kg ha-1 para trigo y maíz, respectivamente; fao.org/faostat) ha mostrado 
una mejora mundial relativamente estable en los últimos años. Sin embargo, la tasa 
mundial de ganancia global (i.e., genética y de manejo) porcentual (1 y 1,6 % año-1 
para trigo y maíz, respectivamente; Ray et al., 2013) se encuentra muy por debajo de 
la proyectada como necesaria (2,4 % año-1) para cubrir la demanda esperada (Ray et 
al., 2013). En Argentina, tanto los RGs promedio reales (2800 y 6700 kg ha-1 para trigo 
y maíz respectivamente; datosestimaciones.magyp.gob.ar) como sus ganancias en las 
últimas 5 décadas1 (1,6 y 2,5 % año-1 para trigo y maíz respectivamente entre los años 
1970 y 2020, datosestimaciones.magyp.gob.ar) son cercanos a los valores mundiales; 
sin embargo, su productividad potencial es mucho mayor (Aramburu Merlos et al., 
2015). 

En Argentina, el Relevamiento de Tecnología Agrícola Aplicada (ReTAA) 
realizado por el Departamento de Investigación y Prospectiva de la Bolsa de Cereales 
de Buenos Aires identificó 17 regiones productivas y las agrupó en base a criterios 
agroecológicos homogéneos (e.g., tipo de suelo, régimen de precipitaciones). El norte 
de la provincia de Buenos Aires es una de ellas e integra la denominada región de la 
Pampa Ondulada, una de las más productivas de la Argentina aportando el 11 % de la 
producción nacional de trigo y maíz (promedio 2010-2020, 
datosestimaciones.magyp.gob.ar). El área dedicada en ella a estos cultivos es de 
436.500 y 505.200 ha, respectivamente (promedio 2010-2020, 
datosestimaciones.magyp.gob.ar), compitiendo entre sí por superficie, en especial los 
planteos de siembras tempranas de maíz. En la región y para el mismo periodo, el RG 
promedio en la última década fue de 4100 kg ha-1 en trigo y 8700 kg ha-1 en maíz 
(datosestimaciones.magyp.gob.ar). Dada la importancia agronómica, tanto en 
                                                           
1 En trigo la tendencia de aumento de RG en Argentina ha sido constante a través del periodo analizado 
(González et al., 2018). En maíz, en cambio, se pueden distinguir tres subperiodos con variaciones 
importantes entre ellos y una tendencia al estancamiento de la ganancia en la última década (2008-
2017), atribuible a la adopción generalizada de siembras tardías (Otegui et al., 2021b).  
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productividad como en producción de granos, la región de la Pampa Ondulada ha sido 
uno de los principales ambientes objetivo de los programas de mejoramiento de ambas 
especies, concentrando un número importante de empresas semilleras (Bayer, Corteva, 
ACA, Limagrain e INTA en Pergamino, Don Mario en Chacabuco, y Klein en Alberti, 
por citar algunas cuya base de operaciones se encuentra en el norte de la provincia de 
Buenos Aires).  

Entre los principales factores determinantes de la brecha entre el RG real y 
potencial, tanto en Argentina como en la región de la Pampa Ondulada, se puede 
mencionar a los déficits de nitrógeno (N) y agua (Aramburu Merlos et al., 2015). El 
primer aspecto generalmente es atendido mediante la fertilización, aunque con fuerte 
impacto en la rentabilidad económica (Garcia, 2008) y, a futuro, en la sustentabilidad 
ambiental (García et al., 2013). El segundo aspecto es aún más crítico. Las variaciones 
interanuales debido a déficits hídricos en la región pueden ser importantes. Según la 
Oficina de Riesgo Agropecuario (ORA, www.ora.gob.ar), la probabilidad de la 
ocurrencia de déficit hídrico durante el periodo crítico de generación de RG en la zona 
oscila entre 10 y 40% en trigo y entre 20 y 50% en maíz, dependiendo de la fecha de 
siembra y el cultivar utilizado. El riego complementario podría mitigar estos efectos, 
pero resulta económicamente inviable en la región (Cataldo y Cabrini, 2014). Una 
alternativa para aumentar la productividad y su estabilidad consiste en desarrollar 
cultivares adaptados a la región, que presenten buen potencial de RG y que logren 
mantener su productividad en ambientes donde el N y/o el agua resulten limitantes, 
por ejemplo, a través de un uso más eficiente de los recursos. Sin embargo, no es 
simple sostener ganancias de RG aceptables cuando la variabilidad ambiental aumenta 
y la fertilización es insuficiente, y menos aún incrementarlas porcentualmente cuando 
la tendencia histórica mundial no muestra cambios disruptivos aun considerando los 
principales cambios tecnológicos que han tenido lugar (Hall y Richards, 2013; Otegui 
et al., 2015).  

1.2. Generación del rendimiento: captura y eficiencia en el uso de recursos  

El RG de un cultivo es una característica cuantitativa compleja (i.e., determinada 
por muchos genes) con una alta interacción ambiental, pero que puede desagregarse 
en rasgos menores relevantes para su determinación (ecuación 1.1), los cuales están 
asociados a la captura y la eficiencia en el uso de los recursos (ecuación 1.2) (Reynolds 
et al., 2007; Salekdeh et al., 2009).  

RG = BTMF × IC                                       (1.1) 
BTMF = Oferta del recurso × Captura del recurso × Eficiencia en el uso del recurso  (1.2) 

En la primera aproximación (ecuación 1.1), la producción de biomasa total en 
madurez fisiológica (BTMF) y el índice de cosecha (IC: proporción de la BTMF que es 
particionada a los granos) son los principales rasgos determinantes del RG. Cuando no 
existen limitaciones nutricionales e hídricas al crecimiento, Monteith (1977) propuso 
estimar la BTMF como el producto de la radiación fotosintéticamente activa incidente 
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(RFAI), la fracción de dicha radiación es interceptada por el canopeo (fRFAI) y la 
eficiencia de conversión de dicha radiación en biomasa o eficiencia en el uso de la 
radiación (EUR). De manera similar, Passioura (1996) propuso entender la producción 
de BTMF como el resultado del producto entre el consumo total de agua o 
evapotranspiración del cultivo (ETC) y la eficiencia para convertir la ETC en biomasa. 
La ETC comprende dos formas de pérdida de agua (Loomis y Connor, 1992), una 
relacionada con la transpiración de las plantas (T) y otra con la evaporación directa del 
suelo (ES). La transpiración influye directamente en el crecimiento de las plantas 
(Sinclair et al., 1984), mientras que la ES representa una pérdida improductiva de agua 
de los primeros 30 cm de los horizontes superficiales del suelo (Villalobos y Fereres, 
1990). Debido a que la T suele ser difícil de estimar con precisión en condiciones de 
campo, la eficiencia en el uso del agua (EUA) para la producción de biomasa total se 
calcula en base a ETC y se describe como EUABT,ETc (Sinclair et al., 1984). Este 
enfoque puede extenderse al análisis de EUA para la producción de granos (i.e., RG 
producido por unidad de agua evapotranspirada), descrito como EUARG,ETc. 

Debido a la simultaneidad entre los procesos asociados a la captura de agua y 
radiación para la definición de la producción de biomasa en un cultivo, es posible 
estimar la eficiencia transpiratoria del uso del agua (EUABT,T) como el producto de la 
EUR y la inversa de la conductancia del canopeo (gc: cantidad de agua transpirada por 
unidad de radiación interceptada por el cultivo; Caviglia y Sadras, 2001) según la 
ecuación 1.3. 

EUABT.T =      EUR × gc-1                 (1.3) 

El mejoramiento genético, a través de la selección de cultivares de mayor RG, junto a 
diferentes estrategias de manejo (e.g., fertilización con N, riego complementario, 
elección de la densidad de plantas) han tenido un impacto directo sobre los factores 
mencionados. En lo que respecta al manejo, la fertilización con N tiene un impacto 
positivo en la generación y duración del área foliar verde (Uhart y Andrade, 1995; 
Dreccer et al., 2000)  provocando disminuciones en la radiación solar que es trasmitida 
al suelo. Como resultado de esto, se logra una diminución de la ES (Villalobos y 
Fereres, 1990) y una mejora en la EUABT.ETc de acuerdo a la ecuación 1.4 (Cooper et 
al., 1987). Adicionalmente, la disponibilidad de N también puede afectar la EUR por 
cambios en el N foliar específico (Sinclair y Muchow, 1999) sin afectar gc generando 
un impacto directo en  la EUABT.T (ecuación 1.3, Caviglia y Sadras, 2001; Hernández 
et al., 2021) y consecuente EUABT,ETc (ecuación 1.4, Cooper et al., 1987). 

EUABT.ETc =
EUABT.T 

  ES⁄
                             (1.4)  

En maíz, donde el manejo de la densidad resulta clave, el aumento de la densidad de 
plantas produce un aumento anticipado del índice de área foliar (m2 de hojas por m2 
de suelo) y consecuentemente de la cobertura del suelo (Westgate et al., 1997), 
aumentando T/ETC respecto a ES/ETC (Ritchie y Burnett, 1971; Villalobos y Fereres, 
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1990) a lo largo del ciclo y reduciendo la gc sin grandes cambios en EUR. Esto mejora 
la EUABT.T y consecuentemente la EUABT,ETc (Hernández et al., 2021). 

1.3. Efectos del mejoramiento genético sobre la generación del rendimiento en 
grano 

Los esfuerzos del mejoramiento genético en trigo y maíz se han enfocado casi 
exclusivamente en la selección por RG y algunos caracteres “defensivos” (i.e., 
tolerancia a estreses bióticos y al vuelco). Simultáneamente, la estabilidad del RG en 
un amplio rango de ambientes se obtiene mediante la evaluación de los nuevos 
cultivares en una extensa red de localidades y campañas agrícolas. Esta aproximación 
ha sido exitosa en sostener las ganancias globales de RG, con estimaciones que le 
atribuyen hasta un 50 % a la mejora genética en ambos cultivos (Duvick, 2005b; 
Turner y Asseng, 2005),  sin embargo, la misma no resultaría suficiente para satisfacer 
la demanda estimada futura (Hall y Richards, 2013; Otegui et al., 2015). Entre los 
principales problemas se puede identificar la baja heredabilidad del RG y su elevada 
interacción con el ambiente, el cual se prevé será cada vez más variable. Una 
alternativa para mejorar la tasa de ganancia genética consistiría en identificar rasgos 
secundarios asociados al RG en dichos ambientes que aún sean pasibles de ser 
mejorados. Dichos rasgos podrían luego utilizarse para la elección de líneas de 
parentales y/o para selección indirecta (Jackson et al., 1996). 

Los análisis retrospectivos, donde se evalúan cultivares de diferentes años de 
liberación al mercado (ALM) bajo las mismas condiciones de manejo y ambiente 
(clima y suelo), han sido una de las herramientas ampliamente utilizadas para la 
interpretación fehaciente de los efectos del mejoramiento genético sobre el RG 
(Calderini et al., 1995; Duvick, 2005a; Luque et al., 2006; Lo Valvo et al., 2018). Por 
un lado, entre los aspectos criticables de la aproximación se señala que los cultivares 
antiguos no son evaluados bajo las condiciones ambientales para las cuales fueron 
seleccionados, pudiendo en ese sentido requerir especial atención el cuidado de los 
agentes bióticos (Austin, 1993). Por otro lado, la aproximación tiene la ventaja de 
comparar a todos los cultivares en las mismas condiciones, permitiendo de esta manera 
eliminar los efectos confundidos del ambiente que podrían surgir al cotejar resultados 
de trabajos realizados en diferentes épocas si dichos efectos no son estandarizados o 
relativizados mediante modelos estadísticos apropiados (de la Vega et al., 2007). 

En Argentina, los estudios retrospectivos en trigo se han enfocado en los efectos de 
la mejora genética solamente en cultivares de ciclo largo (Slafer y Andrade, 1989; 
Calderini et al., 1995; Lo Valvo et al., 2018), soslayando a los cultivares de ciclo corto 
que representan el 36% del área sembrada de trigo en la región de la Pampa Ondulada 
(www.bolsadecerales.com/retaa-informes-anuales). La principal diferencia entre 
ambos grupos de cultivares radica en la longitud de la etapa prefloración. Esta 
diversidad permite a los productores ampliar la ventana de siembra en la región, desde 
finales de mayo con los cultivares de ciclo largo (CL) hasta mediados de julio con los 
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de ciclo corto (CC), pero logrando la convergencia de la floración en una misma 
ventana temporal tendiente a maximizar la relación entre la radiación y la temperatura 
o cociente fototermal (Q; Fischer, 1985). Entre los diferentes grupos de cultivares se 
han descrito diferencias en la captura y eficiencia en el uso del agua, como así también 
en sus determinantes fisiológicos y componentes numéricos (González et al., 2011; 
Gastaldi et al., 2020). Por ello es posible especular que existen diferencias atribuibles 
a los efectos del mejoramiento entre dichos grupos, los cuales, en el caso de los CC, 
no han sido previamente estudiados.  

En el caso del maíz, sólo existe un estudio reciente en que se estimó el progreso 
genético del RG y sus determinantes fisiológicos asociados incluyendo un número 
suficiente de híbridos representativos del mejoramiento en Argentina entre 1965 hasta 
la actualidad (Di Matteo et al., 2016). El mismo, sin embargo, presenta dos 
limitaciones. La primera es el ambiente elegido para el análisis (sudeste de provincia 
de Buenos Aires), que no corresponde por clima ni suelo al de los principales 
programas de mejoramiento de maíz templado en Argentina (norte de la provincia de 
Buenos Aires y sur de la de Santa Fe), lo cual imposibilita las comparaciones con 
estudios previos que incluyeron híbridos liberados hasta promediar la década de 1990 
en el ambiente objetivo de selección (Eyherabide et al., 1994; Luque et al., 2006). La 
segunda, común a todos los estudios mencionados, es el tipo de cruzamiento incluido 
en el análisis, que abarcó desde cruzas dobles y/o de tres líneas hasta híbridos simples 
o F1 en un número variable en cada caso. Esta última impide distinguir el progreso de 
RG atribuible al aumento de la heterosis del independiente de ella (Duvick, 2005a), 
imposibilitando además las comparaciones con otros estudios similares conducidos 
con germoplasma templado desarrollado para el hemisferio norte (Tollenaar, 1989, 
1991). Como consecuencia de estas restricciones, las comparaciones entre estudios 
referidas a los efectos del mejoramiento de maíz deben tomarse con cautela y hacen 
recomendable una revisión exhaustiva del tema. 

  

1.3.1. Impacto del mejoramiento genético bajo condiciones potenciales de 
crecimiento  

Como resultado de la introducción de los genes de enanismo (Rht) durante la 
revolución verde, el aumento del RG potencial en trigo estuvo asociado al incremento 
del IC sin alterar la BTMF  (Siddique et al., 1989a; Slafer y Andrade, 1993; Calderini 
et al., 1995; Sayre et al., 1997). Luego de la revolución verde, en cultivares liberados 
desde la mitad de la década de 1980 en países como Méjico, Reino Unido y Australia, 
se observó que la mejora del RG estuvo más asociada a aumentos de la BTMF que del 
IC (Reynolds et al., 1999; Donmez et al., 2001; Shearman et al., 2005; Sadras y 
Lawson, 2011). Sin embargo, en cultivares liberados en Argentina hasta el 2011 la 
ganancia de RG siguió asociada a mejoras del IC, sin variaciones de la BTMF (Lo 
Valvo et al., 2018). Austin (1980) determinó los límites biológicos teóricos para el IC, 
considerando que era posible alcanzar valores cercanos al 60%. A pesar de este valor 
teórico propuesto, los trigos élite en el mundo no superan valores de IC de 55%, 
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sugiriendo al mismo como el máximo alcanzable (Reynolds et al., 2017; Duan et al., 
2018; Rose y Kage, 2019). En Argentina, los cultivares modernos exploran valores 
cercanos al 40 % (González et al., 2011; Lo Valvo et al., 2018), indicando que aún se 
podría mejorar el IC para aumentar el RG potencial. En cuanto al maíz, tanto en 
Estados Unidos como en Argentina la mejora del RG estuvo asociada a aumentos de 
la BTMF y del IC (Duvick, 2005a; Luque et al., 2006; Di Matteo et al., 2016). Detrás 
de estas tendencias tuvo lugar principalmente una mayor tolerancia al aumento de la 
densidad de siembra en híbridos modernos y, en menor medida, un aumento del RG 
potencial por planta a bajas densidades (Luque et al., 2006; Assefa et al., 2018). Sin 
embargo, hasta el momento no se han detectados efectos claros del mejoramiento 
sobre la densidad que maximiza el RG entre híbridos argentinos de distinto ALM bajo 
condiciones potenciales de crecimiento (Echarte et al., 2000; Luque et al., 2006; Di 
Matteo et al., 2016), aunque sí ha aumentado la tolerancia a las densidades supra-
óptimas (Di Matteo et al., 2016). 

En lo que respecta a los componentes numéricos del RG, tanto en trigo (Slafer y 
Andrade, 1989; Calderini et al., 1995; Sayre et al., 1997; Shearman et al., 2005; 
Acreche et al., 2008; Lo Valvo et al., 2018) como en maíz (Duvick, 2005; Luque et 
al., 2006; Di Matteo et al., 2016; Borrás y Vitantonio-Mazzini, 2018), la literatura 
indica que el proceso de mejora genética estuvo asociado en mayor medida al número 
de granos por m-2 (NG) que al peso individual de los granos (PG). Más aún, en ninguna 
de las dos especies se verificó una disminución del PG en respuesta al aumento del 
NG (i.e., una compensación o trade-off, parcial o total), debido a un aumento de (i) la 
partición de biomasa a los granos (i.e., mayor IC), y (ii) el crecimiento postfloración 
en maíz. Esto resultados son coincidentes con el grado de limitación por fuente durante 
el periodo de llenado de grano en cada caso (Borrás et al., 2004). 

Desde el punto de vista fisiológico, el NG guarda relación con la cantidad de 
biomasa acumulada en estructuras reproductivas (i.e., espigas) y la eficiencia con que 
dicha biomasa es utilizada para fijar granos (Fischer, 1985). La acumulación de 
biomasa en estructuras reproductivas depende de la tasa de crecimiento del cultivo en 
el periodo de crítico (TCCPC), de la duración de dicho periodo y de la partición de 
dicho crecimiento a las estructuras reproductivas. El mejoramiento reciente en 
Argentina ha generado (i) incrementos de la eficiencia reproductiva de las espigas 
(ERESP) sin cambios en el peso seco de las espigas (PSE) en floración en trigo (Lo 
Valvo et al., 2018) y (ii) un aumento en la TCCPC que produjo aumentos en el PSE en 
maíz (Borrás y Vitantonio-Mazzini, 2018). En ambos casos la consecuencia fue un 
aumento del NG.  

 

1.3.2. Impacto del mejoramiento genético bajo condiciones ambientales limitantes 

La mejora del RG bajo condiciones potenciales suele conllevar incrementos del RG 
también en ambientes con limitaciones hídricas (Sadras y Lawson, 2013; Cooper et 
al., 2014; Nagore et al., 2017) o nutricionales  (Ortiz‐Monasterio et al., 1997; Haegele 
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et al., 2013; Mueller et al., 2019). Como resultado de esto, los cultivares modernos de 
trigo y maíz presentan mayores RG en un amplio rango de condiciones ambientales. 
En trigo la selección por RG ha traccionado la generación de cultivares de mayor 
adaptabilidad a las mejoras del ambiente (i.e., una disminución en la estabilidad del 
RG, Calderini y Slafer, 1999) mientras que en maíz ocurrió lo contrario (i.e., se 
registró una mejora en la estabilidad de los RG en híbridos modernos, Di Matteo et 
al., 2016). El aumento en el IC, producto principalmente de una reducción en la altura 
de la planta y una disminución en el vuelco en condiciones de alta disponibilidad de 
recursos, explicaría dicha mejora en trigo (Calderini y Slafer, 1999). Mientras en maíz, 
la selección bajo condiciones de alta densidad de plantas y un amplio rango de 
ambientes explicarían las mejoras en la estabilidad del RG registradas en los híbridos 
modernos (Di Matteo et al., 2016). Este cultivo es muy sensible a la tasa de 
crecimiento por planta durante el periodo de definición del NG (Andrade et al., 1999), 
producto del desacople en el crecimiento de la espiga por tratarse de un órgano 
relegado en la competencia por asimilados. Esto sugiere la posibilidad de encontrar 
una mejora indirecta en la eficiencia en el uso de los recursos que permitan optimizar 
los bajos recursos por planta en híbridos modernos y así sostener las tasas de 
crecimiento en el periodo crítico de determinación del NG. Esta respuesta, sin 
embargo, no ha sido acompañada por estudios de progreso genético en condiciones 
variables de oferta de recursos en el mismo ambiente, que permitirían una mejor 
identificación de las variaciones relativas entre los rasgos eco-fisiológicos 
determinantes del RG. El estudio de los efectos indirectos de la mejora genética sobre 
la captura y eficiencia en el uso de los recursos en un rango de ambientes obtenido 
mediante disponibilidad variable de N y agua permitiría asistir en el diseño de 
estrategias para aumentar el RG bajo deficiencias de esos recursos (Araus et al., 2008). 

En relación al consumo y eficiencia en el uso del agua, los primeros trabajos 
realizados en Australia comparando cultivares de trigo liberados entre 1860 y 1984 
identificaron a la EUARG,ETc como la principal responsable de los aumentos de RG. La 
variación de esta eficiencia estuvo asociada principalmente al aumento del IC y no a 
la producción de BTMF ni la capacidad de captura de agua (Siddique et al., 1990). 
Estudios más recientes en Méjico y EEUU, en cambio, atribuyeron el aumento del RG 
producto de la mejora genética a un aumento de la BTMF como resultado de una mayor 
ETC (Pask y Reynolds, 2013; Thapa et al., 2020). Sin embargo, otro trabajo de 
Australia (Sadras y Lawson, 2013) no detectó cambios en la capacidad de captura de 
agua a pesar de que la mejora del RG estuvo asociada a un aumento en la BTMF. En 
Argentina, hasta el momento no se han documentado trabajos que hayan analizado los 
efectos indirectos del mejoramiento sobre este recurso en trigo, aunque es posible 
especular mejoras en la EUARG,ETc producto de una mejora del IC (Lo Valvo et al., 
2018) tal lo ocurrido en una primera etapa del mejoramiento en Australia (Siddique et 
al., 1990). En maíz, a partir de trabajos de modelización realizados en Estados Unidos, 
aprovechando una amplia base de datos proveniente de diversos experimentos a 
campo, se hipotetizó que la mejora del RG estaría más asociada al aumento de la ETC, 
atribuible a una mayor profundización del sistema radical, que a modificaciones de la 
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captura y eficiencia en el uso de la radiación atribuibles a un hábito foliar más 
erectófilo (Hammer et al., 2009). Sin embargo, un estudio de progreso genético 
utilizando una única densidad de siembra no detectó cambios de ETC (Reyes et al., 
2015), y un estudio reciente (Messina et al., 2021) sugiere una reducción en la 
dimensión del sistema radical de híbridos modernos con mayor asignación de biomasa 
a la parte aérea producto del aumento en la densidad de plantas, pero sin compromiso 
de la capacidad de captura de agua. En Argentina, un trabajo realizado comparando 
dos híbridos modernos con uno antiguo (Nagore et al., 2014) no permitió detectar 
cambios asociados a ETC. Sin embargo, tanto los estudios de EEUU como el local 
conllevan el efecto confundido de pasar de híbridos dobles a simples y no cuantifican 
claramente una tendencia producida por el mejoramiento (i.e., progreso genético) pues 
no incluyen el número mínimo de genotipos del mismo nivel heterótico necesarios 
para evaluarla.  

En estudios previos con énfasis en la captura y eficiencia en el uso de la radiación 
se señalaron efectos positivos sobre la EUR producto de la mejora genética en trigo. 
Para este cultivo, los aumentos de EUR permitieron (i) compensar las reducciones de 
la capacidad de intercepción de la radiación, producto de una reducción de la duración 
de la etapa prefloración, sin cambios de la producción de la BTMF (Calderini et al., 
19997; Acreche et al., 2009), o (ii) aumentar la producción de BTMF (Shearman et al., 
2005; Sadras y Lawson, 2011). Mientras que en maíz, todos los trabajos de progreso 
genético reportaron aumentos de BTMF, principalmente asociados a mayor captura de 
radiación (Tollenaar, 1989; Luque et al., 2006) particularmente durante el llenado de 
granos (Rajcan y Tollenaar, 1999), atribuible a una mayor permanencia verde 
(Valentinuz y Tollenaar, 2004) que a mejoras de la capacidad fotosintética per se 
durante esta etapa (Lee y Tollenaar, 2007). Estas respuestas, a su vez, serían 
consecuencia del aumento del número de destinos fijados durante el periodo crítico 
(mayor NG), atribuidas a mejoras de la TCCPC (Luque et al., 2006). Aparentemente, 
la mejora en la TCCPC respondería a la selección de un hábito más erecto (Lacasa et 
al., 2022), especialmente entre los híbridos simples, y a la mejora del intercambio neto 
de carbono en la hoja de la espiga producto de menores tasas respiratorias (Cagnola et 
al., 2021). Las mejoras registradas en la distribución de la radiación, producto de la 
selección de híbridos más erectos, permitiría especular que el mejoramiento produjo 
indirectamente una mejora en la EUR en híbridos modernos tal como lo registrado en 
EEUU (Duvick et al., 2005a; Messina et al., 2022). 

En el presente estudio se profundizó el análisis de las bases eco-fisiológicas de la 
ganancia de RG y rasgos secundarios asociados al mismo en los cultivos de trigo y 
maíz, dos cereales de gran importancia para la región, que compiten en superficie y 
que poseen plasticidad vegetativa y reproductiva contrastante. Dichos análisis se 
realizaron tanto bajo condiciones potenciales de crecimiento como en un amplio rango 
de ambientes generados por la combinación no factorial de niveles hídricos y 
nitrogenados. En la primera parte se hará hincapié en los determinantes y componentes 
numéricos del RG, mientras que en la segunda parte se focalizará en la eficiencia y uso 
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de los recursos (agua y radiación). Esto permitirá, (i) analizar cuándo una vía de mejora 
se encuentra agotada por haber alcanzado los niveles (máximos o mínimos según el 
rasgo) esperables, (ii) identificar características promisorias para mejorar el RG y la 
estabilidad (Araus et al., 2008) y (iii) comparar los cambios relativos en las variables 
analizadas para las dos especies elegidas. Hasta el momento, ningún trabajo ha 
estudiado de manera comparada el impacto del mejoramiento genético reciente 
(últimos 30-40 años) en trigo y maíz bajo recursos edáficos limitantes (i.e., agua y N) 
en el mismo ambiente (Pampa Ondulada), y menos aún lo han analizado cuando dichos 
estreses actúan en forma conjunta (Bänziger et al., 2000; Reynolds et al., 2007).   

1.4. Objetivos e hipótesis 

1.4.1. Objetivo General 

Establecer el progreso en RG y rasgos secundarios asociados registrado en las 
últimas décadas en trigo y maíz cuando son evaluados en un mismo ambiente 
productivo y creciendo tanto bajo condiciones potenciales como de restricciones 
abióticas. De esta forma, se busca comprender las posibles similitudes y diferencias 
entre estas especies, una otoño-invernal y otra primavero-estival, que presentan 
estrategias de generación de RG contrastantes, pero comparten importancia productiva 
y económica local (Pampa Ondulada) y nacional.  

1.4.2. Objetivos Específicos   

1) Analizar el progreso genético alcanzado para el RG de trigo bajo condiciones 
potenciales en cultivares de diferente ciclo como así también identificar rasgos 
secundarios asociados a dicha mejora. 

HIPOTESIS 1: El mejoramiento genético de trigo ha incrementado el RG debido 
a mejoras del IC y el NG, asociadas a una mayor ERESP. 

2) Analizar el progreso genético alcanzado para el RG de maíz bajo condiciones 
potenciales en híbridos con diferente nivel de heterosis identificando rasgos 
secundarios asociados a dicha mejora. 

HIPOTESIS 2: El mejoramiento genético de maíz ha incrementado el RG 
producto de aumentos de la BTMF y del NG asociados a un mayor PSE debido a 
mejoras de la TCCPC.  

3) Determinar los efectos de la mejora genética en trigo sobre el RG y sus 
determinantes fisiológicos, incluyendo la captura y eficiencia en el uso del agua y la 
radiación, para cultivos creciendo en un amplio rango de ambientes producto de la 
variación en la oferta de agua y/o N. 

HIPOTESIS 3: Los cultivares de trigo de mayor RG potencial (i.e., los de reciente 
liberación al mercado) presentan mejoras en el RG también en condiciones de 
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limitaciones hídricas y/o nutricionales. Dichas mejoras son explicadas por un 
incremento del IC sin cambio en la captura de agua y radiación, resultando así en 
mayores eficiencias de uso (en especial EUARG,ETc). 

4) Determinar los efectos de la mejora genética en maíz sobre el RG y sus 
determinantes fisiológicos, incluyendo la captura y eficiencia en el uso del agua y la 
radiación, para cultivos creciendo en un amplio rango de ambientes producto de la 
variación en la oferta de agua y/o N. 

HIPOTESIS 4: Los híbridos de mayor RG potencial presentan mejoras del RG 
también en condiciones de limitaciones hídricas y/o nutricionales. Dichas mejoras en 
el RG están asociadas a mayor producción de BTMF sin cambio en la captura de agua 
y radiación, generando así aumentos de las EUAs y la EUR.  

5) Comparar los procesos asociados a la mejora genética y la estabilidad del RG 
de ambos cultivos en un amplio rango de ambientes producto de la variación en la 
oferta de agua y/o N. 

HIPOTESIS 5: El mejoramiento genético ha incrementado la respuesta a las 
mejoras en la calidad ambiental en trigo (i.e., mayor adaptabilidad), mientras que ha 
generado híbridos de mayor estabilidad a cambios en la calidad ambiental en maíz. 
Estos cambios fueron producto de una mejora en la partición de biomasa a granos en 
trigo y de una mejora en la eficiencia en el uso del agua y la radiación en maíz.  

1.5. Estructura de la tesis  

Para cumplir con los objetivos propuestos y poner a prueba las hipótesis planteadas 
se analizaron datos correspondientes a 6 experimentos conducidos a campo en los 
cultivos de trigo y maíz. Para cumplir con el objetivo 1, en el capítulo 2 (experimentos 
realizados en 2015, 2016 y 2017) se evaluó el efecto del mejoramiento genético de 
trigo sobre el RG y sus determinantes fisiológicos, en los últimos años bajo 
condiciones potenciales. Mientras que, para cubrir el objetivo 2, en capítulo 3 se evaluó 
lo mismo para el cultivo de maíz, utilizando datos provenientes de los experimentos 
(experimentos realizados en 2014-2015 y 2016-17) como así también de publicaciones 
previas (experimentos realizados en 1996-97 y 1997-98, Luque et al., 2006; 2001-02 
y 2002-03, D´Andrea et al., 2008). Finalmente, en los capítulos 4 y 5 se atendieron los 
objetivos 3 y 4. Allí se analizaron los efectos del mejoramiento genético sobre la 
captura y eficiencia en el uso de agua y radiación de cada especie (en el 4 trigo y en el 
5 maíz) creciendo en un rango de ambientes generados por la oferta variable de agua 
y N. La tesis concluye con el capítulo 6, en el cual se integran los hallazgos principales 
como así las contribuciones del mejoramiento en las mejoras de los RGs reales y el 
efecto del mejoramiento sobre la estabilidad de los cultivares de diferentes eras frente 
a limitaciones hídricas y nutricionales en ambos cultivos (cubriendo el objetivo 5). 
Finalmente se discuten sus implicancias respecto de lo conocido hasta el momento y 
nuevos interrogantes y propuestas de líneas de investigación futuras.
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2.1. Introducción  

La ganancia global (i.e., genética y de manejo) mundial de RG de trigo ha registrado 
valores cercanos al 1 % año-1 para el periodo 1989-2008, la cual resulta insuficiente 
para cubrir la demanda esperada hacia 2050 (Ray et al., 2013). En los últimos 30-40 
años, se han registrado valores cercanos al 0,6% año-1 de incremento en el RG 
potencial, variando entre un 0,3 a 1,1 % año-1 dependiendo de la región considerada 
(Fischer et al., 2014; Yao et al., 2019). Sin embargo, algunos autores refieren efectos 
nulos de la mejora genética sobre el RG potencial, como Beche et al. (2014) para Brasil 
(periodo 1999-2009), Acreche et al. (2008) y Sanchez-Garcia et al. (2013) para España 
(1970 hasta la actualidad), y Graybosch y Peterson (2010) para EEUU (periodo 1984-
2008).  

La mejora genética en los últimos años en Argentina, al igual que en algunas 
regiones de China, ha sido consecuencia de un aumento del IC sin cambios en la BTMF 

(Tian et al., 2011; Zheng et al., 2011; Lo Valvo et al., 2018). Sin embargo, en países 
como Australia, Reino Unido, Méjico y otras regiones de China el aumento del RG 
estuvo asociado principalmente a mejoras de la BTMF. Dicho efecto indirecto del 
mejoramiento estuvo asociado a un mayor crecimiento del cultivo durante la etapa 
prefloración en Australia y Reino Unido (Shearman et al., 2005; Sadras y Lawson, 
2011) y una mayor fotosíntesis y/o producción de biomasa en postfloración en Méjico 
y China (Xiao et al., 2012; Aisawi et al., 2015). 

Entre los componentes numéricos afectados por la mejora genética se identificó al 
NG como el principal responsable de las mejoras del RG en países como Brasil, 
Argentina y algunas regiones de China (Xiao et al., 2012; Beche et al., 2018; Lo Valvo 
et al., 2018). El NG puede a su vez ser desagregado en componentes menores, como 
el NG por espiga (NGE) y el número de espigas por m-2 (NE). Adicionalmente, desde 
el punto de vista fisiológico, el NG guarda una estrecha relación con el peso seco de 
las espigas (PSE) en floración y la eficiencia reproductiva de las espigas (ERESP, en 
NG g PSE-1) (Fischer, 1985). El PSE en floración depende de la duración del periodo 
de elongación del tallo (DET), la tasa de crecimiento del cultivo en dicho periodo 
(TCCET) y la partición de la biomasa prefloración a espiga (Fischer, 1985). Pocos 
trabajos han analizado el efecto del mejoramiento genético sobre estos caracteres 
(Aisawi et al., 2015; Beche et al., 2018; Lo Valvo et al., 2018). En Brasil, el aumento 
del NG estuvo asociado a mejoras del NGE y la ERESP como también a un mayor PSE 
en floración producto de una mayor DET (Beche et al., 2018). En cambio, un trabajo 
reciente de Argentina muestra que el aumento del NG ha sido consecuencia de una 
mayor ERESP sin cambios del PSE en floración (Lo Valvo et al., 2018). Sin embargo, 
este último trabajo sólo se enfocó en cultivares de CL, sin considerar a los de CC que 
representan un 36% del área sembrada en la Pampa Ondulada.  

El objetivo del presente capítulo fue analizar el progreso genético alcanzado para 
el RG de trigo bajo condiciones potenciales. Para ello se consideraron cultivares de 
diferente longitud de ciclo a floración (cultivares de CL y CC). Fue también un 
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objetivo de este capítulo identificar el progreso genético para los determinantes 
fisiológicos (i.e., producción de BTMF e IC) y componentes numéricos (i.e., NG, PG, 
NGE y NE) del RG, como así también los determinantes fisiológicos del NG (PSE, 
ERESP, DET y TCCET).  

2.2. Materiales y Métodos 

2.2.1. Condiciones experimentales y material vegetal utilizado  

Los experimentos fueron conducidos en el campo experimental de la EEA 
Pergamino, INTA (33°56° S, 60°34° O) durante las campañas 2015, 2016 y 2017. El 
suelo fue siempre un Argiudol típico serie Pergamino. Diez cultivares de trigo, cinco 
de CL y cinco de CC (Cuadro 2.1), liberados al mercado entre los años 1971 y 2011, 
fueron seleccionados para este estudio. Los cultivares de CL fueron sembrados a 
principio de junio y los de CC a principios de julio con una densidad de 280 y 320 pl 
m-2, respectivamente. En cada uno de los experimentos se utilizó un diseño en bloques 
completamente aleatorizado con tres repeticiones. Cada parcela experimental tuvo 7 
surcos, distanciados a 0,20 m entre sí, con una longitud de 5 m (i.e., 7 m2 por unidad 
experimental). 

Cuadro 2.1. Descripción de los cultivares de trigo utilizados  

 
    a Prointa Gaucho no se incluyó en la campaña 2017. 
  ALM: año de liberación al mercado 

Se utilizó riego complementario durante el ciclo de crecimiento en las campañas 
2016 y 2017 (solo secano en 2015) y los cultivos fueron fertilizados con urea. El 
objetivo de la fertilización fue alcanzar los 220 (2015 y 2016) o 200 kg ha-1 (en 2017) 
de N disponible entre lo aportado por el suelo a la siembra (N inicial 0-60 cm) y el 
fertilizante. La fertilización se realizó en dos momentos: macollaje (Z2.5, Zadoks et 
al., 1974) y comienzo del periodo de elongación del tallo (primer nudo detectable, 
Z3.1). Los cultivos se condujeron con un adecuado control de insectos, malezas y 
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enfermedades para garantizar, junto con el riego complementario y la fertilización con 
N, las condiciones potenciales de crecimiento.  

Los datos meteorológicos (temperatura media, radiación fotosintéticamente activa 
incidente y precipitaciones) fueron obtenidos de la central meteorológica perteneciente 
a la EEA Pergamino, INTA (siga2.inta.gob.ar), ubicada a menos de 1000 m de 
distancia de los sitios experimentales. 

2.2.3. Mediciones realizadas  

En todas las parcelas experimentales se registró el comienzo del periodo de 
elongación del tallo (Z3.1, Zadoks et al., 1974), la floración (primeras anteras 
expuestas, Z6.1) y la madurez fisiológica (estimada como pedúnculo amarillo, Z9.1). 
También en todas las parcelas se realizaron muestreos destructivos en los 5 surcos 
centrales para la determinación de la biomasa total aérea. Los sitios de muestreo, 
seleccionados en la etapa temprana del cultivo, fueron de 0,5 m en Z3.1 y de 1 m lineal 
en Z6.1 y Z9.1. A partir de dichas muestras, las cuales fueron secadas durante 72 horas 
en estufa a 65°C, se estimó la biomasa total en inicio de encañazon (BTZ3.1), en 
floración (BTFLO) y en madurez fisiologica (BTMF).  

Las espigas presentes en el muestreo de floración fueron contabilizadas y pesadas 
para determinar el PSE. Mientras que en el muestreo de madurez fisiológica, las 
espigas fueron contabilizadas y trilladas a mano para determinar el RG. El PG fue 
determinado contando los granos presentes en dos submuestras de 2 g cada una, que 
permitieron a su vez determinar el NG. El NE se estimó como el promedio de los 
recuentos de espigas en floración y madurez fisiológica, mientras que el NGE se 
estimó como el cociente entre el NG y el NE. Finalmente se realizaron estimaciones 
de los determinantes fisiológicos del NG: (i) PSE en floración, (ii) ERESP, calculado 
como el cociente entre el NG y el PSE en floración de acuerdo a Fischer (1985), (iii) 
DET, estimado como la difererencia entre los días desde la siembra a floración (Z6.1) 
y los días desde la siembra a un nudo detectable (Z3.1), y (iv) TCCET calculada como: 

TCCET (g m-2 d-1) = [BTFLO – BTZ3.1] / [DET]                                                                (2.1) 

2.2.4. Análisis de datos  

Los efectos de los tratamientos y la interacción de ellos para cada uno de los rasgos 
evaluados a nivel de cultivo fueron analizados mediante un análisis de la variancia 
(ANOVA) utilizando el programa estadístico Infostat (Di Rienzo et al., 2017). El 
mismo fue realizado combinando el ambiente (AMB) y el ALM de los cultivares 
evaluados como variables de efectos fijos. El modelo descrito por la ecuación 2.2 fue 
el utilizado para el análisis de los datos: 

𝑦 =  𝜇 + 𝛼 + 𝛽 ( )   γ + (𝛼 × γ) + [𝛽 × 𝛼] +  ε                                        (2.2) 

donde μ es la gran media; αi es el efecto del i-ésimo ambiente (i = 3); βj (i) es el efecto 
del j-ésimo bloque anidado dentro de cada ambiente (j = 3), γk es el efecto del k-ésimo 
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ALM de cada cultivar  (k = 10). El término (α×γ)ik corresponde a la interacción 
ambiente por ALM del cultivar; [β × γ]ij es el error tipo a y εijk es el error tipo b. 

Para determinar el progreso genético, el valor de cada uno de los rasgos evaluados 
fue estimado en términos relativos para cada ambiente con el objetivo de remover el 
efecto ambiental y expresar el progreso genético en forma porcentual. Para esto, se 
calculó el índice ambiental (IA) para cada uno de los rasgos evaluados como el 
promedio de todos los cultivares en un ambiente en particular (i.e., tres IAs para cada 
rasgo). Seguidamente, los valores de cada uno de los cultivares fueron estandarizados 
como se describe en la ecuación 2.3. 

Valor estandarizado = (Media del cultivar – IA) / IA                                                   (2.3) 

Finalmente, mediante regresiones lineales entre los valores estandarizados de los 
rasgos evaluados de los cultivares y su ALM se estimó el progreso genético calculado 
como la pendiente de dicha regresión expresada en términos porcentuales. Para la 
determinación de los valores absolutos de progreso genético se utilizaron los valores 
medios para cada rasgo a través de las tres campañas evaluadas (i.e., un valor promedio 
de las tres campañas para cada rasgo). 

2.3. Resultados 

2.3.1. Caracterización Climática 

Las condiciones climáticas variaron entre estaciones de crecimiento (Cuadro 2.2). 
Durante la etapa vegetativa del cultivo (i.e., junio a agosto), los menores valores de 
temperatura media (TMED) fueron registrados durante 2016, siendo estos similares a 
los registros históricos (H) y 21% menores a los de las campañas 2015 y 2017. Dichas 
disminuciones de TMED estuvieron promovidas por una disminución en las 
temperaturas mínimas (TMIN). Para este periodo, los valores de radiación 
fotosintéticamente activa incidente (RFAI) no difirieron entre campañas, pero sí lo 
hicieron los valores de lluvias, que fueron 3 veces mayores durante 2015 respecto al 
promedio registrado en 2016 y 2017.  

Durante la etapa crítica de determinación del NG (i.e., meses de septiembre y 
octubre), los valores de RFAI fueron similares para las tres campañas evaluadas, 
mientras que los valores promedio de TMED fueron 12% mayores durante 2017 que 
durante 2015 y 2016. Estos mayores registros de TMED en 2017 reflejaron el aumento 
de TMIN que tuvo lugar durante 2017 en esta etapa. Al analizar la relación entre RFAI 
y TMED durante la etapa crítica, los menores registros de cociente fototermal (Q) 
correspondieron a la campaña 2015 (Cuadro 2.2).  

Finalmente, durante el llenado de granos (i.e., noviembre), los menores valores de 
RFAI se registraron durante 2015, mientras que los menores valores de TMED 
correspondieron a 2017 y respondieron a la disminución de TMIN durante ese año.  
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Cuadro 2.2. Descripción del Clima. Promedios correspondientes a los valores diarios de radiación fotosintéticamente activa incidente (RFAI), 
temperatura mínima (TMIN), temperatura media (TMED), temperatura máxima (TMAX), cociente fototermal (Q) en ca. el periodo crítico, y lluvias 
mensuales (mm) durante las tres campañas. H representa los valores medios históricos de los últimos 30 años.  
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2.3.2 Variación en la fenología de los cultivares: longitud del ciclo y duración de las 
etapas prefloración y postfloración 

Los cultivares evaluados registraron diferencias significativas (P<0,01, Cuadro 2.3) 
en su longitud del ciclo. En promedio, las duraciones totales del ciclo del cultivo fueron 
un 20 % menores (30 días, Cuadro 2.3) entre los cultivares de CC respecto a los 
cultivares de CL. Dichas reducciones estarían explicadas por una menor duración de 
la etapa prefloración entre los cultivares de CC (Cuadro 2.3). Los análisis de regresión 
entre los valores estandarizados de las duraciones de cada una de las etapas del ciclo 
(i.e., prefloración, postfloración y total) y el ALM de los cultivares evaluados no 
detectaron efectos significativos en longitud total del ciclo, pero sí en la longitud de la 
etapa previa a floración dentro de cada grupo. Entre los cultivares de CL, se registró 
una reducción de 0,32 % año-1 (P<0,05) en la duración de la etapa prefloración 
mientras que entre los cultivares de CC, se registró un incremento de 0,13% año-1 en 
la misma etapa producto de la mejora genética (Cuadro 2.4). 

Cuadro 2.3. Duración en días de las etapas pre-floración, post-floración y total para 
todas las fuentes de variación consideradas por el ANOVA. Se indica también la fecha 
media de floración de cada cultivar en cada ambiente evaluado. 
 

 
a Los símbolos indican los niveles de significancia al *P<0,05, **P<0,01, ***P<0,001; ns: no 
significativo y los números en paréntesis representan la diferencia mínima significativa (DMS) 
del test TUKEY para las medias con P ≤ 0,05 
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2.3.2 Rendimiento en grano y sus determinantes fisiológicos  

El RG y sus determinantes fisiológicos (i.e., BTMF e IC) difirieron 
significativamente (P<0,05, Cuadro 2.5) entre los ambientes y el ALM de los 
cultivares evaluados, mientras que solamente se detectaron interacciones 
significativas del ambiente con el ALM de los cultivares en el RG y la BTMF (P<0,05; 
Cuadro 2.5). La mayor proporción de la variancia total correspondió al ALM de los 
cultivares (>27%, Cuadro 2.5) para los tres rasgos evaluados. Entre los diferentes 
ambientes, los mayores valores de RG se registraron en 2016 (602 g m-2), superando 
en un 10% a los registrados en 2017 y 2015 (552 y 548 g m-2, respectivamente; 
Cuadro 2.5). Esta tendencia también se observó en el IC, con valores máximos en 
2016 (0,41) y similares en 2017 y 2015 (0,35 y 0,34, respectivamente). Mientras para 
la BTMF, los mayores valores se registraron en 2017 (1617 g m-2, Cuadro 2.5). Entre 
los dos grupos de cultivares no se evidenciaron diferencias de RG (572 y 563 g m-2, 
en cultivares de CL y CC, respectivamente) pero sí en sus determinantes, siendo la 
BTMF un 13 % mayor y el IC un 11% menor en los cultivares de CL respecto a los 
de CC (1639 comparado con 1450 g m-2 en el caso de BTMF y 0,35 comparado con 
0,39 para IC en los cultivares de CL y CC, respectivamente). Finalmente, respecto a 
la interacción del ambiente con el ALM de los cultivares, los máximos RG (925 g m-

2) y BTMF (2032 g m-2) fueron registrados en el cultivar más moderno de los CL 
(ALM:2011) en 2016, mientras que los valores mínimos de RG (394 g m-2) y de 
BTMF (1244 g m-2) fueron registrados en el cultivar más antiguo de los CL 
(ALM:1980) en 2017 y de los CC (ALM:1971) en 2015, respectivamente (Cuadro 
2.5). 

El análisis de regresión entre los valores estandarizados del RG para cada uno de 
los cultivares y su ALM, registró un incremento significativo de 0,74 % año-1 o de 4,20 
g m-2 año-1 cuando todos los cultivares fueron considerados (Cuadro 2.4). Sin embargo, 
al analizar entre grupos de cultivares, los de CL presentaron una mayor tasa de 
progreso genético (1,26 % año-1 o 7,14 g m-2 año-1, Cuadro 2.4) que los de CC (0,43 
% año-1 o 2,44 g m-2 año-1, Cuadro 2.4). En relación a los determinantes fisiológicos 
del RG, IC y BTMF, solamente se registró un incremento significativo del IC cuando 
todos los cultivares fueron considerados (0,42% año-1). Sin embargo, la respuesta de 
la mejora difirió según el ciclo, siendo solamente significativa para el IC en los 
cultivares de CL (0,99 % año-1, Figura 2.2b, Cuadro 2.4) y solamente significativa para 
la BTMF en los de CC (0,32% año-1, Figura 2.2c, Cuadro 2.4). 
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Cuadro 2.4. Progreso genético relativo para el rendimiento en grano (RG) y rasgos secundarios asociados evaluados durante las tres campañas. 

 
1Las tasas de progreso genético fueron computadas para todos los cultivares en conjunto, como así también para los cultivares de ciclo largo (CL) y corto (CC) 
por separado de acuerdo con las relativizaciones descriptas en la sección 2.2.4. Significancia al †P<0,10, *P<0,05, **P<0,01, ***P<0,001, ns: no significativo, 
n=30 para todos los cultivares y n=15 para cada grupo de cultivares (CL y CC). 
2 BTFLO: biomasa en floración, BTMF: biomasa total a madurez fisiológica, DET: duración del periodo de elongación del tallo, DSC: días desde siembra a cosecha, 
DSF: días desde siembra a floración, ERESP: eficiencia reproductiva de las espigas, IC: índice de cosecha, NE: número de espigas por m-2, NG: número de granos 
por m-2, NGE: número de granos por espiga, PG: peso individual de los granos, PSE: peso seco de las espigas, RG: rendimiento en grano, TCCET: tasa de 
crecimiento del cultivo en el periodo de elongación del tallo.  
3Valores promedios de los 3 ambientes evaluados. 
4 Los valores de progreso genético para DSF y DSC  no fueron establecidos  para todos los cultivares en conjunto dado el contraste en ciclo entre ambos grupo
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Figura 2.1. Respuesta del valor estandarizado de (a) el rendimiento en grano (RG), 
(b) el índice de cosecha (IC) y (c) la biomasa total a madurez fisiológica (BTMF) al año 
de liberación al mercado de los cultivares de trigo. Los símbolos redondos 
corresponden a los cultivares de ciclo largo (CL) y los cuadrados a los de ciclo corto 
(CC). Las líneas representan los efectos significativos de la mejora genética de los CL 
(línea cortada) y CC (línea punteada) sólo cuando resultó significativa (P≤0,05). Los 
valores de las pendientes de cada ajuste lineal están descritos en el cuadro 2.4. 
Variación de (d) RG, (e) BTMF y (f) IC en los tres ambientes evaluados. Los límites de 
las cajas representan el 25 % (inferior) y 75% (superior) de la distribución, la línea 
horizontal interna corresponde a la mediana y las barras verticales se extienden entre 
los percentiles 5% (inferior) y 95% (superior). Los colores de los símbolos en “a-c” 
corresponden a los de los ambientes representados en “d-f”.  
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Cuadro 2.5. Valores promedios, error estándar, proporción de la suma cuadrado total, y niveles de significancia del RG, sus determinantes 
fisiológicos y componentes numéricos para todas las fuentes de variación consideradas por el ANOVA.   

 
 
a Los símbolos indican los niveles de significancia al *P<0,05, **P<0,01, ***P<0,001; ns: no significativo y los números en paréntesis representan la 
diferencia mínima significativa (DMS) del test TUKEY para las medias con P ≤ 0,05. BTMF: biomasa total a madurez fisiológica, IC: índice de cosecha, 
NE: número de espigas, NG: número de granos por m-2, NGE: número de granos por espiga, PG: peso individual de los granos, RG: rendimiento en 
grano
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2.3.3. Componentes numéricos del rendimiento en grano  

De los componentes numéricos del RG, el PG fue el único que varió 
significativamente entre los ambientes (P<0,05), con valores entre 32,2 mg (2017) y 
34,9 mg (2016) (Cuadro 2.5). Por el contrario, se detectó efecto del ALM de los 
cultivares y de su interacción con el ambiente para todos los componentes numéricos 
del RG (NG, PG, NE, y NGE). El efecto del ALM fue 1,5, 1,8 y 2,3 veces mayor que 
el efecto de la interacción para PG, NE y NGE, respectivamente, y similar al efecto de 
la interacción para el NG (Cuadro 2.5). Al comparar entre grupos de cultivares, los de 
CL registraron un 4,6 % más de NG (16672 y 17477 granos m-2, en los cultivares de 
CC y CL, respectivamente) y un 3,9% menos de PG (32,8 vs 34,1 mg, en los cultivares 
de CL y CC, respectivamente) que los cultivares de CC. El mayor valor de NG (24576 
granos m-2) correspondió al cultivar más moderno de los CL (ALM: 2011) en 2016 y 
el menor al cultivar liberado en 1990 en 2015 (13227 granos m-2), mientras que el PG 
varió entre 27,2 mg en el cultivar más antiguo de los CL (ALM:1980) en 2017 y 41,9 
mg en el cultivar liberado en 1990 durante 2016 (Cuadro 2.5). El NG se incrementó 
producto de la mejora genética (0,63 % año-1) al considerar todos los cultivares 
(Cuadro 2.4), no así el PG. Coincidiendo con dicho resultado, se observaron 
incrementos de 0,89 y 0,45 % año-1 en los cultivares de CL y CC, respectivamente, sin 
embargo, dichos incrementos no resultaron ser estadísticamente diferentes entre sí (p= 
0,25). La mejora del NG estuvo asociada al aumento del NE en los cultivares de CL y 
del incremento del NGE en los cultivares de CC (Figura 2.3b y 2.3c, Cuadro 2.4). 
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Figura 2.2. Respuesta del valor estandarizado de (a) el número de granos por m-2 
(NG), (b) el número de espigas por m-2 (NE) y (c) el número de granos por espiga 
(NGE) al año de liberación de los cultivares de trigo. Los símbolos redondos 
corresponden a los cultivares de ciclo largo (CL) y los cuadrados a los de ciclo corto 
(CC). Las líneas representan los efectos significativos de la mejora genética de ambos 
grupos de cultivares (línea llena), CL (línea cortada) y CC (línea punteada) sólo cuando 
resultó significativa (P≤0,05). Los valores de las pendientes de cada ajuste lineal están 
descritos en el Cuadro 2.4. Variación de (d) NG, (e) NE y (f) NGE en los tres ambientes 
evaluados. Los límites de las cajas representan el 25 % (inferior) y 75% (superior) de 
la distribución, la línea horizontal interna corresponde a la mediana y las barras 
verticales se extienden entre los percentiles 5% (inferior) y 95% (superior). Los colores 
de los símbolos en “a-c” corresponden a los de los ambientes representados en “d-f”.  
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3.4. Determinantes fisiológicos del número de granos 

La BTFLO y el PSE en floración, estuvieron significativamente afectados por el 
ambiente, el ALM de los cultivares evaluados y la interacción de ambos, mientras que 
solamente el ambiente y su interacción con el ALM afectaron a la TCCET y ERESP 
(P<0,05, Cuadro 2.6). Las variancias producto de los ALM fueron 2 a 10 veces 
mayores que las variancias explicadas por la interacción ambiente × ALM para casi 
todos los rasgos excepto la TCCET, para la cual fueron similares (Cuadro 2.6). Los 
menores valores de BTFLO y DET fueron registrados en 2016, siendo en promedio un 
22 % menores a los registrados en 2015 y 2017 (Cuadro 2.6). Similarmente, el PSE en 
floración durante 2016 registró un valor promedio 22 y 11 % menor a lo registrado en 
2015 y 2017, respectivamente (Cuadro 2.6). Al comparar entre grupos de cultivares, 
la DET, la BTFLO y el PSE en floración fueron 36, 28 y 14 % mayores en cultivares de 
CL (DET= 47,6 días; BTFLO= 1097 g m-2; PSE= 148 g m-2) que en los de CC (DET= 
34,9 días; BTFLO= 858 g m-2; PSE= 132 g m-2). Por el contrario, la TCCET fue 8% 
menor en los de CL (17,7 g m-2

 día-1) que en los de CC (19,1 g m-2 día-1). 

El análisis de regresión entre los valores estandarizados de los diferentes 
determinantes fisiológicos del NG y el ALM de los cultivares evaluados detectó 
mejoras de la BTFLO solamente en los cultivares de CC (0,61 % año-1, Cuadro 2.4, 
Figura 2.4a), las cuales estuvieron acompañadas por incrementos de la TCCET (0,81 % 
año-1, Cuadro 2.4, Figura 2.3b) sin cambios de la DET (Cuadro 2.4, Figura 2.4c). Por 
el contrario, la DET se redujo producto del mejoramiento en los cultivares de CL 
(Figura 2.5c), aunque esta tendencia no provocó cambios en la BTFLO probablemente 
porque fue compensada por el aumento (P<0,10) en la TCCET (Cuadro 2.4). 
Finalmente, no se detectaron efectos significativos del mejoramiento en el PSE en 
floración, pero sí positivos en la ERESP cuando todos los cultivares fueron 
considerados, aunque este último ha sido producto de una mejora de este carácter entre 
los cultivares de CL (Figura 2.5b). 
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Figura 2.3. Respuesta del valor estandarizado de (a) la biomasa total en floración 
(BTFLO), (b) la tasa de crecimiento del cultivo en el periodo de elongación del tallo 
(TCCET) y (c) la duración en días del periodo de elongación del tallo (DET) al año de 
liberación de los cultivares de trigo. Los símbolos redondos corresponden a los 
cultivares de ciclo largo (CL) y los cuadrados a los de ciclo corto (CC). Las líneas 
representan los efectos significativos de la mejora genética de los CL (línea cortada) y 
CC (línea punteada) sólo cuando resultó significativa (P≤0,05). Los valores de las 
pendientes de cada ajuste lineal están descritos en el cuadro 2.4. Variación de (d) 
BTFLO, (e) TCCET y (f) DET en los tres ambientes evaluados. Los límites de las cajas 
representan el 25 % (inferior) y 75% (superior) de la distribución, la línea horizontal 
interna corresponde a la mediana y las barras verticales se extienden entre los 
percentiles 5% (inferior) y 95% (superior). Los colores de los símbolos en “a-c” 
corresponden a los de los ambientes representados en “d-f”. 
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Cuadro 2.6. Valores promedio, proporción de la suma de cuadrado total y niveles de significancia de la BTFLO y los determinantes 
fisiológicos del NG (TCCET, PSE y ERESP) para todas las fuentes de variación consideradas por el ANOVA.  

 
a Los símbolos indican los niveles de significancia al *P<0,05, **P<0,01, ***P<0,001; ns: no significativo y los números en paréntesis representan la 
diferencia mínima significativa (DMS) del test TUKEY para las medias con P ≤ 0,05. BTFLO: biomasa total en floración, DET: duración del periodo 
de elongación del tallo, ERESP: eficiencia reproductiva de la espiga, PSE: peso seco de las espigas, TCCET: tasa de crecimiento del cultivo en el periodo 
de elongación del tallo.
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Figura 2.4. Respuesta del valor estandarizado de (a) el peso seco de las espigas (PSE) en 
floración y (b) la eficiencia reproductiva de las espigas (ERESP) al año de liberación de los 
cultivares de trigo. Los símbolos redondos corresponden a los cultivares de ciclo largo 
(CL) y los cuadrados a los de ciclo corto (CC). Las líneas representan los efectos 
significativos de la mejora genética de los CL (línea cortada) y CC (línea punteada) sólo 
cuando resultó significativa (P≤0,05). Los valores de las pendientes de cada ajuste lineal 
están descritos en el Cuadro 2.4. Variación de (c) PSE y (d) ERESP en los tres ambientes 
evaluados. Los límites de las cajas representan el 25 % (inferior) y 75% (superior) de la 
distribución, la línea horizontal interna corresponde a la mediana y las barras verticales se 
extienden entre los percentiles 5% (inferior) y 95% (superior). Los colores de los símbolos 
en “a y b” corresponden a los de los ambientes representados en “c y d”. 
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2.4. Discusión  

El presente capítulo permitió cuantificar el efecto del mejoramiento genético sobre el 
RG potencial y rasgos secundarios asociados en cultivares argentinos en los últimos 40 
años (1971-2011). Este trabajo resulta una fuente valiosa para explicar lo ocurrido en trigo 
en Argentina ya que considera los cultivares de CC, los cuales no han sido incluidos en 
los estudios de progreso genético previos pese a representar un 30-36% del área sembrada 
(www.bolsadecerales.com/retaa-informes-anuales) y un 49 % de los cultivares liberados 
al mercado durante el periodo 1970-2011 (gestión.inase.gob.ar).  

El progreso genético del RG potencial registrado en este capítulo (0,74% ó 4,20 g m-2 
año-1) resultó ser levemente mayor a las tasas reportadas a nivel mundial (0,60% año-1); 
sin embargo, el mismo resulta insuficiente para satisfacer la demanda esperada de 
producción de trigo (Fischer y Edmeades, 2010; Ray et al., 2013). En términos absolutos 
el valor de progreso genético aquí estimado para el conjunto de cultivares se encuentra 
levemente por encima del valor esperado para el RG potencial explorado (Figura 2.5). Sin 
embargo, dicho aumento difirió según el grupo de cultivares a considerar. En el caso de 
los cultivares de CL, el aumento de 1,26% o 7,14 g m-2 año-1 registrado entre los cultivares 
de CL resultó ser similar al reportado en Reino Unido (1,20% año-1, Shearman et al., 2005) 
pero mayor al registrado en China (0,60-0,82% año-1; Tian et al., 2011; Zheng et al., 2011; 
Xiao et al., 2012; Yao et al., 2019), EEUU (0,86% año-1; Graybosch y Peterson, 2010), 
Europa (0-0,60% año-1; Acreche et al., 2008; Brisson et al., 2010; Lichthardt et al., 2020) 
y Brasil (0-0,92% año-1; Beche et al., 2014). En Argentina, un trabajo previo (Lo Valvo 
et al., 2018) registró un incremento de 1,17% año-1 (o 5,10 g m-2 año-1) con cultivares 
liberados entre 1940 a 2000, pero sólo 0,18% año-1 (1,40 g m-2 año-1) con cultivares 
liberados entre 2000 a 2011, lo cual contrasta con las estimaciones realizadas en el 
presente capítulo. Es de destacar que en el trabajo de Lo Valvo et al. (2018) se utilizaron 
5 cultivares diferentes para representar la última década (BioINTA 3005 -2009- ACA 906 
y Klein Gladiador -2010 y Baguette 601 y Buck Sy 110-2011). Si sólo se consideraran los 
cultivares de mayor rendimiento en el análisis, no se detectaría una estabilización entre 
2000 y 2011. Así, como se pudo estimar en esta tesis, el progreso genético de los cultivares 
de CL se encuentran por encima del ajuste global (Figura 2.5), tal como lo registrado en 
estudios previos para el Reino Unido (Shearman et al., 2005) y Argentina (Lo Valvo et 
al., 2018), mientras que en el caso de los cultivares de CC el progreso genético alcanzando 
(0,42% año-1 ó 2,44 g m-2 año-1) fue menor que el observado para los de CL. Este valor 
concuerda (Figura 2.5) con aquellos observados para cultivares primaverales y de ciclo 
similar en Australia (Sadras y Lawson, 2011) y CIMMyT-Méjico (Aisawi et al., 2015).  
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Figura 2.5. Comparación de los valores de progreso genético registrados en este capítulo 
(en rojo, verde y azul) respecto al progreso genético esperado en función del índice 
ambiental (línea negra) según estimación base a información obtenida de la literatura 
(línea negra). Los datos utilizados para el ajuste global entre el progreso de RG y el índice 
ambiental fueron obtenidos de Graybosch y Peterson (2010); Shearman et al. (2005);  Xiao 
et al. (2012); Yao et al. (2019); Beche et al., (2014); Lo Valvo et al. (2018); Aisawi et al. 
(2015); Siddique et al. (1989); Sadras y Lawson, (2011). 

El progreso del RG potencial entre los cultivares se explicó principalmente por una 
mejora de 0,42% año-1 del IC. El máximo IC registrado en el presente capítulo (0,46) se 
encuentra por debajo del máximo reportado (0,55) para trigos de élite a nivel mundial ( 
Reynolds et al., 2017; Duan et al., 2018; Rose y Kage, 2019). Esto indicaría que el IC 
sigue siendo un rasgo secundario promisorio para aumentar el RG potencial en Argentina 
(González et al., 2011), aunque en el caso del presente estudio ese aumento del IC fue 
impulsado casi exclusivamente por los cultivares de CL (0,99 % año-1) sin una tendencia 
clara entre los cultivares de CC. Por el contrario, los cultivares de CC mostraron una 
mejora de la BTMF indicando una cierta limitación de esta última sobre el RG debido a una 
menor duración del ciclo. La mejora del IC producto de la mejora reciente en cultivares 
de CL concuerda con reportes previos de Argentina (Lo Valvo et al., 2018), y de las 
provincias de Henan y Hebei en China (Zheng et al., 2011; Tian et al., 2011; Yao et al., 
2019). Por otro lado, el cultivar Marcos Juárez INTA fue el primer cultivar semi-enano 
introducido en Argentina y representó un hito en la mejora por partición de biomasa a 
granos entre los cultivares de CC, ya que no se produjeron mejoras del IC luego de su 
introducción en este grupo. La mejora de la BTMF registrada entre los cultivares de CC en 
Argentina no tiene precedentes, pero concuerda con los trabajos previos del Reino Unido, 
Australia, algunas regiones de China y Méjico (Shearman et al., 2005; Sadras y Lawson, 
2011; Wu et al., 2014; Aisawi et al., 2015). El incremento de la BTMF puede atribuirse a 
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mejoras en BTFLO (0,61% año-1), asociadas con la mejora de TCCET, en concordancia a lo 
reportado por Sadras y Lawson (2011).  

El incremento del NG, como el registrado en el presente capítulo, ha contribuido a la 
mejora del RG en la provincia de Shandong de China, en Brasil (Xiao et al., 2012; Beche 
et al., 2018) y también en Argentina (Lo Valvo et al., 2018). Dicho aumento no ha 
generado reducción del PG, lo cual sugiere que los materiales modernos aún no se 
encuentran limitados por fuente durante el llenado de granos (González et al. 2014), 
siendo factible su incremento en el futuro para lograr mejoras del RG. El aumento del NG 
fue explicado por una mejora del NGE entre los cultivares de CC, tal lo observado  en 
otras regiones del mundo (Siddique et al., 1989a; Sayre et al., 1997), y por aumento del 
NE entre los de CL, contrastando con lo publicado  previamente en trigos de ese ciclo en 
Argentina (Slafer y Andrade, 1993; Lo Valvo et al., 2018). Si bien González et al. (2011) 
mostraron una asociación entre el RG potencial y el NE entre cultivares de CL, solamente 
un trabajo ha reportado un efecto positivo del mejoramiento sobre este rasgo (Shearman 
et al., 2005). Según lo reportado por Sadras y Lawson (2011), los efectos positivos del 
mejoramiento del NE indicarían una mejora en la tolerancia al aumento de la densidad 
debido a una reducción registrada en la respuesta a la competencia en los cultivares 
modernos en Australia. El aumento de dicha tolerancia también se ha reportado como 
principal atributo responsable de los aumentos de RG en cebada (Hordeum vulgare L.) en 
diferentes regiones del mundo (Wych y Rasmusson, 1983; Martintello et al., 1987; 
Abeledo et al., 2003). 

Entre los determinantes fisiológicos del NG, no se detectaron efectos significativos del 
mejoramiento para el PSE en floración, pero sí para la ERESP, particularmente en los 
cultivares de CL, en coincidencia con lo reportado por Lo Valvo et al. (2018) en cultivares 
de Argentina. Según lo observado en el presente capítulo, la mejora de la ERESP entre los 
cultivares de CL estaría asociada a aumentos del NE ya que las espigas de macollo 
presentan mayor ERESP que las de vástago principal (Terrile et al., 2017). Estudios previos 
han resaltado la importancia de la ERESP en contraposición a PSE en floración en la 
determinación del RG potencial en cultivares de trigo modernos (González et al., 2011; 
Pretini et al., 2020). Curiosamente, el efecto negativo del mejoramiento sobre la DET, 
particularmente para los cultivares de CL, fue contrarrestado por un incremento de la 
TCCET en contraposición a lo registrado en Brasil (Beche et al, 2018) y lo sugerido 
previamente para incrementar el RG potencial (Slafer et al., 2001; González et al., 2003, 
2011). 
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2.5. Conclusiones  

El mejoramiento reciente en Argentina ha mejorado el RG a una tasa de 0,74 % año-1. 
Ese incremento estuvo asociado un incremento del IC en los cultivares de CL y a un 
incremento de la producción de BTMF en los de CC. Debido a que el máximo IC registrado 
entre los cultivares modernos es menor al máximo reportado a nivel mundial, el mismo 
resultaría un rasgo posible de ser incrementado en los cultivares de CL. Sin embargo, los 
esfuerzos del mejoramiento deberán asegurar una alta producción de BTFLO en los 
cultivares de CC, ya que parecería ser un rasgo limitante del RG entre ellos. El incremento 
del NG estuvo asociado a mejoras del NGE y la ERESP lo que sugiere que estos rasgos 
podrían ser mejorados, mientras que no se observaron respuestas del PSE en floración.  
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CAPÍTULO 3  

 

 

 

 

 

 

 

 

 

PROGRESO GENÉTICO EN MAIZ: ANÁLISIS DEL RENDIMIENTO EN 
GRANO Y SUS DETERMINANTES FISIOLÓGICOS BAJO CONDICIONES 

POTENCIALES3 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

                                                           
3 El contenido de este capítulo fue publicado en Curin, F., D’Andrea, K.E., Luque, S.F., 
Cirilo, A.G., Otegui, M.E. 2021. Mejoramiento de maíz en Argentina: efecto sobre el 
progreso genético del rendimiento en grano y sus determinantes fisiológicos. Agronomía 
y Ambiente. Revista. Facultad de Agronomía UBA, 41 (2) 71-82 
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3.1. Introducción  

La ganancia global de RG del maíz a nivel mundial ha sido de aproximadamente de 
1,77 % año-1 desde 1960 hasta la actualidad (Otegui et al., 2021a) ubicándose por debajo 
de lo necesario para cubrir la demanda esperada hacia 2050 (Ray et al., 2013). En 
Argentina, los estudios de progreso genético estimaron mejoras de 1,30 % año-1 al 
comparar híbridos liberados al mercado entre 1965 y 1993 (Luque et al., 2006), para 
declinar a 0,83 % año-1 al extender el periodo de evaluación desde 1965 y 2012 (Di Matteo 
et al., 2016; Borrás y Vitantonio-Mazzini, 2018). Una parte importante de la mejora del 
RG fue resultado de una explotación creciente de la heterosis (i.e., pasar de poblaciones a 
híbridos dobles y luego a híbridos simples) la cual se puede evidenciar en una reducción 
de la de tasa de ganancia porcentual registrada en los trabajos recientes que incluyeron 
una mayor proporción de híbridos simples (Di Matteo et al., 2016; Borrás y Vitantonio-
Mazzini, 2018) respecto a los previos (Luque et al., 2006). 

Entre los rasgos secundarios que permitieron la mejora de RG por parte del 
mejoramiento genético, se identifica a la mejora del NG como la principal responsable de 
la misma (Luque et al., 2006; Di Matteo et al., 2016; Borrás y Vitantonio-Mazzini, 2018), 
aunque destacando también que dicho incremento fue posible gracias a una mejora 
sostenida de la fuente de asimilados en postfloración (es decir, mayor crecimiento durante 
el periodo después de floración, Tollenaar, 1991, Luque et al., 2006). Esta última evitó 
una caída compensatoria del PG (Luque et al., 2006), generando así aumentos en la 
producción de BTMF (Luque et al., 2006; Di Matteo et al., 2016). Dichos aumentos en el 
NG estuvieron explicados por mejoras en el PSE sin cambio en la ERESP (Borrás y 
Vitantonio-Mazzini, 2018). Los incrementos del PSE estarían principalmente asociados a 
aumentos en la TCCPC (Luque et al., 2006; Cagnola et al., 2021).  

Todos los trabajos orientados a estimar el progreso genético incluyeron híbridos con 
distinto nivel de heterosis (Luque et al., 2006; Di Matteo et al., 2016; Borrás y Vitantonio-
Mazzini, 2018), por lo que se desconoce el efecto del mejoramiento genético 
correspondiente exclusivamente a híbridos simples, cuya adopción cobró importancia a 
partir de la década de 1990. El objetivo del presente capítulo fue analizar el progreso 
genético alcanzado para el RG de maíz bajo condiciones potenciales. Para ello se 
consideraron tanto híbridos con diferente nivel de heterosis (i.e., dobles, de tres vías y 
simples) como también sólo híbridos simples representativos del mercado argentino desde 
la década de 1960. Fue también un objetivo de este capítulo identificar el progreso 
genético para los determinantes fisiológicos (i.e., BTMF e IC) y componentes numéricos 
del RG (i.e., NG y PG) como así también los determinantes fisiológicos del NG en los 
grupos genotípicos de diferente nivel de heterosis. Para dar cumplimiento a este objetivo 
se utilizaron datos correspondientes a experimentos desarrollados en esta tesis como 
también de experimentos previos conducidos en el mismo sitio experimental. 



52 
  

3.2. Materiales y Métodos 

3.2.1.  Condiciones experimentales  y material vegetal utilizado 

Los experimentos fueron conducidos en el campo experimental de la EEA Pergamino 
de INTA (33°56° S, 60°34° O) durante las campañas 1996-1997 (Exp. 1), 1997-1998 
(Exp. 2) (Luque et al., 2006), 2001–2002 (Exp. 3), 2002-2003 (Exp. 4) D’Andrea et al., 
2008) 4, 2014–2015 (Exp.5) y 2016-2017 (Exp 6). Las siembras tuvieron lugar durante el 
mes de octubre, excepto en Exp.2 (24 de septiembre) y Exp. 3 (5 de noviembre). El suelo 
fue siempre un Argiudol típico. El diseño experimental fue siempre en parcelas divididas, 
con la densidad de plantas en la parcela principal y los híbridos en la subparcela. Se 
utilizaron diferentes densidades, pero en este análisis sólo se consideró la de 9 plantas m-

2, que fue común a todos los experimentos y maximizó los rendimientos tanto en híbridos 
antiguos como modernos. Las parcelas tuvieron siempre 5 surcos distanciados a 0,70 m y 
una longitud mínima de 7 m. Todos los experimentos tuvieron tres repeticiones, fueron 
regados y fertilizados para evitar restricciones hídrico-nutricionales, y recibieron los 
controles químicos y mecánicos necesarios para evitar la incidencia de agentes bióticos.  

En total se evaluaron 14 híbridos de maiz a lo largo de los 6 experimentos, incluyendo 
híbridos dobles, de tres vías y simples pudiendo ser de endosperma duro o flint, semi-
dentado o dentado (Cuadro 3.1). 

3.2.2. Mediciones realizadas  

En madurez fisiológica (R6; capa negra visible en los granos del centro de la espiga), 
en todas las parcelas experimentales se muestrearon 9 plantas representativas de los 2 
surcos centrales para la determinación del RG, NG, PG, BTMF e IC luego de secar el 
material en estufa a 65°C durante al menos 72 horas. Durante el ciclo del cultivo, 
adicionalmente, se realizaron estimaciones de biomasa acumulada alrededor de floración 
mediante muestreos destructivos en los Exp. 1 y 2 (7 días previos y 21 días posteriores a 
floración) y el uso de modelos alométricos no destructivos basados en la relación entre la 
biomasa de la planta y variables morfométricas (Vega et. al., 2000; Borrás y Otegui, 2001) 
en el resto de los experimentos (30 días aproximadamente centrados en floración). Esto 
permitió calcular la TCCPC y el PSE a los 15 días (Exp 3 a 6) y 21 días (Exp 1 y 2) 
posteriores a floración y la ERESP calculado como el cociente entre el NG y el PSE. 
Finalmente, la producción de biomasa total postfloración (BTPOSTFLO) fue calculada como 
la diferencia de la BTMF y la biomasa total a los 15 o 21 días posterior a floración. 

                                                           
4 Los registros de los Exp 1, Exp. 2 (Luque et al., 2006) y los Exp. 3 y 4 (D’Andrea et al., 
2008) fueron derivados de publicaciones previas.  
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Cuadro 3.1. Descripción de los híbridos utilizados y su participación en los diferentes ambientes. 
 
 

1997-96 1997-98 2001-02 2002-03 2014-15 2016-17

F880 DOBLE 1965 DURO × ×
M400 DOBLE 1978 DURO × ×

DK 2F10 SIMPLE 1980 DURO × × ×
AX 252 SIMPLE 1981 SEMI-DENTADO × ×

DK 3F24 TRES VÍAS 1984 SEMI-DENTADO × ×
MAIZAL SIMPLE 1985 SEMI-DENTADO × ×
DK 4F37 DOBLE 1988 SEMI-DENTADO × ×
AX 258 TRES VÍAS 1990 SEMI-DENTADO × ×
DK 752 SIMPLE 1993 SEMI-DENTADO × × × × ×
DK 664 SIMPLE 1993 SEMI-DENTADO ×
C 280 SIMPLE 1995 DURO × ×
AX889 SIMPLE 2001 DENTADO × ×

AW 190 SIMPLE 2002 DENTADO × ×
DK 7210 SIMPLE 2012 DENTADO × ×

HÍBRIDO CRUZA ALM TIPO ENDOSPERMA
AMBIENTES 
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Los modelos alométricos se basaron en el volumen de tallo en V14 y R2, y en el diámetro 
máximo de la espiga apical en R2. Las variables morfométricas que permitieron calcular 
el volumen del tallo fueron la altura de la planta desde el nivel del suelo hasta la lígula 
visible más alta, y el diámetro del tallo en la base de la planta (promedio del valor máximo 
y mínimo). Para la construcción de los modelos alométricos se cosecharon plantas extras 
de cada uno de los híbridos, a las cuales se les determinó la biomasa vegetativa y de las 
espigas además de las mediciones morfométricas mencionadas. Todos los modelos fueron 
significativos (P < 0,001), con valores de R2 entre 0,89 y 0,95 para las estimaciones de 
biomasa vegetativa, y entre 0,69 y 0,98 para las estimaciones biomasa de espiga (Cuadro 
3.2). 

Cuadro 3.2. Modelos alométricos utilizados para estimar la producción de biomasa 
vegetativa y biomasa de espigas en los experimentos 3, 4, 5 y 6. 

 
 
3.2.4. Análisis de los datos  

Los valores de cada híbrido para cada rasgo evaluado fueron estandarizados en forma 
relativa al valor correspondiente a un híbrido de referencia (HR) tal como se describe en 
la ecuación 3.1. Dicha estandarización permitió combinar todos los ambientes y establecer 
un único análisis de progreso genético. Para tal fin se tomó a los híbridos liberados en 
1993, como en Di Matteo et al. (2016). En el presente capítulo, los híbridos elegidos 
fueron el DK752 (en todos los experimentos excepto en 2016-2017) y el DK 664 (2016-
2017). 

Valor estandarizado = (Media del híbrido – Media del HR) / Media del HR                        (3.1)             

El progreso genético de cada rasgo se evaluó mediante análisis de regresión de los 
valores estandarizados (Ecuación 3.1) respecto al ALM y se expresó en forma porcentual 
(% año-1). Para esto último, los valores (cada punto corresponde a la combinación de 

ECUACIÓN R2 ECUACIÓN R2

AX 252 y = -0,000011x
2
 + 0,148x 0,92 1,43e

0,64x 0,93

AX 258 y = -0,000023x
2
 + 0,167x 0,89 1,50e

0,67x 0,81

AX 889 y = -0,000022x
2
 + 0,145x 0,91 1,51e

0,62x 0,69

DK 2F10 y = -0,000043x
2
 + 0,166x 0,92 1,61e

0,62x 0,79

DK 3F24 y = -0,000031x
2
 + 0,160x 0,94 0,77e

0,82x 0,80

DK 752 y = -0,000042x
2
 + 0,173x 0,95 1,43e

0,64x 0,74

DK 2F10 y = -0,000068x
2
 + 0,198x 0,92 0,22e

1,15x 0,98

DK 752 y = -0.000075x
2
 + 0.205x 0,95 0,21e

1,15x 0,97

DK 664 y = -0.000075x
2
 + 0.205x 0,95 0,36e

1,08x 0,97

AW 190 y = 0,000045x
2
 + 0,185x 0,93 0,26e

1,12x 0,88

DK 7210 y = 0,000078x
2
 + 0,202x 0,95 0.29e

1,08x 0,85

2014-15          
2016-17

AMBIENTES HÍBRIDOS
BIOMASA VEGETATIVA BIOMASA DE ESPIGA

2001-02       
2002-03
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híbrido × ambiente evaluado) se agruparon en (i) todos los híbridos, independientemente 
del nivel de heterosis (n= 31) y (ii) sólo los híbridos simples (n= 21). 

3.3. Resultados 

3.3.1. Caracterización Climática 

Los experimentos fueron evaluados en campañas con diferente influencia de las fases 
El Niño Oscilación del Sur (ENOS), siendo tres de ellas clasificadas como El Niño (1997-
98, 2002-03, 2014-15), una como La Niña débil (Exp 6), y dos de ellas como neutras 
(1996-97 y 2001-02) (https://ggweather.com/enso/oni.htm). En general, las campañas que 
corresponden al evento de tipo el El Niño generan lluvias por arriba de lo normal (Bert et 
al., 2006), lo cual quedó en evidencia con un 14% más de lluvia (en promedio) que el 
valor histórico durante las campañas influenciadas por la fase del ENOS mencionada. 
Dichos eventos de precipitaciones estuvieron concentrados durante la etapa vegetativa de 
las campañas 1997-98 y 2014-15 y durante todo el ciclo durante en la campaña 2002-03.  

Los registros de radiación solar fotosintéticamente activa incidente (RFAI), en general, 
fueron similares para todos los ambientes evaluados durante la etapa vegetativa y el 
periodo crítico (definido 15 días alrededor de floración), aunque levemente menores 
durante las campañas 1997-98 y 2014-15. Mientras que, durante el llenado de granos, los 
menores valores de RFAI se registraron durante las campañas 2001-02, 2002-03 y 2016-
17 asociados a un incremento en las lluvias en dicho periodo. Mientras que con respecto 
a las temperaturas medias (TMED) durante la etapa vegetativa correspondieron a la 
campaña 1997-98, aunque luego experimentó las mayores TMED durante el periodo crítico 
junto con la campaña 2016-17. Finalmente, el mayor cociente fototermal en el periodo 
crítico de determinación del RG se alcanzó durante las campañas 2001-02, aunque estuvo 
acompañado de una mayor frecuencia de días con temperaturas máximas de 35 ºC que el 
resto de las campañas.  

3.3.2 Variación en la fenología de los cultivares: longitud del ciclo y duración de las 
etapas prefloración y postfloración 

Las duraciones de las diferentes etapas del HR registraron variaciones de entre el 8 y 
el 10 % y medias de 62 y 75 días en las etapas postfloración y prefloración, 
respectivamente, a través de las campañas de evaluación (Cuadro 3.4). Las menores 
duraciones de ambas etapas del HR se registraron durante la campaña 2001-02, mientras 
que las mayores correspondieron a la campaña 1997-98. Al analizar los efectos del 
mejoramiento sobre las duraciones de las diferentes etapas (i.e., regresión entre los valores 
estandarizados al HR y el ALM de cada uno de los híbridos analizados) no se registraron 
efectos significativos del mejoramiento en la longitud total del ciclo ni de las subetapas 
mencionadas.  



56 
  

Cuadro 3.3. Caracterización climática de los diferentes ambientes. Valores promedios de radiación fotosintéticamente activa incidente 
diario (RFAI), temperatura media diaria (TMED), cociente fototermal (Q), número de días con temperaturas máximas por encima de 35 º 
C y lluvias acumuladas en el periodo vegetativo (Veg-desde siembra a 15 días previos a R1), crítico para la determinación del número 
de granos (PC- ca. 30 días centrados en R1) y el llenado de granos (LL- desde 15 días posteriores a R1 a madurez fisiológica) de los 6 
ambientes evaluados  
 
 

Ambientes 

RFAI                 
(MJ m-2 día-1) 

Temperatura 
media (°C) 

Cociente  
fototermal (Q) 

Días con TMAX 
mayores a 35 ºC 

Precipitaciones (mm) 

Veg PC LL Veg PC LL Veg PC LL Veg PC LL Veg PC LL Total 

1996-97 9,9 10,9 11,1 19,8 24,1 23,1 --- 0,95 1,00 1 1 0 137 113 208 458 

1997-98 8,8 9,7 9,8 17,8 21,3 21,4 --- 0,95 0,96 0 0 1 407 152 206 765 

2001-02 11,3 11,2 7,9 21,0 22,9 22,0 --- 1,02 0,75 2 2 2 159 146 312 617 

2002-03 10,6 11,0 9,2 20,9 22,4 22,7 --- 0,95 0,84 2 0 3 271 168 288 726 

2014-15 9,6 9,9 10,1 20,3 21,7 20,7 --- 0,95 1,01 1 0 0 402 306 174 882 

2016-17 10,6 10,8 8,4 21,1 23,8 21,6 --- 0,95 0,81 1 0 0 377 159 186 722 

Media 10,1 10,6 9,4 20,1 22,7 21,9 --- 0,97 0,89 1,2 0,5 1 292 174 229 695 
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3.3.2. Rendimiento en grano y sus determinantes fisiológicos  

Los valores de RG del HR registraron una variación del 9,8 % y un valor medio de 
1215 g m-2 a través de todos los ambientes evaluados (Cuadro 3.4). El valor mínimo 
correspondió a 2014-15 (1099 g m-2), mientras que el máximo se obtuvo en 1997-98 (1393 
g m-2). De los determinantes fisiológicos del RG, el IC registró menor variación entre 
ambientes que la BTMF (5,3 % y 13,6 %, respectivamente). El valor máximo de IC 
correspondió a 2014-15 (0,54), mientras que el valor mínimo no estuvo asociado a un 
único ambiente (Cuadro 3.4). En el caso de la BTMF, el valor mínimo se registró en 2014-
15 (2035 g m-2), mientras que el máximo tuvo lugar en 1997-98 (2925 g m-2, Cuadro 3.4). 
Finalmente, en relación a la BTPOSTFLO, el HR registró una variación del 25 % y un valor 
medio de 842 g m-2 a través de todos los ambientes evaluados (Cuadro 3.4).   

El análisis de regresión entre los valores estandarizados de RG y ALM de cada uno de 
los híbridos evaluados registró un incremento significativo de 1,11 % año-1 cuando se 
consideró a todos los híbridos en el análisis, mientras que ese valor se redujo a 0,84 % 
año-1 cuando solamente se consideró a los híbridos simples (Figura 3.1). Estos incrementos 
del RG estuvieron acompañados con mejoras de la BTMF y el IC. Para la BTMF fueron 
constantes y positivas durante todo el periodo evaluado, con valores de 0,60 y 0,42 % año-

1 para cada grupo de híbridos, respectivamente (Figura 3.1). La mejora del IC, en cambio, 
solamente tuvo lugar hasta 1993, año a partir del cual permaneció constante (Figura 3.1). 
Finalmente, se detectó una mejora significativa de la BTPOSTFLO, con valores de 0,93 y 0,81 
% año-1, respectivamente (Figura 3.1).  

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

 

 



58 
  

Cuadro 3.4. Valores medios del RG, sus determinantes fisiológicos (BTMF e IC) y la 
BTPOSTFLO de los híbridos evaluados en los 6 ambientes seleccionados para realizar el 
análisis de progreso genético.  
 

AMB HÍBRIDOS ALM RG IC BTMF BTPOSTFLO
a 

DURACIÓN EN 
DÍAS  

(g m-2)   (g m-2) (g m-2) S-R1 R1-R6 S-R6 

1996-97 

F880 1965 760 0.37 2049 505 80 62 142 
M400 1978 757 0.40 1876 398 84 60 144 
Maizal 1985 949 0.43 2196 446 81 64 145 

DK4F37 1988 983 0.46 2159 489 83 63 146 
DK752 1993 1103 0.48 2295 538 81 65 146 
C280 1995 1066 0.45 2364 499 81 64 145 

1997-98 

F880 1965 720 0.33 2191 559 87 64 151 
M400 1978 994 0.39 2538 1005 87 66 153 
Maizal 1985 1081 0.39 2746 1072 88 65 153 

DK4F37 1988 1122 0.45 2516 754 89 67 156 
DK752 1993 1393 0.48 2925 969 86 69 155 
C280 1995 1224 0.44 2771 1035 87 71 158 

2001-02 

DK2F10 1980 1282 0.46 2752 1142 72 55 127 
AX252 1981 1166 0.39 2956 1055 70 61 131 

DK3F24 1984 1257 0.45 2778 1081 71 54 125 
AX258 1990 1270 0.45 2795 982 71 60 131 
DK752 1993 1270 0.50 2550 951 67 60 127 
AX889 2001 1473 0.48 3037 1121 71 61 132 

2002-03 

DK2F10 1980 1060 0.45 2364 867 69 63 132 
AX252 1981 1003 0.40 2518 1152 71 59 130 

DK3F24 1984 1252 0.47 2672 1202 66 59 125 
AX258 1990 1097 0.44 2492 1039 69 63 132 
DK752 1993 1282 0.48 2686 1120 71 61 132 
AX889 2001 1255 0.46 2708 1113 73 59 132 

2014-15 

DK2F10 1980 1068 0.51 2097 912 76 62 138 
DK752 1993 1099 0.54 2035 769 72 68 140 
AW190 2002 1234 0.55 2260 927 75 66 141 
DK7210 2012 1344 0.54 2487 1062 74 64 138 

2016-17 
DK664 1993 1143 0.52 2193 706 71 56 127 
AW190 2002 1172 0.53 2204 774 75 58 133 
DK7210 2012 1286 0.54 2384 985 74 59 133 

    MEDIA b 
YHR 

1215 0.50 2448 842 75 62 137 
CV 9.8% 5.3% 13.6% 25% 10% 8% 8% 

a Valor promedio y coeficiente de variación a través de todos los ambientes evaluados del híbrido 
de referencia (HR). BTMF: biomasa total a madurez fisiológica, BTPOSTFLO: biomasa total 
postfloración, IC: índice de cosecha, RG: rendimiento en grano 
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Figura 3.1. Respuesta del valor estandarizado de (a y e) el rendimiento en grano (RG), (b 
y f) el índice de cosecha (IC), (c y g) la biomasa total a madurez fisiologica (BTMF) y (d y 
h) la biomasa total postfloración (BTPOSTFLO) al año de liberación al mercado de los 
híbridos evaluados considerando todos los híbridos (a-d) o solamente los simples (e-h). 
Significancia al †P<0,10, *P<0,05, **P<0,01, ***P<0,001, ns: no significativo. 
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3.3.2. Componentes numéricos del rendimiento en grano  

De los componentes numéricos del RG, el PG del HR registró menor variación a través 
de los ambientes evaluados (9 %) que el NG (15,5 %). El valor mínimo de PG se registró 
durante 2001-02 (220 mg) y el máximo durante 2016-17 (274 mg), mientras que para el 
NG, el valor mínimo se registró en 2014-15 (4123) y el máximo en 2001-02 (5782, Cuadro 
3.5).  

 El análisis de regresión entre los valores estandarizados del NG y PG y el ALM de 
cada uno de los híbridos evaluados detectó un efecto positivo y significativo del NG, de 
1,12 y 1,23 % año-1 cuando se consideraron a todos o solamente los híbridos simples en el 
análisis, respectivamente (Figura 3.2). Mientras que en el caso del PG, no se registraron 
efectos significativos del PG producto de la mejora genética en ambos análisis (Figura 
3.2).  

3.3.3. Determinantes fisiológicos del número de granos  

De los determinantes fisiologicos del NG, la TCCPC fue la que menor variación registró 
en el HR a través de los diferentes ambientes evaluados, con valores de 7,6, 40,3 y 48,5 % 
para la TCCPC, PSE y ERESP respectivamente. Los valores mínimos y máximos de ERESP 
y PSE fueron registrados en los dos primeros ambientes (1996-97 y 1997-98, Cuadro 3.5) 
probablemente debido a que las determinaciones del PSE y consiguiente ERESP se 
realizaron 21 días después de floración a diferencia de los otros ambientes que se 
realizaron 15 días posteriores a floración. Dichas diferencias no impidieron el análisis de 
progreso genético ya que se realizaron las estandarizaciones correspondientes de los datos 
tal como fue indicado en la ecuación 3.1. 

Los análisis de regresión de los valores estandarizados de la TCCPC, el PSE y la ERESP 
y en relación al año de liberación de cada uno de los híbridos evaluados detectó un efecto 
positivo y significativo en la TCCPC y el PSE de 0,73 y 0,68 % año-1 cuando todos los 
híbridos fueron considerados. Dichas tendencias positivas se redujeron a valores de 0,37 
y 0,66 % año-1 para TCCPC y PSE, respectivamente, al considerar solamente a los híbridos 
simples (Figura 3.3). Finalmente, no se registraron efectos significativos del mejoramiento 
en la ERESP en ambos análisis.  
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Cuadro 3.5. Valores medios de los componentes numéricos del RG (NG y PG), y los 
determinantes fisiológicos del NG (TCCPC, PSE y ERPSE) de los híbridos evaluados en los 
6 ambientes seleccionados para realizar el análisis de progreso genético.  

a Valor promedio y coeficiente de variación a través de todos los ambientes evaluados del híbrido 
de referencia (HR).  
ERESP: eficiencia reproductiva de las espigas, NG: número de granos por m-2, PG: peso individual 
de los granos, PSE: Peso seco de las espigas, TCCPC: tasa de crecimiento en el periodo crítico. 

AMBIENTES HÍBRIDOS ALM 
NG PG TCCPC PSE ERESP 

(granos 
m-2) 

(mg) (g m-2 d-1 ) (g m-2) 
(granos g 

PSE-1) 

1996-97 

F880 1965 2802 273 23,2 509 5,5 
M400 1978 3102 247 27,1 542 5,9 
Maizal 1985 3450 276 30,5 676 5,2 

DK4F37 1988 3761 262 30,3 620 6,1 

DK752 1993 4417 250 32,4 777 6,1 
C280 1995 4190 256 34,2 808 5,2 

1997-98 

F880 1965 2654 272 26,2 514 5,5 
M400 1978 3592 277 22,5 436 7,9 
Maizal 1985 3680 294 26,8 492 7,5 

DK4F37 1988 4388 256 29,9 488 9,1 

DK752 1993 5345 261 33,7 707 7,6 
C280 1995 4354 281 30,4 620 7,0 

2001-02 

DK2F10 1980 4403 290 27,0 185 24,1 
AX252 1981 3570 327 28,3 317 11,4 

DK3F24 1984 5760 219 28,2 262 22,2 
AX258 1990 4146 306 28,3 249 16,7 

DK752 1993 5782 220 29,1 293 20,0 
AX889 2001 4534 326 32,2 321 14,2 

2002-03 

DK2F10 1980 3835 276 32,4 295 13,1 
AX252 1981 3320 303 33,2 249 13,5 

DK3F24 1984 4853 258 32,8 335 14,5 
AX258 1990 4228 260 31,0 278 15,7 

DK752 1993 5714 225 31,3 331 17,3 
AX889 2001 4326 290 33,6 242 17,9 

2014-15 

DK2F10 1980 3662 291 25,3 261 14,7 

DK752 1993 4123 266 32,8 394 10,5 
AW190 2002 4818 256 35,6 374 12,9 
DK7210 2012 4457 301 34,3 457 10,1 

2016-17 
DK664 1993 4219 274 36,5 493 8,6 

AW190 2002 4545 259 35,6 412 11,1 

DK7210 2012 4624 278 34,9 426 10,9 

MEDIA a 
YHR 

4934 249 32,6 499 11,7 

CV 15,5% 9,0% 7,6% 40,3% 48,5% 
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Figura 3.2. Respuesta del valor estandarizado de (a y c) el número de granos y (b y d) el 
peso de granos al año de liberación al mercado híbridos considerando todos los híbridos 
(a-b) o solamente los simples (c-d). Significancia al †P<0,10, *P<0,05, **P<0,01, 
***P<0,001, ns: no significativo. 
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Figura 3.3. Respuesta del valor estandarizado de (a y d) la tasa de crecimiento del cultivo 
en el periodo crítico (TCCPC), (b y e) el peso seco de espiga final del perido y (c y f) la 
eficiencia reproductiva de la espiga (ERESP) al año de liberación de los híbridos evaluados 
considerando todos los híbridos (a-c) o solamente los simples (d-f). Significancia al 

†P<0,10, *P<0,05, **P<0,01, ***P<0,001, ns: no significativo. 
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3.4. Discusión 

El presente capítulo permitió comparar el efecto del mejoramiento genético debido a 
la explotación creciente de la heterosis (i.e., cuando todos los híbridos fueron 
considerados) respecto a la asociada exclusivamente a la de los híbridos simples, cuya 
adopción cobró importancia a partir de la década de 1990 en Argentina. Las disminuciones 
registradas en los valores de progreso genético entre los distintos grupos considerados son 
coincidentes con las disminuciones de progreso genético registradas al comparar los 
primeros estudios (Eyhérabide, et al., 1994; Luque et al., 2006) respecto a los más 
recientes (Di Matteo et al., 2016; Borrás y Vitantonio-Mazzini, 2018). La principal causa 
para esta tendencia es el cambio en el nivel de heterosis del germoplasma incluido en el 
análisis (mayor cuando se incluyen híbridos de diferente nivel de heterosis que cuando 
sólo se incluyen híbridos simples), que conlleva al menos dos consecuencias 
contrapuestas. Por un lado, el aspecto negativo de no contar con la ganancia en 
productividad producto de explotar un aumento del vigor híbrido al pasar de híbridos 
dobles a simples. Por otro lado, el aspecto positivo de reducir la variabilidad entre plantas 
producto de la segregación genética y con ello mejorar la respuesta al aumento de 
densidad, como ya fuera señalado por Luque et al. (1996). Los aspectos positivos de esta 
última no compensarían la caída en explotación del vigor híbrido de la primera.  

La introducción en nuestro país de híbridos simples estuvo acompañado de la 
incorporación de germoplasma de origen dentado americano, el cual se caracteriza por 
tener un mayor potencial de RG respecto al germoplasma de endosperma duro o flint 
(Tamagno et al., 2015) ampliamente utilizado en Argentina hasta principio de la década 
de los ´90 (Rapela y Banchero, 1999). Aparentemente, este cambio mejoró la partición de 
biomasa a los granos (Echarte y Andrade, 2003) respecto a los tradicionales flint, 
caracterizados por una menor producción de biomasa y partición a espiga durante el 
periodo crítico, características que reducen su RG potencial (Tamagno et al., 2015). El 
beneficio de su introducción representó un hito en la partición de BTMF, ya que no se 
evidenció incremento en el IC luego de su introducción (Figura 3.1). Esta estabilización 
del IC, respalda la idea de los valores máximos estimado para maíz de 0,55 (Hütsch y 
Schubert, 2017) alcanzado en los híbridos a partir de la década de 1990. De manera 
similar, el aumento de la producción de biomasa estaría relacionado con el mayor 
potencial de RG que generalmente se atribuye al germoplasma dentado (Duvick, 2005a); 
en otras palabras, la mayor parte de la mejora en la producción de biomasa tiene lugar en 
la etapa reproductiva y está asociada al aumento del RG. Desde la introducción de los 
híbridos simples, esta tendencia se atribuye a la mejora constante registrada en el RG de 
las líneas parentales de origen dentado (i.e., efectos aditivos predominantes) más que a la 
mejora de la heterosis (i.e., efectos heteróticos), de acuerdo a estudios realizados por 
Duvick et al., (2010) comparando el efecto del mejoramiento sobre híbridos y líneas 
parentales en conjunto. 
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El  aumento del RG por parte del mejoramiento estuvo  asociado a mejoras en el NG 
en coincidencia con lo reportado previamente en Argentina (Luque et al., 2006; Di Matteo 
et al., 2016; Borrás y Vitantonio-Mazzini, 2018), pero sin cambio en el PG. Esto último 
contrasta con los resultados obtenidos en otros ambientes del hemisferio norte y a mayor 
latitud que la del presente trabajo (Chen et al., 2016), y podría atribuirse a la mayor 
limitación por fuente para el llenado de los granos en esas condiciones (Borrás et al., 
2004), las cuales requieren de un esfuerzo del mejoramiento para evitar una compensación 
total entre el NG y el PG. Es importante destacar que ese aumento en NG fue posible 
gracias a una mejora sostenida de la fuente de asimilados en postfloración (Tollenaar, 
1991), que evitó una caída compensatoria del PG (Luque et al., 2006). Dichas mejoras 
pueden ser aún más importantes en países como Argentina respecto a ambientes de alta 
latitud como Canadá y el norte de EEUU, en los cuales el llenado de granos se ubica en 
una época menos favorable. El ambiente durante el llenado del grano en latitudes 
intermedias como la de esta tesis permitiría sostener mejor los incrementos en el NG 
respecto a los mencionados de alta latitud. 

Finalmente, el incremento del NG asociado principalmente a mejoras del PSE, 
producto de aumentos en la TCCPC, y efectos nulos en la ERESP coinciden con estudios de 
progreso genético previos de maíz bajo condiciones potenciales  (Luque et al., 2006; 
Borrás y Vitantonio-Mazzini, 2018). Dichas mejoras estarían sustentadas en una mayor 
tasa de asimilación de carbono en la hoja de la espiga producto de un mayor intercambio 
neto de carbono asociado a una menor respiración registrada en los híbridos modernos 
(Cagnola et al., 2021). 

3.5. Conclusiones 

El mejoramiento genético de maíz ocurrido entre 1965 y 2012 ha sido capaz de sostener 
una ganancia de rendimiento de 1,11 % año-1 en condiciones potenciales de producción. 
Sin embargo, dicha mejora disminuyó a 0,84 % al considerar solo híbridos simples, 
indicando que van ser necesarios mayores esfuerzos para lograr cubrir la demanda 
esperada de este cereal. Debido a que los híbridos modernos ya alcanzaron los máximos 
teóricos de IC, los esfuerzos del mejoramiento deberán asegurar una alta producción de 
biomasa durante todo el ciclo, en especial durante el periodo postfloración con el objetivo 
de evitar caídas en PG que compensen el beneficio del aumento en el NG.
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CAPÍTULO 4  

 

 

 

 

 

 

 

 

 

EFECTOS DEL MEJORAMIENTO GENÉTICO DE TRIGO SOBRE EL 
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4.1. Introducción  

Como se mencionara en el Capítulo 1 (sección 1.1), el déficit hídrico y la 
disponibilidad de N son los principales determinantes de la brecha entre el RG 
potencial y real en trigo en la Pampa Ondulada. Los eventos de déficit hídrico se dan 
en general durante la etapa prefloración del cultivo y, a veces, durante el llenado de 
granos, particularmente cuando el agua almacenada en el perfil a la siembra es menor 
al 50 % y las lluvias durante el ciclo son menores a 160 mm (Gastaldi et al., 2020; 
Pellegrini et al., 2022). Como factor secundario, en los años con mayor riesgo 
productivo dado por la alta probabilidad de ocurrencia de eventos de déficit hídrico 
y/o la mala relación relativa de precios (grano/fertilizante), una reducción en el uso de 
fertilizantes nitrogenados limita el RG alcanzable (Aramburu Merlos et al., 2015; 
Pellegrini et al., 2022) principalmente por menor captura y eficiencia en el uso de la 
radiación y del agua (Capítulo 1, sección 1.3). Por ello es importante que los cultivares 
modernos no solo posean un alto RG potencial, sino también una buena estabilidad 
del RG ante ambientes con limitantes hídricas y nutricionales a través de una mayor 
eficiencia en el uso de los recursos.  

El mejoramiento del RG de trigo durante el siglo pasado se basó en la adaptación 
amplia, es decir, la selección de cultivares de alto RG en ambientes sin restricciones 
al crecimiento y buena estabilidad en aquellos con limitaciones. Como consecuencia 
de ello, los cultivares modernos poseen un mayor RG que sus predecesores en un 
amplio rango de condiciones ambientales (Ortiz-Monasterio et al., 1997; De Vita et 
al., 2010; Lopes et al., 2012) pero con una mayor respuesta a la mejora de la calidad 
del ambiente (Calderini y Slafer, 1999, De Vita et al., 2010; Ahrends et al., 2018). Esto 
último implicaría una disminución en la tasa relativa de progreso genético en 
ambientes con restricciones abióticas, donde el RG se reduce a valores por debajo de 
300 g m-2 y suele existir un cambio en el ordenamiento (ranking) de los cultivares 
(Ortiz-Monasterio et al., 1997, Blum, 2011). Si bien el mejoramiento reciente ha 
aumentado del RG potencial, de acuerdo a lo presentado en el Capítulo 2 de esta tesis, 
se desconoce la respuesta de la mejora genética reciente cuando existen limitaciones 
hídricas y nutricionales.  

Los efectos indirectos del mejoramiento genético sobre la captura y eficiencia en el 
uso del agua han variado entre épocas y regiones del mundo. En Australia, el 
mejoramiento temprano (i.e, desde principio del siglo XX hasta promediar la década 
de 1980) produjo un aumento del RG a través de un aumento en la EUARG,ETc sin 
cambios en sus determinantes (i.e., la ETC y la BTMF). Dicha mejora resultó de un uso 
conservativo del agua durante el periodo prefloración, producto de un acortamiento en 
la duración de dicha etapa (y del ciclo completo), y el consecuente aumento del agua 
disponible para el cultivo (ADC) durante el llenado de los granos (Siddique et al., 
1990). En otras regiones como Méjico y EEUU, la mejora del RG estuvo asociada a la 
selección de cultivares con una mayor producción de BTMF y una mayor ETC. Dicha 
mejora estuvo explicada por una mayor capacidad de profundización del sistema 
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radical y captura de agua de los estratos de suelo más profundo (Pask y Reynolds, 
2013; Thapa et al., 2017, 2020). Como resultado de esto, los cultivares modernos en 
dichas regiones poseen una mayor capacidad de refrigeración del canopeo durante el 
llenado de granos que sus predecesores, atenuando de esta manera los efectos de las 
altas temperaturas características en dichas regiones (Aisawi et al., 2015). Estos 
hallazgos, sin embargo, contrastan con los resultados publicados recientemente en 
Australia, comparando cultivares liberados al mercado entre 1958 y 2007, donde la 
mejora del RG asociada a un aumento en la BTMF (Sadras y Lawson, 2011) no estuvo 
acompañada de una mayor ETC sino de una mejora de la EUABT,ETc (Sadras y Lawson, 
2013). Detrás de esta tendencia tuvo lugar principalmente un aumento en la producción 
de BTFLO, lo cual generó un aumento en la cantidad de carbohidratos almacenados en 
los tallos en floración (Sadras y Lawson, 2011), rasgo importante para sostener el 
llenado de granos en situaciones de déficits hídricos terminales (Dreccer et al., 2009). 
Un trabajo posterior, analizando el mismo grupo de cultivares, identificó una 
reducción del sistema radical que permitió mayor asignación de asimilados a 
estructuras aéreas (i.e., tallo, hoja, granos) producto de la mejora indirecta por RG 
(Aziz et al., 2017). 

En relación a la captura y eficiencia en el uso de la radiación, estudios 
retrospectivos previos reportaron que las mejoras por RG en países como Australia 
(desde 1860 a 1984, Siddique et al., 1989b), Argentina (desde 1920 a 1990, Calderini 
et al., 1997) y España (desde 1940 a 1998, Acreche et al., 2009) estuvieron 
acompañadas de mejoras en la EUR sin cambios en la captura de radiación. Dichos 
aumentos de la EUR se han identificado en etapas avanzadas del ciclo, asociadas 
principalmente a aumentos de la demanda de fotoasimilados durante el llenado de los 
granos, producto de mejoras en el NG (Siddique et al., 1989b; Calderini et al., 1997; 
Acreche et al., 2009). Sin embargo, estos cambios no generaron efectos positivos en 
la producción de BTMF, debido a que solamente permitieron compensar las menores 
producciones de BTFLO, producto de una reducción de la duración de la etapa 
prefloración, registradas en los países mencionados. Por otra parte, estudios más 
recientes realizados en Australia y Reino Unido (Shearman et al., 2005; Sadras y 
Lawson, 2011) identificaron mejoras de la EUR durante la etapa prefloración que 
afectaron positivamente la producción de BTFLO y BTMF. Dichas mejoras han sido 
producto de una mejora en la arquitectura del canopeo en el Reino Unido (Shearman 
et al., 2005), y una mejor distribución del N foliar específico a través del canopeo en 
Australia (Sadras et al., 2012). 

El objetivo de este capítulo fue determinar los efectos de la mejora genética en trigo 
en Argentina sobre el RG y sus determinantes fisiológicos, incluyendo la captura y 
eficiencia en el uso del agua y la radiación, para cultivos creciendo en un amplio rango 
de ambientes producto de la variación en la oferta de agua y/o N.  
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4.2. Materiales y Métodos  

4.2.1. Condiciones experimentales y material vegetal utilizado  

Los experimentos fueron conducidos en el campo experimental de la EEA 
Pergamino, INTA (33°56° S, 60°34° O) utilizando los mismos cultivares, fechas de 
siembra y densidad de plantas descritos en el Capítulo 2. Adicionalmente a las 
condiciones potenciales planteadas durante las campañas 2016 y 2017 se agregaron 
tratamientos de niveles hídricos y fertilización nitrogenada. De esta forma se generaron 
diez ambientes contrastantes mediante la combinación no factorial de (i) dos años de 
experimentación (2016 y 2017), (ii) dos niveles de fertilización nitrogenada (N0: no 
fertilizado; N200 o N220: fertilizado con urea para alcanzar los 200 o 220 kg ha-1  de 
N disponible entre lo aportado por el suelo a la siembra y el fertilizante) y (iii) dos 
niveles de disponibilidad hídrica (riego complementario y secano) durante 2016 o tres 
niveles de disponibilidad hídrica (riego complementario, secano y restricción hídrica, 
mediante el uso de carpas de exclusión de lluvias) durante 2017 (Cuadro 4.1). 

En cada ambiente de evaluación se utilizó un diseño en bloques completamente 
aleatorizado con tres repeticiones, con excepción de los ambientes bajo las carpas 
donde solamente hubo dos repeticiones. Las parcelas tuvieron un tamaño de 7 surcos 
distanciados a 0,20 m entre ellos y una longitud total de 5 m en todos los ambientes 
con exepción de aquellas bajo las carpas que fueron de 1,2 m de largo. Las carpas de 
exclusión de lluvias consistieron en estructuras tubulares similares a invernáculos, las 
cuales eran cubiertas con un polietileno cristal solamente cuando había pronóstico de 
lluvias (Figura 4.1). 

 
Figura 4.1. Carpas de exclusión de lluvias utilizadas durante la campaña 2017  

4.2.2. Mediciones y estimaciones realizadas 

En todas las parcelas experimentales se monitoreó el contenido de agua en el suelo 
hasta 1,5 metros de profundidad con una frecuencia de 15-20 días, mediante muestreos 
gravimétricos en los primeros 30 cm de suelo y el uso de sonda de neutrones (Troxler 
Electronic Lab., Troxler 4300, NC, USA), cada 30 cm de profundidad, en el resto del 
perfil. Los tubos necesarios para la medición con sonda se colocaron previo a la 
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siembra de forma que quedaran en el entre surco central de la parcela. El contenido 
volumétrico de agua en el suelo se utilizó para el cálculo de las variaciones de agua 
almacenada (Δ Agua Almacenada)  y así estimar la evapotranspiración del cultivo 
(ETC) de acuerdo a la ecuación 4.1. 

ET =  Δ Agua Almacenada + Lluvia + Riegos − Escorrentía                                (4.1) 

Donde Δ Agua Almacenada fue calculada como la diferencia entre dos mediciones 
sucesivas de contenido de agua en el suelo y las pérdidas de agua por escorrentía fueron 
estimadas según el modelo descrito por Andriani et. al. (2016). Seguidamente, se 
estimó la evapotranspiración previa a floración (ETC PRE-FLO) mediante la interpolación 
de dos mediciones del contenido de agua en el suelo consecutivas alrededor de 
floración y la fecha de ocurrencia de la misma. Esto permitió cuantificar la proporción 
de agua evapotranspirada previa a floración (ETC PRE-FLO / ETC). 

Adicionalmente, en cada parcela se realizaron estimaciones de la fracción 
interceptada de la radiación fotosintéticamente activa incidente (fRFAI) mediante el 
uso de un ceptómetro lineal (Cavadevices, Argentina) cada 15-20 días desde 
emergencia hasta madurez fisiológica. Para ello, entre las 11:30 y 14:30 hs en días 
diáfanos se realizaron mediciones instantáneas de: (i) RFAI (una sobre el tope del 
canopeo), y (ii) RFAI trasmitida (RFAIT), promedio de tres mediciones tomadas por 
debajo de las hojas verdes basales y por sobre las senescentes, ubicando el sensor en 
posición paralela a los surcos para minimizar la perturbación del canopeo (Calderini 
et al., 1997). La fRFAI fue calculada de acuerdo a la ecuación 4.2. 

fRFA = 1 −  
RFA

RFA                                                                (4.2) 

Estos valores fueron utilizados para calcular la dinámica de la fRFAI diaria, la cual se 
estimó mediante interpolación lineal. La RFAI interceptada y acumulada por el cultivo 
(IRFAC) entre emergencia (Z1.1, considerado como día 0) y madurez fisiológica 
(Z9.1) se estimó como el producto de la RFAI y de la fRFAI (ecuación 4.3). 

IRFA = ∑   fRFA  × RFA  .
.                                                            (4.3) 

Finalmente, a madurez fisiológica, en cada unidad experimental se realizó un 
muestreo de biomasa de 1 m lineal de uno de los surcos centrales para las 
determinaciones de RG y sus determinantes fisiológicos, siguiendo la metodología 
descripta en el Capítulo 2. La EUARG,ETc fue calculada como el cociente entre RG y 
ETC, mientras que la EUABT,ETc y la EUR fueron estimadas como el cociente entre 
BTMF y ETC y entre BTMF y IRFAC, respectivamente. 

4.2.3. Análisis de datos  

Los efectos de los tratamientos y la interacción de ellos para cada uno de los rasgos 
evaluados a nivel de cultivo fueron analizados mediante un ANOVA utilizando el 
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programa estadístico Infostat (Di Rienzo et al., 2017). El mismo fue realizado 
combinando ambiente y el ALM de los cultivares evaluados como variables de efectos 
fijos. El modelo descrito por la ecuación 4.4 fue el utilizado para el análisis de los 
datos: 

𝑦 =  𝜇 + 𝛼 + 𝛽 ( )   γ + (𝛼 × γ) + [𝛽 × 𝛼] +  ε                                        (4.4) 

donde μ es la gran media; αi es el efecto del i-ésimo ambiente (i = 10); βj (i) es el efecto 
del j-ésimo bloque anidado dentro de cada ambiente (j = 3), γk es el efecto del k-ésimo 
ALM de cada cultivar  (k = 10). El término (α×γ)ik corresponde a la interacción 
ambiente por ALM del cultivar; [β × γ]ij es el error tipo a y  εijk es el error tipo b. 

Los valores de cada rasgo evaluado fueron estandarizados de acuerdo a lo descrito 
en el Capítulo 2 y mediante regresiones lineales de dichos valores estandarizados para 
cada cultivar y su ALM se estimó el progreso genético calculado como la pendiente 
de dicha regresión, los cuales fueron expresados en términos porcentuales. 

4.3. Resultados  

4.3.1. Variabilidad ambiental durante las campañas evaluadas 

Los diferentes ambientes exploraron un rango de oferta de agua amplio (Cuadro 
4.1), que varió entre 303 y 659 mm (200 %) considerando la lluvia y el agua útil a la 
siembra en los cultivares de CL y entre 303 y 636 mm (209 %) en los cultivares de 
CC. También fue amplio el rango de disponibilidad de N (Cuadro 4.1), que varió entre 
22 a 220 kg ha-1 (1100 %) en los cultivares de CL y entre 44 y 220 kg ha-1 (500%) en 
los cultivares de CC. Estas condiciones de crecimiento generaron una variación de RG 
entre 219 y 602 g m-2 (275 % variación).  

Cuadro 4.1. Descripción de los ambientes evaluados.  

 
a AUS: Agua útil a la siembra hasta 1,5 metros de profundidad 
b Lluvia efectiva más riego entre la siembra y la madurez fisiológica.   
c Disponible a la siembra más lo fertilizado en macollaje y primer nudo detectable. 
Los valores de oferta de agua y N corresponden a los cultivares de CL (izq) y de CC (der). 
 

AUSa LLUVIA + RIEGOb NITRÓGENOc ÍNDICE AMBIENTAL
(mm) (mm) (kg ha-1) (g m-2)

2016 RIEGO N220 281-301 362-318 220-220 602

2016 RIEGO N0 281-301 362-318 22-44 277

2016 SECANO N220 281-301 302-258 220-220 522

2016 SECANO N0 281-301 302-258 22-44 219

2017 RIEGO N220 283-278 376-358 200-200 552

2017 RIEGO N0 283-278 376-358 63-92 434

2017 SECANO N220 283-278 309-291 200-200 492

2017 SECANO N0 283-278 309-291 63-92 407

2017 RESTRICCIÓN HIDRICA N200 283-278 42-25 220-220 252

2017 RESTRICCIÓN HIDRICA N0 283-278 42-25 63-92 250

AMBIENTES
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En relación a las variables climáticas, no se registraron diferencias en RFAI entre 
los años, pero sí se registró mayor TMED durante 2017, principalmente durante la etapa 
vegetativa del cultivo (junio a agosto) e incluso respecto a los valores históricos 
(Cuadro 4.2). La evapotranspiración de referencia (ETO) fue similar entre las dos 
campañas de evaluación, pero 16 % mayor a los valores históricos (Cuadro 4.2). En 
cuanto a su distribución, en los meses de octubre y noviembre del 2017 se observó una 
reducción respecto al 2016 (33 %) y a los valores históricos para dichos meses (29 %) 
(Cuadro 4.2). El valor promedio de DPV de ambos años fue similar a los valores 
históricos, aunque con diferencias en tendencias según los meses y un claro aumento 
en ambas campañas respecto al histórico al final del ciclo (Cuadro 4.2).
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Cuadro 4.2. Valores promedio mensuales de la radiación fotosintéticamente activa incidente (RFAI), la temperatura media (TMED), el déficit de 
presión diario (DPV) diarios, las lluvias y las evapotranspiraciones de referencia (ETo) acumuladas mensuales 
 

  RFAI (MJ m-2 d-1) TMED (°C) DPV (kPa) Lluvias (mm) ETO (mm) 

  2016 2017 H 2016 2017 H 2016 2017 H 2016 2017 H 2016 2017 H 

Junio 3,5 3,6 4,0 9,2 12,3 10,5 0,53 0,71 0,52 36 10 27 35 47 26 

Julio 3,2 3,7 4,4 9,5 12,6 9,6 0,43 0,61 0,53 17 32 27 37 52 28 

Agosto 5,8 4,7 6,0 10,8 13,9 11,6 0,86 0 ,68 0,74 12 112 37 73 64 49 

Septiembre 6,5 6,8 7,9 12,9 14,9 13,7 0,96 0,68 0,91 33 86 49 95 75 123 

Octubre 7,5 8,9 9,4 16,4 17,4 16,9 0,89 1,13 1,07 129 43 124 109 125 110 

Noviembre  10,9 10,7 11,3 19,3 16,9 19,9 1,50 1,49 1,40 75 25 111 167 168 123 

Promedio  
Suma 

6,2 6,4 7,2 13,0 14,7 13,7 0,86 0,88 0,86 302 309 376 517 532 459 
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4.3.2. Producción de biomasa y su partición a granos  

El RG y sus determinantes fisiológicos (i.e., BTMF e IC) presentaron diferencias 
significativas (P<0,05) entre los ambientes y el ALM de los cultivares evaluados, como 
así también interacción entre ambas fuentes de variación (Cuadro 4.3). Entre los 
ambientes, los mayores valores de RG se registraron en la condición potencial del 2016 
(602 g m-2, Cuadro 4.3) y las mayores BTMF en la condición potencial del 2017 (1612 
g m-2, Cuadro 4.3). Mientras que, los menores valores de RG y BTMF fueron registrados 
en el ambiente con limitaciones de agua y N durante 2016 (219 y 511 g m-2 
respectivamente, Cuadro 4.3), siendo un 63 % menores respecto a aquellos observados 
en los mejores ambientes en ambos rasgos. Las variaciones en el IC entre ambientes 
fueron menos pronunciadas, con una diferencia solamente del 20% registrado en los 
peores (0,34) respecto a los mejores (0,43) ambientes. Los efectos negativos sobre el 
RG y la BTMF producto de la disminución en la oferta de N (34,4 y 32,6 % en promedio 
a través de todos los ambientes, comparando los ambientes fertilizados y sin fertilizar 
con N, para el RG y la BTMF respectivamente) fueron mayores que los efectos 
negativos de la reducción en la oferta hídrica (23,4 y 22,3 % en promedio a través de 
todos los ambientes, comparando los ambientes bajo riego con aquellos bajo secano y 
restricción hídrica, para el RG y la BTMF respectivamente). Los mayores efectos 
negativos de los déficits de nitrógeno fueron registrados durante el primer año (16 y 
56 % de RG y BTMF de reducción en el segundo y primer año respectivamente), 

mientras que los mayores efectos de la reducción de la oferta hídrica se registraron 
durante el segundo año (16 y 30 % de RG y BTMF de reducción en el primer y segundo 
año respectivamente).  

La interacción ambiente por ALM (P<0,05) de los cultivares evaluados quedó en 
evidencia por la respuesta diferencial a la restricción de N o agua de cada grupo de 
cultivares. Por un lado, los cultivares de CL tuvieron una mayor reducción de la BTMF 
y el RG en respuesta a la disminución de la oferta de N (36 y 47 % promedio a través 
de todos los ambientes para BTMF y RG, respectivamente) que los cultivares de CC (26 
y 38 % promedio a través de todos los ambientes, respectivamente). El cultivar más 
moderno de los CL (ALM: 2011) fue el que presentó una mayor reducción del RG y 
la BTMF, mientras que el más moderno de los CC (ALM:2010) fue el más estable a la 
reducción de la oferta de N. Por otro lado, los cultivares de CL mostraron una menor 
reducción de la BTMF y RG ante una reducción de la oferta hídrica (entre 16 y 20% 
promedio a través de todos los ambientes, respectivamente) respecto a los cultivares 
de CC (19 y 26 % promedio a través de todos los ambientes respectivamente). Dentro 
de estos grupos, el cultivar más antiguo de los CC (ALM: 1971) fue el que presentó 
mayor reducción de la BTMF y RG, mientras que el más antiguo de los CL (ALM:1980) 
fue el más estable a la reducción de la oferta de hídrica. En relación al IC, los cultivares 
de CL presentaron mayores reducciones producto de una disminución de la oferta 
hídrica que los de CC, aunque nunca superior al 10 %; lo opuesto ocurrió ante la 
disminución de la oferta de N, aunque nunca superior al 5%. 
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Cuadro 4.3. Valores medios y niveles de significancia del RG y sus determinantes 
fisiológicos para todas las fuentes de variación consideradas por el ANOVA. 

 
 a Los símbolos indican los niveles de significancia al *P<0,05, **P<0,01, ***P<0,001; ns: no 
significativo y los números en paréntesis representan la diferencia mínima significativa (DMS) 
del test TUKEY para las medias con P ≤ 0,05. ALM: Año de liberación al mercado, RH: 
Restricción hídrica. 
 

El análisis de regresión entre los valores estandarizados de RG y el ALM de los 
cultivares evaluados registró un incremento significativo de 0,60 % año-1 (Cuadro 4.4) 
cuando todos los cultivares y ambientes fueron considerados. Al analizar por grupo de 
cultivares (Figura 4.2a), dicho valor fue de 0,79 % año-1 y de 0,50 % año-1 al considerar 
solamente a los cultivares de CL y CC respectivamente (Cuadro 4.4). Entre los 
cultivares de CL, la estimación de progreso genético disminuyó al considerar 
solamente los ambientes restrictivos (i.e., aquellos cuyo RG promedio fue menor a 300 
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g m-2), a valores de 0,59 % año-1 (Cuadro 7.1, Anexo). Mientras que entre los cultivares 
de CC, la estimación de progreso genético aumento en dichos ambientes a valores de 
0,81 % año-1 (Cuadro 7.1, Anexo). En términos absolutos los valores de progreso para 
el RG fueron de 4,75 y 3,01 g m-2 año-1 para los cultivares de CL y CC en el ambiente 
potencial del primer año (i.e., primer ambiente del Cuadro 4.2, IA= 602 g m-2), 
mientras que dichos valores se redujeron a 1,29 y 1,77 g m-2 año-1 en el ambiente con 
restricciones de agua y N del primer año (i.e., cuarto ambiente del Cuadro 4.2, 219 g 
m-2). Los aumentos de RG, producto de la mejora genética, estuvieron acompañados 
por mejoras del IC entre los cultivares de CL y por mejoras de la BTMF en los cultivares 
de CC (Figura 4.2b y 4.2b. Cuadro 4.4). En coincidencia con lo ocurrido para el RG, 
el valor de progreso genético para el IC disminuyó entre los cultivares de CL al 
considerar solamente los ambientes restrictivos, mientras que dicho valor aumentó 
para la BTMF entre los cultivares de CC (Cuadro 7.1, Anexo). 
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Cuadro 4.4. Progreso genético relativo para el RG sus determinantes fisiológicos a través de los diez ambientes evaluados descritos en el Cuadro 4.2.  

RASGOS 

PROGRESO GENÉTICO (% año-1) 

TODOS CULTIVARES R2 
CULTIVARES CICLO 

LARGOS 
R2 

CULTIVARES CICLO 
CORTOS 

R2 

RG 0,60 ± 0,10 *** 0,28 0,79 ± 0,17 *** 0,30 0,48 ± 0,11 *** 0.29 

IC 0,39 ± 0,09 *** 0,19 0,86 ± 0,12 *** 0,51 0,16 ± 0,08 † 0.07 

BTMF 0,02 ± 0,01 ns - -0,09 ± 0,20 ns - 0,33 ± 0,13 * 0,14 

ETC 0,02 ± 0,04 ns - -0,09 ± 0,07 ns - 0,03 ± 0,04 ns - 

ETC PREFLO / ETC -0,00 ± 0,07 ns - -0,33 ± 0,11 ** 0,18 0,23 ± 0,07 ** 0,18 

IRFAC -0,08 ± 0,01 ns - -1,1 ± 0,04 ** 0,35a -0,01 ± 0,00 ns - 

EUARG,ETc 0,57 ± 0,01 *** 0,27 0,83 ± 0,16 *** 0,37 0,49 ± 0,12 *** 0,27 

EUABT,ETc -0,01 ± 0,01 ns - -0,01 ± 0,17 ns - 0,29  ± 0,12 * 0,13 

EUR 0,27 ± 0,11 * 0,06 0,27 ± 0,16 † 0,06 0,35 ± 0,12 ** 0,16 
1 Las tasas de progreso genético fueron computadas para todos los cultivares en conjunto, como así también para los cultivares de ciclo largo y corto por separado 
de acuerdo a las relativizaciones descriptas en la sección 2.2.4 del Capítulo 2. Significancia al †P<0,10, *P<0,05, **P<0,01, ***P<0,001, ns: no significativo 
2 BTMF: Biomasa total a madurez fisiológica, ETC: Evapotranspiración del cultivo, ETC PREFLO / ETC: Proporción del agua evapotranspirada previo a floración. 
EUABT,ETc :Eficiencia en el uso del agua evapotranspirada para producir biomasa, EUARG,ETc: Eficiencia en el uso del agua evapotranspirada para producir 
granos, EUR: Eficiencia en el uso de la radiación, IC: Índice de cosecha, IRFAC: Radiación fotosintéticamente activa interceptada y acumulada por el cultivo, 
RG: Rendimiento en grano.  
a El progreso genético de la IRFAC registrado se dio a partir de 1997 (Figura 4.2)
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Figura 4.2. Respuesta de los valores estandarizados al año de liberación al mercado 
de cada cultivar. Los datos corresponden a (a) rendimiento en grano (RG), (b) índice 
de cosecha (IC) y (c) biomasa total a madurez fisiológica (BTMF). Los símbolos llenos 
corresponden a los ambientes fertilizados (N200/N220) y los vacíos a los no 
fertilizados (N0), mientras que el color denota los ambientes de riego (azul), secano 
(rojo) y restricción hídrica mediante el uso de carpas (negro). Los símbolos circulares 
denotan a los cultivares de ciclo largo y los cuadrados a los de ciclo corto. Las líneas 
cortadas representan los modelos ajustados (Cuadro 4.4) para los cultivares de ciclo 
largo, mientras que las líneas punteadas a los cultivares de ciclo corto 

4.3.3. Captura y eficiencia en el uso del agua y la radiación a través de los diferentes 
ambientes y cultivares   

La ETC, IRFAC, como la ETC PRE-FLO / ETC registraron variaciones significativas 
(P<0,05) entre los ambientes y el ALM de los cultivares evaluados. Los mayores 
valores de ETC fueron registrados en el ambiente sin restricción hídrica ni nutricional 
durante el 2016 (469 mm, Cuadro 4.5), mientras que los menores se observaron en los 
ambientes con restricción hídrica durante 2017, independientemente del nivel de N 
(236 mm, Cuadro 4.5), siendo un 50 % menores a los valores máximos registrados. 
Por otro lado, el mayor valor de IRFAC se registró en el ambiente sin restricciones 
hídricas ni nutricionales durante el 2017 (749 MJ m-2, Cuadro 4.5), mientras que el 
menor correspondió al ambiente con limitaciones hídricas y nutricionales del 2016 
(343 MJ m-2, Cuadro 4.5), siendo un 46 % menor a los valores máximos registrados.  
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Mientras que en el caso de la ETC PRE-FLO / ETC, los mayores valores se registraron 
durante 2017, especialmente en las condiciones de restricción hídrica e 
independientemente del nivel de N (0,70, Cuadro 4.5). En promedio a través de los 
ambientes evaluados, para la ETC fue mayor el efecto negativo de una reducción en la 
oferta hídrica (22%) que el de una reducción en el suministro de N (8,3%), mientras 
que la tendencia opuesta se verificó en la IRFAC (reducciones del 9% y 20% para la 
disminución en el suministro de N y agua, respectivamente). Por otro lado, la 
fertilización nitrogenada redujo la ETC PRE-FLO / ETC en un 15%, principalmente durante 
el primer año. Los mayores efectos de la reducción de la oferta de N se registraron 
entonces (12 y 35 % respecto al 4 y 11 % de aumento en la ETC e IRFAC producto de 
la fertilización nitrogenada en el primer y segundo año respectivamente, Cuadro 4.5), 
mientras que lo opuesto ocurrió con los mayores efectos de la reducción de la oferta 
hídrica (16 y 27 %  respecto al  9% de aumento en la IRFAC y ETC producto de un 
aumento de la oferta hídrica en el segundo y primer año respectivamente, Cuadro 4.5). 

Solamente se detectó interacción significativa (P<0,05) entre el ambiente y el ALM 
para la IRFAC y ETC PRE-FLO / ETC (Cuadro 4.5). En general, los cultivares de CC 
mostraron una menor reducción en la IRFAC (6 y 17 % de reducción en CC y CL, 
respectivamente) como así también un menor incremento en la ETC PRE-FLO / ETC (3 y 
11 % de incremento en CC y CL, respectivamente) producto de una reducción de la 
oferta de N. Dentro de cada grupo, el cultivar más antiguo de los CC (ALM:1971) fue 
el que presentó mayor caída producto de la reducción de la oferta de N, mientras que 
el más antiguo de los CL (ALM:1980) fue el más estable a dicha reducción. En el caso 
de la ETC PRE-FLO / ETC el cultivar más antiguo de los CC (ALM: 1971) fue el que 
presentó el menor incremento y el cultivar liberado en 2004 fue el de mayor entre los 
cultivares de CL.  

El análisis de regresión entre los valores estandarizados y el ALM de los cultivares 
evaluados no detectó efectos significativos del mejoramiento sobre la ETC en cada 
grupo de cultivares, aunque sí se detectó una reducción del 1,1 % a partir de 1997 de 
la IRFAC en los cultivares de CL (Figura 4.3, Cuadro 4.4). Mientras al analizar la 
partición ETC en el ciclo del cultivo, se detectó una reducción significativa (P< 0,05) 
de un 0,33 % año-1 en la ETC PRE-FLO / ETC entre los cultivares de CL y un incremento 
de un 0,23 % año-1 entre los cultivares de CC producto de la mejora genética.  
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Cuadro 4.5. Valores promedios y niveles de significancia de la evapotranspiración del 
cultivo (ETC), radiación fotosintéticamente activa interceptada y acumulada por el 
cultivo (IRFAC) y proporción del agua evapotranspirada prefloración (ETC PRE-FLO / 
ETC) para todas las fuentes de variación consideradas por el ANOVA 

 
a Los símbolos indican los niveles de significancia al *P<0,05, **P<0,01, ***P<0,001; ns: no 
significativo y los números en paréntesis representan la diferencia mínima significativa (DMS) 
del test TUKEY para las medias con P ≤ 0,05. ALM: Año de liberación al mercado, RH: 
Restricción hídrica. 
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Figura 4.3. Respuesta de los valores estandarizados al año de liberación al mercado 
de cada cultivar. Los datos corresponden a (a) la evapotranspiración del cultivo (ETC), 
(b) radiación fotosintéticamente activa interceptada y acumulada por el cultivo 
(IRFAC) y (c) proporción del agua evapotranspirada previa a floración (ETC PRE-FLO / 
ETC). Los símbolos llenos identifican a los ambientes fertilizados (N200) y los vacíos 
a los no fertilizados (N0), mientras que el color denota los ambientes de riego (azul), 
secano (rojo) y restricciones hídricas mediante el uso de carpas (negro). Los símbolos 
circulares son para los cultivares de ciclo largo y los cuadrados a los de ciclo corto. La 
línea cortada representa el modelo ajustado para los cultivares de ciclo largo (Cuadro 
4.4). 

Las eficiencias en el uso de agua (EUABT,ETc, EUARG,ETc) y radiación (EUR) 
presentaron diferencias significativas entre los ambientes y el ALM de los cultivares 
evaluados (P<0,05, Cuadro 4.6). Las mayores variaciones ambientales se registraron 
en las EUAs, con valores para EUABT,ETc y EUARG,ETc desde 1,38 y 0,59 g mm-1 m-2, 
en el ambiente con limitaciones hídricas y nutricionales durante 2016, hasta 3,79 y 
1,29 g mm-1 m-2 en el ambiente bajo condiciones de secano y fertilizado de 2017, 
respectivamente (Cuadro 4.6). Mientras que, para la EUR, los valores máximos se 
registraron en la condición potencial del 2016 (2,46 g MJ-1, Cuadro 4.6) y los valores 
menores correspondieron a los ambientes con restricciones hídricas del 2017, 
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independientemente de la condición de N (1,30 y 1,41g MJ-1 para RH N200 y RH Ni, 
respectivamente; Cuadro 4.6). En relación a las dos variables empleadas para generar 
diferentes condiciones ambientales, solamente el N tuvo un efecto sobre las EUAs, 
con reducciones del 25 % producto de disminuciones de la oferta de N a través de 
todos los ambientes explorados. En el caso de la EUR las disminuciones producto de 
una deficiencia hídrica (16%) fueron similares a las disminuciones observadas 
producto de una deficiencia de N (17%). Por otro lado, solamente se observaron 
disminuciones en la EUR producto de la reducción de la oferta de N durante el primer 
año (31 %) y debido a la reducción de la oferta hídrica durante el segundo año (19 %). 
Finalmente, al comparar los grupos de cultivares a través de todos los ambientes, se 
observó que los de CL presentaron un 10 % más de EUABT,ETc (2,93 y 2,68 g mm-1 m-

2 en los cultivares de CL y CC respectivamente) y un 15 % menos de EUR (1,75 y 2,06 
g MJ-1 en los cultivares de CL y CC respectivamente) que los cultivares de CC, 
mientras que no variaron entre sí en la EUARG,ETc. 

Efectos significativos (P<0,05) del ambiente y el ALM de los cultivares para todas 
las eficiencias de uso fueron detectados por el ANOVA. En general, el mayor efecto 
de la deficiencia de N sobre las EUAS se detectó entre los cultivares de CL (20 y 29 % 
de reducción promedio en los cultivares de CL y CC, respectivamente), mientras que 
lo contrario ocurrió para la EUR (18 y 22 % de reducción en promedio en cultivares 
de CL y CC respectivamente). Este efecto también se verificó al reducir la oferta 
hídrica, pues la EUR de los cultivares de CL se redujo un 9% (promedio de secano y 
RH respecto a riego) mientras que la de los CC fue del 23 %.  

El análisis de regresión entre los valores estandarizados y el ALM de los cultivares 
evaluados registró un progreso significativo del 0,57 % año-1 en la EUARG,ETc al 
considerar todos los cultivares y ambientes evaluados. Dicho valor fue de 0,83 % año-

1 y de 0,49 % año-1 al considerar a los cultivares de CL y CC respectivamente (Cuadro 
4.4). Coincidente con la respuesta del RG, el progreso relativo varió de acuerdo a la 
calidad del ambiente (fue menor en ambientes restrictivos en los CL y a la inversa en 
los CC). En relación a la EUABT,ETc, solamente se registró una ganancia significativa 
entre los cultivares de CC (0,29 % año-1, Cuadro 4.3), siendo ésta mayor  al considerar 
solamente los ambientes restrictivos (0,55 % año-1, Cuadro 7.1, Anexo). Finalmente, 
el valor de progreso genético para la EUR fue de 0,27 % año-1 cuando todos los 
cultivares y ambientes fueron considerados. Dicho valor fue menor al registrado entre 
los cultivares de CC (0,39 % año-1) y similar al observado entre los cultivares de CL 
(0,27 % año-1). Al considerar solamente los ambientes restrictivos, se registró un efecto 
significativo del mejoramiento sobre la EUR únicamente entre los cultivares de CC, el 
cual fue mayor al observado a través de todos los ambientes (0,69 % año-1, Cuadro 7.1, 
Anexo). 
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Cuadro 4.6. Valores promedios y niveles de significancia de la eficiencia en el uso 
del agua evapotranspirada para producir biomasa (EUABT,ETc), granos (EUARG,ETc) y 
eficiencia en el uso de la radiación (EUR) para todas las fuentes de variación 
consideradas por el ANOVA 

 
a Los símbolos indican los niveles de significancia al *P<0,05, **P<0,01, ***P<0,001; ns: no 
significativo y los números en paréntesis representan la diferencia mínima significativa (DMS) 
del test TUKEY para las medias con P ≤ 0,05. ALM: Año de liberación al mercado, RH: 
Restricción hídrica. 
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Figura 4.4. Respuesta de los valores estandarizados al año de liberación al mercado 
(ALM) de cada cultivar. Los datos corresponden a las eficiencias en el uso de (a) el 
agua evapotranspirada para producir granos (EUARG,ETc), (b) el agua evapotranspirada 
para producir biomasa (EUABT,ETc), y (c) el uso de la radiación (EUR). Los símbolos 
llenos corresponden a los ambientes fertilizados (N200) y los vacíos a los no 
fertilizados (N0), mientras que el color denota los ambientes de riego (azul), secano 
(rojo) y restricción hídrica mediante el uso de carpas (negro). Los símbolos circulares 
son para los cultivares de ciclo largo y los cuadrados para los de ciclo corto. Las líneas 
cortadas representan los modelos ajustados (Cuadro 4.4) para los cultivares de ciclo 
largo, mientras que la línea punteada a los cultivares de ciclo corto 

4.3. Discusión  

Los efectos de la mejora genética sobre la captura y eficiencia de agua y radiación 
han sido desarrollados en este capítulo, siendo el primero que aborda esta temática 
sobre un rango amplio de ambientes contrastantes de agua y nitrógeno representativos 
de la producción en Argentina. De acuerdo con investigaciones previas (Cossani y 
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Sadras, 2018), las reducciones observadas debido a deficiencias tanto de nitrógeno 
como de agua del RG estuvieron asociadas principalmente a reducciones de la BTMF, 
no así del IC. La menor BTMF, producto de una deficiencia de N en el suelo, estuvo 
asociada a reducciones en la EUR, en especial durante el primer año, como a reducción 
en la IRFAC (Cuadro 4.3). Las menores IRFAC registradas en estos ambientes estarían 
asociadas a un efecto sobre la generación de área foliar previo a antesis (Fletcher et 
al., 2013) como así también a una menor generación de macollos por planta (Alzueta 
et al., 2012), mientras que en el caso de la EUR estarían asociadas a una reducción 
significativa del nitrógeno foliar especifico (Estrada-Campuzano et al., 2012; 
Salvagiotti y Miralles, 2008). Por otro lado, las reducciones asociadas a las 
restricciones hídricas durante el segundo año fueron consecuencia principalmente de 
una menor ETC y una menor EUR (Estrada-Campuzano et al., 2012), que pueden 
atribuirse a periodos de déficit hídrico que afectan el intercambio de CO2 para la 
fotosíntesis (Sadras y Milroy, 1996). La ETC solamente se vio afectada ante 
reducciones de la disponibilidad de nitrógeno durante el primer año, producto de 
reducciones severas de la IRFAC (mayores al 30%) en coincidencia con lo registrado 
por estudios previos (Drerup et al., 2020; Nielsen y Halvorson, 1991). Dichas 
reducciones en la IRFAC, observadas en ambos años, tuvieron un impacto sobre la 
EUA, probablemente porque dicho efecto alteró la participación relativa de la 
transpiración del cultivo (T) y la evaporación del suelo (Es) con respecto a ETC (es 
decir, T/ETC y ES/ETC, respectivamente), aumentando la segunda con respecto a la 
primera bajo condiciones de menor oferta ambiental de nitrógeno (Villalobos y 
Fereres, 1990), con el consiguiente efecto negativo sobre la eficiencia del uso del agua 
(Caviglia y Sadras, 2001). 

Los efectos del mejoramiento genético sobre el RG y sus determinantes fisiológicos 
(Figura 4.2) coinciden con los observados en el Capítulo 2, lo cual refuerza la idea de 
que la mejora registrada bajo condiciones potenciales también se observa en 
condiciones sub-óptimas (Fischer y Edmeades, 2010). Sin embargo, en los ambientes 
más restrictivos (i.e., ambientes con RG menores a 300 g m-2) los valores de progreso 
genético relativo disminuyeron entre los cultivares de CL,  en coincidencia con lo 
reportado previamente (Ortiz-Monasterio et al., 1997; Ahrends et al., 2018; Crespo-
Herrera et al., 2018), y aumentaron entre los cultivares  de CC. Una mayor respuesta 
a la calidad ambiental en los cultivares modernos de CL y una mayor estabilidad 
general en los cultivares de CC explicarían dichas respuestas, como se discute en el 
Capítulo 6.   

Al comparar la respuesta al ambiente entre grupos de cultivares, en general, los 
cultivares de CL tuvieron una mayor respuesta a la disponibilidad de N pero una menor 
respuesta a la variación de la oferta de agua respecto a los de CC. Estas respuestas 
estarían asociadas a la menor disponibilidad de N a la siembra registrada entre los 
cultivares de CL (Cuadro 4.2). Mientras que la menor respuesta a la reducción en la 
oferta de agua (o mayor estabilidad a deficiencias hídricas) estaría asociada a una 
mejora (ca. 10 %) en la captura del recurso en los ambientes limitados por agua (362 



86 
  

y 330 mm promedio en los ambientes de secano y RH para los cultivares de CL y CC 
respectivamente). Esta respuesta coincidiría con la supuesta mejora en la capacidad de 
extracción de agua de los CL según estudios de modelización (Gastaldi et al., 2020). 

El efecto nulo del mejoramiento genético sobre la ETC observado en este capítulo 
coincide con los reportes realizados para Australia (Cossani y Sadras, 2019; Sadras y 
Lawson, 2013; Siddique et al., 1990). Si bien no se detectaron efectos significativos 
sobre la ETC total a lo largo del ciclo, sí se registraron cambios en la partición de la 
misma (Cuadro 4.4 Figura 4.3). Un uso conservativo del agua durante la etapa previa 
a floración entre los CL explicaría los aumentos en el IC producto de la mejora genética 
observado en este grupo de cultivares (Passioura, 2002). Estos resultados coinciden 
con lo reportado por Siddique et al. (1990), atribuible a una menor duración de la etapa 
prefloración (Capítulo 2).  Por otro lado, las mejoras en BTMF reportadas entre los 
cultivares de CC estarían asociadas a una mejora en la producción de biomasa durante 
el periodo prefloración (Capítulo 2) y explicarían las diferencias entre los resultados 
observados en este capítulo con aquellos registrados para Méjico y EEUU (Pask y 
Reynolds, 2013; Thapa et al., 2017). Mejores condiciones ambientales durante la etapa 
prefloración, asociadas a menores temperaturas y consiguientes menores déficits de 
presión de vapor (DPV), favorecen a la EUABT,T de los cultivos (Blum, 2009; Sinclair, 
2012) con la consiguiente mejora en la EUABT,ETc (Capítulo 1), tal como se verificó 
para los cultivares de CC (Figura 4.2).  

Finalmente, solo se detectó una reducción, a partir de la 1997, en la capacidad del 
cultivo de interceptar radiación (i.e., IRFAC) entre los cultivares de CL. Una mejora en 
la EUR entre los cultivares más modernos de este grupo les permitió sostener la 
producción de BTMF. Las reducciones de IRFAc registradas en este grupo de cultivares 
son coincidentes a lo observado por Calderini et al. (1997), en especial durante la etapa 
prefloración. Sin embargo, a diferencia de lo reportado y a pesar de las reducciones 
registradas en la DET (Capítulo 2), no se registraron disminuciones de la BTFLO 
(Capítulo 2). Estas tendencias podrían indicar que las mejoras observadas en la EUR, 
a través de todo el ciclo, estarían adjudicadas a etapas previas a floración a diferencia 
de lo registrado por Calderini et al. (1997), donde las mejoras de EUR fueron 
registradas en postfloración. Mientras que en el caso de los cultivares de CC, las 
mejoras en BTMF registradas fueron producto de aumento de la EUR tal como lo 
registrado en trabajos recientes de Reino Unido y Australia (Shearman et. al., 2005; 
Sadras y Lawson, 2011). Esta tendencia en la EUR podría atribuirse a la mejora de uno 
o más de los siguientes rasgos, como ya ha sido documentado: (i) capacidad 
fotosintética del canopeo (Sadras et al., 2012), (ii) tasa de crecimiento del cultivo 
(Shearman et. al., 2005, Sadras y Lawson 2011), (iii) capacidad de mantener la tasa 
fotosintética durante el llenado de granos (Xiao et al., 2012), y (iv) estructura del 
cultivo, que incluye un hábito más erectófilo que permite una mejor distribución de la 
luz a través del canopeo (Richards et al., 2020). Estas características deben evaluarse 
en los trigos argentinos, ya que la mejora en la EUR parecería ser la principal fuerza 
motriz de las mejoras observadas en el RG de ambos grupos de cultivares. 
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4.5. Conclusiones  

El progreso genético del RG en trigo se evidenció en un amplio rango de calidad 
ambiental (600 a 219 g m-2), variando entre 4,75 - 3,01 g m-2 año-1 y 1,29-1,77 g m-2 
año-1 (CL y CC, respectivamente) entre ambientes de buena y mala calidad. En 
términos relativos, el valor de progreso genético disminuyó en aquellos ambientes 
restrictivos entre los cultivares de CL pero aumentó entre los de CC respecto al análisis 
conjunto a través de todos los ambientes para cada grupo en particular. Esto indicaría 
un comportamiento diferencial entre estos grupos. El progreso genético del RG estuvo 
asociado a una mejora de las EUAs (EUARG,ETc en ambos ciclos y EUABT,ETc solo en 
CC) y no se pudo atribuir a variaciones en el uso del agua (i.e., ETC). Una mayor EUR 
en los cultivares más reciente entre los CC asistió la mejora de la EUABT,ETc. 



 
 

88 
 

CAPÍTULO 5  

 

 

 

 

 

 

 

 

 

EFECTOS DEL MEJORAMIENTO GENÉTICO DE MAIZ SOBRE EL 
RENDIMIENTO EN GRANO Y SUS DETERMINANTES FISIOLÓGICOS A 

TRAVÉS DE UN GRADIENTE DE CALIDAD AMBIENTAL 5 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

                                                           
5 Los contenidos de este capítulo han sido publicados en Curin, F., Severini, A.D., 
González, F.G., Otegui, M.E. 2020 Water and radiation use efficiencies in maize: 
breeding effects on single-cross Argentine hybrids released between 1980 and 2012. 
Field Crops Research 246: 107683 
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5.1. Introducción  

En forma similar a la planteado para trigo, el RG de maíz se encuentra limitado por 
la ocurrencia de déficits hídricos, los cuales pueden llegar a ser importantes en 
siembras tempranas (Otegui et al., 2021b) debido a que gran parte de la producción se 
realiza bajo condiciones de secano. Como factor secundario, en los años con mayor 
riesgo productivo, dado por la probabilidad de déficit hídrico y/o la mala relación 
relativa de precios (grano/fertilizante), una reducción en el uso de fertilizantes 
nitrogenados suele también limitar el RG alcanzable (Aramburu Merlos et al., 2015) 
producto de una menor captura y eficiencia en el uso de los recursos radiación solar y 
agua (Capítulo 1, sección 1.3).  Por ello es importante que los híbridos modernos no 
sólo posean un alto RG potencial, sino también una buena estabilidad ante condiciones 
limitantes para el crecimiento a través de una mejora en la eficiencia en el uso de los 
recursos.  

Estudios previos con énfasis en las bases fisiológicas del progreso genético 
reportaron aumentos en el RG asociados al aumento en  BTMF (Tollenaar, 1989; Luque 
et al., 2006; Di Matteo et al., 2016). Este último se debió principalmente a una mayor 
captura de radiación (Luque et al., 2006), particularmente durante el llenado de granos 
(Rajcan y Tollenaar, 1999), producto de una mayor persistencia de área foliar verde 
funcional (Valentinuz y Tollenaar, 2004). Detrás de esta tendencia estuvo un aumento 
en la tolerancia a la densidad por parte de los híbridos modernos  (Tollenaar, 1989; 
Sangoi et al., 2002; Di Matteo et al., 2016; Assefa et al., 2018). Sin embargo, todos los 
trabajos mencionados fueron realizados bajo condiciones potenciales de crecimiento, 
y hasta el momento no existen estudios que hayan abordado esta temática en ambientes 
donde la oferta de agua y N varíen en conjunto. 

La elección de la densidad de plantas (DP) es una práctica de manejo importante 
que modula la capacidad de captura de radiación a partir de modificaciones en el índice 
de área foliar (Maddonni et al., 2001). Dichas variaciones tienen consecuencias 
directas en la partición de la ETC, es decir en la proporción de ETC destinada a T 
(T/ETC) y a ES (ES/ETC). Esta última puede ser particularmente importante en cultivos 
en hileras como el  maíz (Ritchie, 1983). Cambios en la disponibilidad hídrica que 
experimentan los cultivos y el área foliar como determinante de la cobertura del suelo 
pueden alterar las relaciones entre T/ETC y ES/ETC (Villalobos y Fereres, 1990), 
logrando así afectar las EUAs. Junto con estas consideraciones, la adecuada selección 
de la DP es crítica en maíz, dada la alta sensibilidad de la tasa de crecimiento en el 
periodo crítico de determinación del RG a la oferta de recursos por planta (Andrade et 
al., 2002; Echarte y Tollenaar, 2006). Esta característica promueve una respuesta de 
tipo óptima del RG a la densidad de plantas en esta especie (Duncan, 1958), la cual 
varía entre híbridos (Sarlangue et al., 2007; Hernández et al., 2014; Mansfield y 
Mumm, 2014) y entre niveles de oferta de recursos (Boomsma y Vyn, 2008; Ciampitti 
y Vyn, 2013; Assefa et al., 2016). Si bien la mejora genética en Argentina no ha 
modificado sustancialmente la densidad óptima para maximizar el RG en los híbridos 
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modernos bajo condiciones potenciales (Luque et al., 2006; Di Matteo et al., 2016), 
las diferencias en estabilidad del RG a través de ambientes (Di Matteo et al., 2016) 
sugieren que sería posible esperar diferencias en densidad óptima entre híbridos de 
diferente época del mejoramiento en ambientes con limitaciones hídrico y 
nutricionales (e.g. agua y N). Tal posibilidad demanda la inclusión de un rango de 
densidades amplio cuando se realizan comparaciones del efecto del mejoramiento 
genético en dichos ambientes. 

En relación a la captura y EUA en el cultivo de maíz, a partir de trabajos de 
modelización realizados en Estados Unidos, aprovechando una amplia base de datos 
provenientes de diversos experimentos a campo, se hipotetizó que la mejora del RG  
estaría más asociada al aumento de la ETC atribuible a cambios en el sistema radical 
que a modificaciones de la captura y uso de radiación atribuibles a un hábito foliar más 
erectófilo (Hammer et al., 2009). Sin embargo, un estudio de progreso genético 
utilizando una única densidad de siembra no detectó cambios de ETC (Reyes et al., 
2015). Más aún, una investigación reciente del mismo grupo de trabajo demostró que 
un híbrido simple moderno conseguía sostener la ETC con un sistema radical de menor 
tamaño que los híbridos dobles antiguos evaluados (Messina et al., 2021). En función 
de dicho resultado los autores sugirieron que tal cambio era producto de la selección 
por mejor adaptación a alta DP, y que un sistema radical de menor tamaño habría 
favorecido una mayor asignación de asimilados a las estructuras reproductivas, 
haciéndolas más resilientes a los estreses abióticos. En Argentina, un trabajo realizado 
comparando sólo dos híbridos modernos con uno antiguo (Nagore et al., 2014) no 
permitió detectar cambios genotípicos asociados a la ETC. Sin embargo, tanto los 
estudios de EEUU como el local conllevan el efecto confundido de pasar de híbridos 
dobles a simples y no cuantifican claramente una tendencia producida por el 
mejoramiento (i.e., progreso genético) pues no incluyen el número mínimo de 
genotipos del mismo nivel heterótico necesario para evaluarla. El mejoramiento 
comercial en Argentina ha contribuido a la mejora de la tolerancia general a estrés a 
través del mejoramiento por estabilidad del RG a través de ambientes (Di Matteo et 
al., 2016), lo cual sugiere la posibilidad de encontrar diferencias de ETC y/o EUA entre 
híbridos simples pertenecientes a diferentes épocas de mejora. Esta posibilidad cobra 
importancia al considerar las diferencias en el tipo de suelo y clima entre los estudios 
mencionados y el principal ambiente objetivo de selección de los híbridos templados 
de Argentina. Este último se caracteriza por la presencia de una discontinuidad textural 
(horizonte Bt) en el primer metro de profundidad, que genera cambios importantes en 
la funcionalidad radical de los cultivos (Dardanelli et al., 1997, 2004), en particular 
cuando están expuestos a altas demandas atmosféricas (Sadras et al., 1993). 

El objetivo de este capítulo fue determinar los efectos de la mejora genética en maíz 
en Argentina sobre el RG y sus determinantes fisiológicos, incluyendo la captura y 
eficiencia en el uso del agua y la radiación, para cultivos creciendo en un amplio rango 
de condiciones ambientales producto de la variación en la oferta de agua y/o N. 
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5.2 Materiales y Métodos 

5.2.1. Condiciones experimentales y material vegetal utilizado  

Los experimentos fueron conducidos en el campo experimental de la EEA 
Pergamino, INTA (33°56° S, 60°34° O) durante las campañas 2014-2015, 2015-2016 
y 2016-2017. El suelo fue siempre un Argiudol típico serie Pergamino. Las siembras 
fueron el 15 de octubre del 2014 (2014-15), 22 de octubre del 2015 (2015-16) y 31 de 
octubre del 2016 (2016-17). Se generaron ocho ambientes producto de la combinación 
no factorial de (i) tres campañas (2014-15, 2015-16 y 2016-17), (ii) dos regímenes 
hídricos (riego y secano) en 2014-15 y 2016-17 (solamente secano en 2015-16), y (iii) 
dos niveles de N (N0: sin fertilizar; N200: fertilizado con urea a un equivalente de 200 
kg ha-1 de N cuando el cultivo presentó 6 hojas completamente expandidas) en 2015-
16 y 2016-17 (solamente N200 en 2014-15). Durante 2014-15 y 2016-17, se utilizó 
riego complementario durante el ciclo de crecimiento del cultivo para generar 
diferencias entre los niveles hídricos (Cuadro 5.2). Todos los experimentos tuvieron 
un adecuado control de insectos, malezas y enfermedades para garantizar ausencia de 
mermas de RG producto de agentes bióticos.  

En cada ambiente de evaluación, los tratamientos incluyeron una combinación 
factorial de (i) tres densidades de planta como parcela principal (6, 9 y 12 plantas m-2) 
y (ii) cuatro (2014-15 y 2015-16) o tres (2016-17) híbridos simples de maíz liberados 
al mercado argentino en las últimas cuatro décadas (Cuadro 5.1) como sub parcelas. 
En todos los experimentos, las parcelas tuvieron un tamaño de 5 surcos separados a 
0,70 m entre sí, y una longitud de 5 m con tres repeticiones.  

Cuadro 5.1. Descripción de los híbridos utilizados. Valores promedio de la duración 
en tiempo térmico de las etapas siembra-antesis y antesis-madurez fisiológica y la 
altura de planta.   

 
ALM: año de liberación al mercado, TTA: Tiempo térmico a antesis, TTMF: Tiempo 
térmico a madurez fisiológica. Los tiempos térmicos y altura fueron computados como 
el promedio de los datos de las campañas evaluadas para cada híbrido en ambientes 
sin limitaciones hídricos y nutricionales. La altura está representada como la distancia 
entre el suelo y la inserción de la hoja bandera. * Híbridos genéticamente modificados. 

Los datos meteorológicos (temperatura media, radiación fotosintéticamente activa 
incidente, precipitaciones y evapotranspiración potencial) fueron obtenidos de la 
central meteorológica perteneciente a la EEA Pergamino (siga2.inta.gob.ar), ubicada 

TTA TTMF ALTURA
(cm)

DK 2F10 1980 980 1070 211 2014-15 y 2015-16
DK 752 1993 930 1250 175 2014-15 y 2015-16
DK 664 1993 950 1250 178 2016-17

AW 190* 2002 970 1250 205 2014-15, 2015-16 y 2016-17
DK 72-10* 2012 970 1250 202 2014-15, 2015-16 y 2016-17

HÍBRIDO ALM
CAMPAÑAS DE 
EVALUACIÓN(ºCdía)



92 
  

a menos de 1000 metros de distancia de los sitios experimentales. El déficit de presión 
de vapor (DPV) fue estimado de acuerdo a Abbate et al. (2004).  

5.2.2. Mediciones y estimaciones realizadas 

En todas las parcelas experimentales se monitoreó el contenido de agua en el suelo 
como se describiera en el Capítulo 4, pero llegando hasta 2 m de profundidad. Los 
tubos para las mediciones con sondas fueron instalados previo a la siembra de los 
experimentos en el surco central de cada una de las parcelas. Adicionalmente, en cada 
parcela, se realizaron estimaciones de la fRFAI cada 15-20 días entre emergencia y 
madurez fisiológica realizando mediciones instantáneas de la RFAI como se 
describiera en el Capítulo 4, pero ubicando el sensor en forma diagonal entre dos 
entresurcos y centrado en el surco en el caso de las mediciones bajo el canopeo. Los 
datos de fRFAI fueron utilizados para calcular fRFAI diaria mediante interpolación 
lineal entre mediciones sucesivas. Los valores diarios de fRFAI fueron utilizados para 
estimar la RFAI interceptada y acumulada por el cultivo (IRFAC) entre emergencia 
(VE, considerada como día 0) y madurez fisiológica según la ecuación 4.2. Finalmente, 
a madurez fisiológica, en cada parcela se muestreó la cantidad de plantas presentes en 
1 m2 de superficie de alguno de los surcos centrales para las determinaciones de RG y 
sus determinantes fisiológicos (BTMF e IC), siguiendo la metodología descripta en el 
Capítulo 3. Los valores de RG fueron utilizados para estimar la EUARG,ETc, calculada 
como el cociente entre RG y ETC, mientras que la BTMF fue utilizada para los cálculos 
de EUABT,ETC y EUR computadas como los cocientes BTMF/ETC y BTMF/IRFAC, 
respectivamente. 

5.2.3. Diseño experimental y análisis de datos 
Los efectos del ambiente, los tratamientos y sus interacciones para cada uno de los 

caracteres evaluados a nivel de cultivo fueron analizados mediante un análisis de la 
variancia (ANOVA) utilizando el programa estadístico Infostat (Di Rienzo et al., 
2017). El mismo fue realizado combinando ambiente (AMB), densidad de plantas 
(DP) y año de liberación al mercado (ALM) de los híbridos como variables de efectos 
fijos. El modelo descrito por la ecuación 5.4 fue el utilizado para el análisis de los 
datos. 
𝑦 =  𝜇 + 𝛼 + (𝛼 × γ) + (𝛼 × δ) + (𝛼 × γ × δ) + 𝛽 ( ) + γ + [𝛽 ×

γ] + δ ( ) + (γ  δ) +  [𝛽 × γ × δ] +  ε                                                  (5.4) 

donde μ es la media general; 𝛼i es el efecto del ith ambiente (i = 8); 𝛽j(i) es el efecto 
del jth bloque anidado dentro de cada ambiente (j = 3); γ k es el efecto de la kth 
densidad de planta (k = 3); δl(k) es el efecto del lth del año de liberación al mercado de 
cada híbrido anidado dentro de cada DP (l = 4). Los términos en paréntesis 
corresponden a las interacciones a través de los factores; [𝛽 × γ]jk es el error tipo (a); 
[𝛽 × γ × δ]jkl es el error (b); εijkl es el error (c).  

Para determinar el progreso genético, el valor de cada uno de los rasgos evaluados 
fue estimado en términos relativos para cada AMB con el objetivo de remover el efecto 
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ambiental y expresar el progreso genético en forma porcentual. Para esto, se calcularon 
índices ambientales (IA) de cada uno de los rasgos analizados con dos criterios. 
Primero, como el promedio de todos los valores obtenidos a través de todas las 
densidades en un ambiente dado (es decir, 8 IAs para cada carácter) y segundo como 
el promedio de los valores correspondiente a la densidad que maximizó el RG en cada 
ambiente de evaluación. Seguidamente, los valores de cada uno de los híbridos fueron 
estandarizados como en la ecuación 2.3 y el progreso genético estimado 
porcentualmente como se describiera en el Capítulo 2.  

5.3. Resultados 

5.3.1. Variabilidad ambiental durante las campañas evaluadas  

Los diferentes ambientes exploraron un rango de oferta de agua (Cuadro 5.2), que 
varió entre 499 y 770 mm (154 % de variación). También fue amplio el rango de N 
disponible a la siembra más el fertilizante (Cuadro 5.2), que varió entre 40 y 246 kg 
ha-1 (600 % de variación). Estas condiciones de crecimiento generaron una variación 
de RG entre 520 y 1158 g m-2 (222 % variación).  

Cuadro 5.2. Descripción de los ambientes evaluados. 

 
a AUS: Agua útil a la siembra hasta los 2 m de profundidad 
b Lluvia efectiva + riego entre la siembra y la madurez fisiológica 
c Disponible a la siembra + fertilizante en V6 (kg ha-1 de N-NO3

-) 

En relación a las variables climáticas, cada campaña de evaluación correspondió a 
una fase diferente de “El Niño Oscilación del Sur” (ENOS), siendo las campañas 2014-
15 y 2015-16 clasificadas como El Niño y la 2016-17 como La Niña de baja intensidad 
(https://ggweather.com/enso/oni.htm). Estas tendencias fueron verificadas en este 
capítulo (Cuadro 5.2), con mayores precipitaciones durante 2014-15 (900 mm) que 
durante 2015-16 (720 mm) y 2016-17 (699 mm) como así también respecto al 
promedio histórico (720 mm). El incremento en lluvias de 2014-15 fue acompañado 
por la reducción del DPV medio (1,39 kPa con respecto a 1,44 y 1,43 en 2015-16 y 
2016-17 respectivamente). Por el contrario, las mayores ET0 durante el ciclo 
correspondieron a la campaña 2016-17 (937 mm), como también ocurrió con la RFAI 
(10,1 Mj m-2 d-1) y la TMED del aire (21,5ºC). Finalmente, durante la campaña 2015-
16, se registró un evento de granizo a los 20 días previos a floración, que provocó una 
defoliación parcial del canopeo, alcanzando en dicha campaña un valor máximo medio 
menor (64%) que en 2014-15 (94%) y 2016-17 (92%). 
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Cuadro 5.3.  Descripción del clima: (i) Promedio de valores diarios para radiación fotosintéticamente activa incidente (RFAI), temperatura 
media (TMED) y déficit de presión de vapor (DPV), y (ii) valores acumulados para la lluvia, riego complementario y evapotranspiración 
de referencia (ETO). Datos correspondientes a las 3 campañas experimentales (2014-15, 2015-16 y 2016-17) y a valores históricos (H) de 
30 años (1985-2015). 
 
 

2014-
15

2015-
16

2016-
17

H
2014-

15
2015-

16
2016-

17
H

2014-
15

2015-
16

2016-
17

H
2014-

15
2015-

16
2016-

17
H

2014-
15

2015-
16

2016-
17

2014-
15

2015-
16

2016-
17

H

Octubre 8,8 7,2 --- 8,5 18,6 14,9 --- 16,9 1,27 0,84 1,02 1,22 130 94 --- 126 --- --- --- 129 102 125 110

Noviembre 10,5 9,5 11,7 10,5 19,4 19,2 19,3 20,0 1,61 1,32 1,70 1,59 206 195 79 112 --- --- --- 160 132 170 143

Diciembre 10,6 11,9 11,0 11,1 21,6 21,8 22,2 22,5 1,65 1,81 2,11 1,88 219 73 277 120 20 --- --- 166 178 176 156

Enero 11,3 10,9 11,6 10,8 21,3 22,9 23,6 23,5 1,36 1,66 1,49 1,88 311 131 149 124 15 --- 15 153 163 175 160

Febrero 10,1 11,5 8,8 9,5 20,5 23,2 23,0 22,1 1,29 1,66 1,16 1,46 41 213 119 113 70 --- 65 120 145 151 118

Marzo 8,9 8,6 7,6 8,1 20,3 20,9 19,6 20,4 1,17 1,32 1,10 1,28 83 14 75 125 --- --- --- 110 116 140 102
Promedio 

Suma
10,0 9,9 10,1 9,8 20,3 20,5 21,5 20,9 1,39 1,44 1,43 1,55 990 720 699 720 105 0 80 838 836 937 789

RFAI (MJ m-2 d-1) TMED (°C) DPV (kPa) Lluvia (mm) Riego (mm) ETO (mm)
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5.3.2. Producción de biomasa y partición a granos  

El RG y sus determinantes fisiológicos difirieron significativamente (P<0,05, 
Cuadro 5.4) entre los AMBs, las DPs y el ALM de los híbridos evaluados. Los mayores 
(y casi idénticos) valores de RG fueron registrados bajo condiciones de riego y 
fertilización en 2014-15 (i.e., el primer ambiente en el Cuadro 5.4) y 2016-17 (i.e., el 
quinto ambiente en el Cuadro 5.4), los cuales estuvieron asociados a cambios de la 
BTMF, mientras que el mínimo correspondió a la condición de secano sin fertilizar que 
sufrió la incidencia de granizo (i.e., el cuarto ambiente del Cuadro 5.4). Las tendencias 
entre registros extremos fueron similares para el RG y la BTMF, que declinaron 55 y 49 
%, respectivamente, en el peor ambiente, mientras que el IC se redujo sólo 11%. Los 
efectos negativos sobre la BTMF y el RG de una disminución de la oferta de N (30,4 y 
36,7 % en promedio a través de todos los ambientes, respectivamente) fueron mayores 
que los efectos negativos de la reducción en la oferta hídrica (6,4 y 6,9 % en promedio 
a través de todos los ambientes, respectivamente).  

Se detectó una interacción significativa AMB×DP (P<0,05, Cuadro 5.4) para el RG 
y la BTMF, evidenciada en el único efecto negativo del incremento de la DP (-14%) 
registrado durante la campaña 2015-16 en el ambiente sin fertilizar (i.e., el cuarto 
ambiente en el Cuadro 5.4). En dicha condición, el mayor RG correspondió a la DP 
más baja (i.e., 6 plantas m-2). Los mayores incrementos del RG y la BTMF (24%) 
correspondieron al aumento de 6 a 9 plantas m-2 en el ambiente irrigado y fertilizado 
durante la campaña 2016-17 (Cuadro 5.4), mientras que el IC no varió 
significativamente con la DP.  Todos los híbridos tuvieron una respuesta similar al 
aumento de 6 a 9 plantas m-2, con excepción del híbrido más antiguo (ALM: 1980), el 
cual tendió a alcanzar su máximo RG en bajas DP (Cuadro 5.4). Sin embargo, hubo 
diferencias entre los híbridos al pasar de 9 a 12 plantas m-2. El RG correspondiente a 
los híbridos liberados en 1993 y 2012 tendió a estabilizarse a partir de las 9 plantas m-

2, mientras que el híbrido liberado en 2002 siempre respondió positivamente al 
aumento de la DP. Dichos efectos fueron similares para BTMF, mientras que el IC no 
tendió a modificarse entre las DP para algunos híbridos (los liberados en 1980 y 2002) 
pero sí tendió a disminuir en la densidad de 12 plantas m-2 en otros (los liberados en 
1993 y 2012). 

Existieron efectos significativos sobre el RG y sus determinantes fisiológicos para 
la interacción AMB × ALM, pero no para la interacción AMB × DP × ALM (P<0,05). 
Cuando los efectos del ambiente se removieron por estandarización, empleando 
además el valor promedio a través de densidades, se cuantificó un aumento 
significativo de 0,5 % año-1 en el progreso genético del RG (Figura 5.1a). Este aumento 
estuvo acompañado por incrementos de igual magnitud en la BTMF y el IC, pero que 
no tuvieron lugar durante todo el periodo evaluado como fuera registrado para el RG. 
Para la BTMF el aumento ocurrió recién a partir de 1993, mientras que para el IC ocurrió 
entre 1980 y 1993 (Figura 5.1b y 5.1c respectivamente). Estas tendencias no variaron 
al considerar solamente la DP que maximizó el RG en cada AMB (gráficos insertos 
Figura 5.1). 
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Cuadro 5.4. Valores medios y resultados del ANOVA para rendimiento en grano (RG), biomasa total en madurez fisiológica (BTMF) e 
índice de cosecha (IC). 

 
a Los símbolos indican los niveles de significancia al *P<0,05, **P<0,01, ***P<0,001; ns: no significativo y los números en paréntesis representan la 
diferencia mínima significativa (DMS) del test TUKEY para las medias con P ≤ 0,05. AMB: Ambientes; DP: densidad de plantas; ALM: año de 
liberación al mercado. 
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5.3.3. Captura y eficiencia en el uso del agua y la radiación a través de los diferentes 
ambientes y cultivares   
 

La ETC y la IRFAC y la ETC PREFLO / ETC difirieron significativamente entre los 
AMBs evaluados (P<0,05, Cuadro 5.5).  Las variaciones entre los ambientes de 
menores ETC (373 mm, 2015-16 Secano N0), IRFAC (509 MJ m-2, 2015-16 Secano 
N0) y ETC PREFLO / ETC (0,44, 2014-15 Secano N200) y mayores ETC (561 mm, 2014-
15 Riego N200), IRFAC (831 MJ m-2, 2014-15 Secano N200) y ETC PREFLO / ETC (0.68, 

2015-16 Secano N200) fueron de 50%, 63% y 54 %, respectivamente. En promedio a 
través de las estaciones de crecimiento, para la ETC fue mayor el efecto negativo de 
una reducción en la oferta hídrica (12,2%) que el de una reducción en el suministro de 
N (3,7%), mientras que la tendencia opuesta se verificó en la IRFAC (reducciones del 
3,2% y 14,7% para la disminución en el suministro de N y agua, respectivamente). En 
el caso de la ETC PREFLO / ETC, la reducción de la oferta de nitrógeno tuvo un efecto 
positivo del 10% en promedio a través de todos los ambientes y la reducción de la 
oferta hídrica un efecto negativo del 5 %.  

La ETC no presentó diferencias significativas entre las DPs y los ALMs analizados; 
sin embargo, se detectaron interacciones significativas AMB×DP y AMB×ALM 
(P<0,05, Cuadro 5.5). Estas interacciones generaron algunas variaciones en la 
respuesta de ETC a la DP, dependiendo del ambiente considerado (nunca mayor al 7%) 
y del híbrido (nunca mayor al 2%), pero no se detectaron efectos del mejoramiento 
genético para ETC cuando los efectos ambientales fueron eliminados mediante las 
estandarizaciones realizadas.  

La DP y el ALM sí tuvieron efecto significativo sobre la IRFAC y la ETC PREFLO / 
ETC (P<0,01, Cuadro 5.5). Estos rasgos siempre aumentaron con el aumento de la DP 
(7,9% y 6,3 % de 6 a 9 plantas m-2 y 5,3% y 2,3% de 9 a 12 plantas m-2 

respectivamente).  Entre los híbridos, el ranking fue 1993 > 2002 > 1980 ≥ 2012 para 
IRFAC, mientras que para ETC PREFLO / ETC fue 2002 ≥ 2012 > 1993 ≥ 1980. Hubo, sin 
embargo, efectos significativos (P < 0,05) de las interacciones simples (Cuadro 5.5). 
Respecto a la interacción AMB×ALM, los efectos negativos de la reducción en la 
disponibilidad de recursos (8 y 15 % para el agua y el N, respectivamente, promediados 
a través de los ambientes evaluados) tendieron a ser mínimos para los híbridos de baja 
estatura liberados en 1993 (7 y 13% de reducción, respectivamente) y máximos para 
el híbrido más nuevo (reducción del 9 y 16%, respectivamente). Adicionalmente, la 
interacción DP×ALM significativa (P< 0,05, Cuadro 5.5) permitió establecer que el 
incremento de 6 a 9 plantas m-2 tenía un menor efecto positivo sobre la IRFAC en los 
híbridos liberados en 1993 (7% de incremento al aumentar la DP) que en el resto de 
los híbridos (8-10 % de incremento al aumentar la DP), pero esta respuesta diferencial 
entre los híbridos casi desapareció al pasar de 9 a 12 plantas m-2 (4-5%). Cuando se 
eliminaron los efectos ambientales mediante estandarización, tanto para IRFAC como 
para ETC PREFLO / ETC no se detectaron efectos significativos del mejoramiento 
genético en estas dos variables.  
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Los AMBs afectaron significativamente (P <0,01, Cuadro 5.5) a las eficiencias de 
uso de recursos evaluadas (EUAs, y EUR). Como se observó tanto para el RG y la 
BTMF como para los rasgos asociados a la captura de recursos (ETC e IRFAC), los 
valores mínimos de todas las eficiencias evaluadas (2,19 g MJ-1 para EUR, 2,97 g mm-

1 m-2 para EUABT,ETc y 1,39 g mm-1 m-2 para EUARG,ETc) correspondieron al ambiente 
no fertilizado del 2015-16 (i.e., el cuarto ambiente en el Cuadro 5.5). Los valores 
máximos variaron de acuerdo a la eficiencia a considerar, siendo el ambiente bajo la 
condición de secano y fertilizado en la campaña 2016-17 (i.e., el séptimo ambiente en 
el Cuadro 5.4) para las EUAs (4,96 g mm-1 m-2 para EUABT,ETc y 2,64 g mm-1 m-2 para 
EUARG,ETc) y el ambiente bajo riego y fertilizado en la campaña 2014-15 (i.e., el primer 
ambiente en el Cuadro 5.5) para la EUR (2,80 g MJ-1). Las variaciones entre los valores 
mínimos y máximos de las eficiencias estuvieron en el orden del 20, 40 y 43% para 
EUR, EUABT,ETc y EUARG,ETc, respectivamente. La reducción a través de los diferentes 
ambientes de la oferta de N tuvo mayores efectos negativos sobre las EUAs (27,7% 
para EUABT,ETc y 34,2% para EUARG,ETc) que sobre la EUR (18,3%), mientras que la 
reducción de la oferta hídrica tuvo efectos positivos mínimos sobre las EUAs 
(aproximadamente del 6%) y negativos sobre la EUR (2,6%). 

La DP tuvo un efecto diferencial sobre las eficiencias evaluadas, siendo altamente 
significativo sobre las EUAs (P < 0,01) y no significativo sobre la EUR (Cuadro 5.5). 
Sin embargo, estas respuestas a la DP variaron a través de los ambientes (interacción 
AMB×DP significativa; P < 0,05) e híbridos (interacción DP×ALM significativa; P < 
0.05) evaluados. Para la primera (AMB×DP), el aumento en la DP tuvo efecto negativo 
sobre todas las eficiencias evaluadas sólo en la condición sin fertilizar del ambiente de 
secano de 2015-16, y tuvo un efecto negativo adicional sólo sobre la EUR del ambiente 
fertilizado en secano de 2014-15. Para la segunda (DP×ALM), las EUAs de todos los 
híbridos aumentaron en respuesta al incremento de la DP, excepto para el más antiguo 
que no mostró cambio alguno. Por el contrario, la EUR de los híbridos liberados a 
partir de 1993 no cambió en respuesta al aumento de la DP, mientras que esta práctica 
sí tuvo un efecto negativo claro sobre esta eficiencia en el híbrido más viejo.  

Cuando los efectos ambientales fueron eliminados por medio de la estandarización, 
se detectaron efectos positivos significativos del mejoramiento genético sobre todas 
las eficiencias. Por un lado, la EUR y la EUABT,ETc tuvieron incrementos del 0,7% y 
0,6 % año-1, respectivamente, recién a partir de 1993. Por otro lado, la EUARG,ETc 

exhibió un progreso constante de 0,5% año-1 a lo largo de todo el periodo evaluado 
(Figura 5.1d). Como se observó para RG y sus principales determinantes fisiológicos 
(BTMF e IC), los efectos del mejoramiento sobre las diferentes eficiencias no 
cambiaron cuando los desvíos relativos se basaron en los datos obtenidos a la DP que 
maximizó el RG de cada híbrido (recuadros en las figuras 5.1d, 5.1e y 5.1f). 
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Figura 5.1. Respuesta de los valores estandarizado al año de liberación al mercado 
(ALM) de cada híbrido. Los datos corresponden a (a) rendimiento en grano (RG), (c) 
biomasa total a madurez fisiológica (BTMF), (d) índice de cosecha (IC), (e) eficiencia 
en el uso del agua evapotranspirada para producir granos (EUARG,ETc), (f) eficiencia 
en el uso del agua evapotranspirada para producir biomasa (EUABT,ETc), y (f) eficiencia 
en el uso de la radiación (EUR). Los símbolos llenos corresponden a los ambientes 
fertilizados (N200) y los vacíos a los no fertilizados (N0), mientras que el color denota 
los ambientes de riego (azul) y secano (rojo). Las líneas representan modelos ajustados 
lineales (a y b) o bilineales (otras figuras). En las figuras principales, se realizó la 
estandarización para los valores medios a través de todas las densidades de plantas. En 
los recuadros, corresponde a la densidad de planta que maximizó el RG en cada 
combinación de ambiente e híbrido. 



100 
  

Cuadro 5.5. Valores medios y resultados del ANOVA para la evapotranspiración del cultivo (ETC), radiación fotosintéticamente activa 
interceptada y acumulada por el cultivo (IRFAC), proporción agua evapotranspirada pre floración (ETC PREFLO / ETC), eficiencia en el uso 
del agua para producir biomasa (EUABT,ETc) y granos (EUARG,ETc) y eficiencia en el uso de la radiación (EUR) 

 
a Los símbolos indican los niveles de significancia al *P<0,05, **P<0,01, ***P<0,001; ns: no significativo y los números en paréntesis representan la 
diferencia mínima significativa (DMS) del test TUKEY para las medias con P ≤ 0,05. AMB: Ambientes; DP: densidad de plantas; ALM: año de 
liberación al mercado.
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5.4. Discusión 

En este capítulo, se evaluó el efecto del mejoramiento genético de maíz en los últimos 
años sobre la eficiencia en el uso del agua y la radiación en un amplio rango de ambientes 
y densidades. De acuerdo con investigaciones previas (Ogola et al., 2002; Hernández et 
al., 2015), y a pesar de la leve intensidad de las restricciones hídricas respecto a las 
deficiencias de N, se verificó que la ETC estuvo más afectada por las primeras. La 
tendencia opuesta se estableció para IRFAC (N > déficit hídrico), evidenciado en parte al 
marcado efecto del N sobre la generación de área foliar previo a floración (Bennett et al., 
1989) así como la mejora de la persistencia del área foliar verde durante el llenado de 
granos (Wolfe et al., 1988; Lee y Tollenaar, 2007; Echarte et al., 2008). Es de esperar que 
las tendencias mencionadas alteren la participación relativa de T y Es con respecto a ETC 
(i.e.,  T/ETC y ES/ETC, respectivamente), aumentando la primera con respecto a la segunda 
(Villalobos y Fereres, 1990) y afectando positivamente la eficiencia en el uso del agua 
basada en la ETC (Cooper et al., 1987). 

La DP tuvo un impacto nulo sobre la ETC, lo cual coincide con estudios previos (Ogola 
et al., 2005; Jia et al., 2018) y positivos sobre la IRFAC (Cuadro 5.4). Esto último afectó 
positivamente la producción de biomasa y la EUABT,ETc. El efecto diferencial del aumento 
de DP sobre la ETC con respecto a IRFAC y EUABT,ETc se puede explicar a través de sus 
efectos positivos sobre el área foliar y la cobertura del suelo (Maddonni et al., 2001), que 
aumentan IRFAC y, en consecuencia, aumentan T a expensas de ES con efecto mínimo en 
ETC. Ambos efectos (ETC estable y mayor IRFAC) se verificaron en gran medida en este 
capítulo. Las variaciones nulas observadas en ETC a través de DP pueden ser atribuidas a 
los efectos diferenciales en las variaciones de la cobertura del suelo sobre las relaciones  
T/ETC y Es/ETC, particularmente cuando los horizontes superficiales pasan por largos 
periodos con bajos contenidos de agua (Ritchie, 1972; Basso y Ritchie, 2018), condición 
frecuente entre los cultivos de verano (Villalobos y Fereres, 1990). 

Debido a que la eficiencia en el uso de la radiación (EUR) incluyó los efectos del 
ambiente durante todo el ciclo del cultivo (i.e., tanto crecimiento vegetativo como de 
granos), los valores aquí reportados fueron menores a los estimados sólo para el 
crecimiento prefloración de maíz (Otegui et al., 1995; Sinclair y Muchow, 1999). Tanto 
los ambientes bajo condiciones de secano como los no fertilizados con N evidenciaron los 
efectos negativos esperados sobre la EUR (Muchow, 1989; Uhart y Andrade, 1995). En 
el primer caso puede atribuirse a episodios de déficit hídrico que afectan el intercambio 
gaseoso (Sadras y Milroy, 1996). En el segundo a la reducción del N foliar específico que 
afecta la tasa de asimilación de CO2 (Sinclair y Horie, 1989). Sin embargo, hubo efectos 
comparativamente más pequeños sobre la EUR producto de la reducción de la 
disponibilidad de agua que de N, lo que puede explicarse por el menor grado de estrés 
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alcanzado para los ambientes con limitación hídrica que para los ambientes con limitación 
de N en los experimentos de esta tesis. Los efectos de la DP sobre la EUR fueron menos 
evidentes (Cuadro 5.5), excepto cuando el aumento de la DP alcanzó niveles que 
implicaron una clara disminución del RG (Hernández et al., 2014), como se observó en el 
ambiente no fertilizado del 2015-16. 

Se detectaron efectos del mejoramiento (i.e., % de ganancia por año) para el RG y sus 
principales determinantes fisiológicos (Figuras 5.1a, b y c), coincidente con lo observado 
al utilizar un conjunto más amplio de híbridos en condiciones potenciales de crecimiento 
(Capítulo 3) y refuerza la idea de que la mejora del RG estimada para condiciones 
potenciales se expresa también en condiciones sub-óptimas (Fischer y Edmeades, 2010). 
El aumento a la tolerancia a altas densidades, como la estabilidad del RG producto de la 
mejora constante utilizando redes amplias de experimentos que incluyen esta condición, 
explicarían las tendencias reportadas en este capítulo. La tasa de progreso de RG aquí 
estimada (0,50 % año-1), sin embargo, fue menor a la de 0.83 % año-1 estimada por Di 
Matteo et al. (2016). Las diferencias serían atribuibles a la inclusión por estos autores de 
híbridos con diferente nivel de heterosis (Capítulo 3). Cuando los híbridos dobles son 
quitados del análisis de Di Matteo et al. (2016), el progreso genético para RG cae a sólo 
0,39 % año-1, el cual es inferior al del presente capítulo y respaldatorio de las 
disminuciones registradas para híbridos simples de maíz (Capítulo 3). Las ganancias 
calculadas para la BTMF y el IC merecen comentarios similares. Di Matteo et al. (2016) 
estimaron para estos rasgos valores de 0,37% año-1 y 0,62% año-1, respectivamente, al 
incluir todos los híbridos, que se redujeron a niveles (no significativos) de 0,34% año-1 y 
0,06% año-1, respectivamente, al considerar sólo híbridos simples. Más aún, en la presente 
tesis se demostró que la ganancia de 0,50% año-1 para los rasgos secundarios no se sostuvo 
en todo el periodo evaluado. Sólo fue evidente a partir de 1993 para la BTMF y en el 
periodo 1980-1993 para el IC. Lo referido al IC coincide con lo evaluado en el Capítulo 
3 y es atribuible al cambio puntual que tuvo lugar en el tipo de germoplasma al pasar más 
masivamente de flint a dentado en la década de 1990 en Argentina (Capítulo 3). En el caso 
de la mejora en la BTMF, en cambio, en el presente capítulo se detectó un punto de 
inflexión desde 1993 que no había sido puesto en evidencia previamente (Capítulo 3). Esta 
diferencia puede explicarse en la base genética utilizada, que correspondió a más de una 
empresa para el estudio en condiciones potenciales (Cuadro 3.1) y a sólo una en el presente 
capítulo. En el primer caso ya se habían incluido híbridos simples con participación de 
germoplasma dentado en el análisis (Cuadro 3.1), lo cual puede explicar el incremento a 
lo largo de todo el periodo evaluado (Figura 3.1g). En el presente capítulo, el único híbrido 
simple previo a 1993 (DK 2F10) fue de tipo flint. Adicionalmente, los híbridos simples 
representativos de la década de 1990 del presente capítulo (DK 752 y DK 664) tienen la 
particularidad de su baja estatura, lo cual puede explicar que aún para ese periodo no se 
registrara un aumento de la BTMF acompañando a la introducción de híbridos dentados. 
Esa característica del fenotipo cambió marcadamente a partir de entonces. 
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Con respecto a la ETC, no se detectaron efectos del mejoramiento genético en 
concordancia con trabajos previos con un número limitado de híbridos argentinos (Nagore 
et al., 2014) o con un gran número de híbridos de EEUU (Reyes et al., 2015). Los nulos 
efectos registrados en ETC /ETC PREFLO contrastan con lo registrado por Reyes et al.  
(2015). De acuerdo con estos autores, la mejora en la proporción de ETC durante el periodo 
postfloración estuvo asociada principalmente a una reducción del ciclo emergencia – 
floración en los híbridos modernos, algo no registrado en Argentina (Capítulo 3). En 
conjunto los resultados reportados recientemente en por diferentes estudios sugieren que 
el mejoramiento genético no produjo una mejora en la captura de agua, a diferencia de lo 
propuesto (Hammer et al., 2009) y en coincidencia con lo reportado recientemente en 
EEUU (Messina et al., 2021) para la comparación de híbridos dobles antiguos (1934-
1952) y simples más modernos (1991-2011). Sin embargo, ninguno de los trabajos 
mencionados informa sobre las tendencias en EUAs relacionadas con el año de liberación 
del híbrido (i.e., la ganancia % por año), debido a la cantidad reducida de genotipos 
evaluados y/o experimentos para producir un análisis confiable. Tales incrementos 
pudieron documentarse con los resultados del trabajo realizado en el presente capítulo, 
tanto para la EUARG,ETc (Figura  5.1d) como para la EUABT,ETc (Figura 5.1e). Las 
tendencias observadas prácticamente copian las descritas para el RG y la BTMF, como era 
de esperar debido al efecto nulo del mejoramiento genético sobre el denominador de 
dichas eficiencias (i.e., en ETC). Las ganancias en EUABT,ETc (0,6 % año-1) se hicieron 
evidentes a partir de 1993, como en el caso de la BTMF, mientras que el incremento en 
EUARG,ETc (0,5 % año-1) fue evidente durante todo el periodo evaluado debido a la ya 
mencionada alternancia en ganancia para los determinantes fisiológicos del RG. Esta 
tendencia en EUARG,ETc respalda hallazgos previos (EUARG,ETc híbridos modernos> 
EUARG,ETc híbrido antiguo) obtenidos con tres híbridos estrechamente relacionados con 
los utilizados en el presente estudio (Nagore et al., 2017). En otras palabras, parece que 
los esfuerzos de mejoramiento enfocados en la mejora de RG han sido más efectivos para 
mejorar la productividad del agua que el uso del agua por los cultivos de maíz. Por un 
lado, este resultado no intencional del mejoramiento es bienvenido a nivel mundial, 
considerando las tendencias predichas de aumento de la demanda para uso humano de 
agua (Hatfield y Dold, 2019). 

Finalmente, no se detectó un efecto de mejoramiento claro sobre la capacidad del 
cultivo para interceptar la radiación (i.e., IRFAC en la investigación actual), en 
contraposición a estudios previos realizados tanto con germoplasma argentino (Luque et 
al., 2006) como extranjero (Rajcan y Tollenaar, 1999). En consecuencia, la mejora de la 
producción de BTMF registrada a partir de 1993 podría atribuirse principalmente a la 
mejora registrada de la eficiencia en el uso de la radiación (EUR). Dado que los efectos 
ambientales por disponibilidad de agua y N fueron removidos del análisis sin que hubiera 
evidencia de efectos adicionales sobre la EUR, la ganancia registrada en esta variable sería 
atribuible a efectos del mejoramiento sobre rasgos que afectan la producción de biomasa. 
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La tendencia mencionada no varió cuando el análisis se basó en la DP que maximizó el 
RG. Existen evidencias de efectos positivos del mejoramiento sobre (i) la capacidad 
fotosintética (Dwyer et al., 1991), (ii) la tasa de crecimiento del cultivo (Tollenaar y 
Aguilera, 1992), (iii) la capacidad de mantener el área foliar verde durante el llenado de 
granos (Lee y Tollenaar, 2007; Valentinuz y Tollenaar, 2004), (iv) la estructura del 
cultivo, que incluye un hábito más erectófilo que permite una mejor distribución de la luz 
a través del canopeo (Fischer y Edmeades, 2010) y (v) la relación entre el sistema radical 
y la biomasa área producida (Messina et al., 2021). Si bien algunas de estas características 
han sido estudiadas en híbridos argentinos de diferentes ALM, como la selección de un 
hábito más erecto (Lacasa et al., 2022) que explicó las mejoras en el intercambio neto de 
carbono durante el periodo crítico de la fijación de granos en maíz (Cagnola et al., 2021), 
otras aquí mencionadas deberían ser evaluadas entre los híbridos utilizados. Esto es 
importante ya que las ganancias registradas en EUR aparentemente se encuentran entre 
las principales fuerzas impulsoras de las mejoras observadas en la BTMF, principal 
responsable de las ganancias registradas tanto en RG como en EUAs de los híbridos más 
utilizados en Argentina a partir de la década de 1990. 

5.5. Conclusiones  

El estrecho vínculo entre la productividad del maíz, el uso de los recursos y la eficiencia 
en el uso de los recursos, así como su relevancia relativa como resultado del mejoramiento 
del maíz centrado en la mejora del RG, se han reunido claramente en este capítulo. El 
mejoramiento del maíz tuvo un efecto marcado en las EUAs, que no se pudo atribuir a 
variaciones en el uso del agua de los cultivos (i.e., ETC) y parecería estar exclusivamente 
relacionado con las variaciones registradas en EUR. Las tendencias observadas en las 
EUAs tienen dos consecuencias importantes. Una es la aparente estabilidad en la 
funcionalidad del sistema radical con respecto a los efectos del mejoramiento, que en 
estudios recientes se atribuye más a un cambio en la asignación de biomasa (menor hacia 
raíz) sin afectar la capacidad de capturar agua. Estos rasgos merecen atención en el futuro 
para confirmar la falta de variación o resultados compensatorios en respuesta al 
mejoramiento. El otro es el beneficio de la mejora del RG como de la BTMF y las EUAs 
sin cambio en el uso del agua del cultivo.  
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6.1. Introducción 

Existe un consenso general de que la mejora de la producción mundial de granos, en 
particular de los cereales trigo y maíz, necesaria para cubrir su demanda a futuro deberá 
sustentarse en aumentar el RG (Fischer y Edmeades, 2010; Ray et al., 2013). El 
mejoramiento genético, a través de la selección de cultivares de mayor RG, ha contribuido 
de manera importante a alcanzar con éxito ese objetivo, con estimaciones que indican una 
participación del 50 % en la mejora tanto de trigo (Turner y Asseng, 2005) como de maíz 
(Duvick et al., 2005a). En este escenario, el estudio de los procesos fisiológicos asociados 
a la mejora genética del RG es central para identificar rasgos secundarios posibles de ser 
mejorados en el futuro y así acelerar el proceso de ganancia de RG (Araus et al., 2008).   

En Argentina en general y en la región de la Pampa Ondulada en particular, ambas 
especies cubren una parte importante del área agrícola. La Pampa Ondulada aporta el 11% 
de la producción nacional de ambos cereales, y en ella el RG se encuentra limitado por la 
ocurrencia de eventos de déficit hídrico y deficiencia en el nivel de fertilización 
nitrogenada (Capítulo 1) de variada intensidad y duración. Sin embargo, al momento de 
iniciar esta tesis, pocos trabajos habían estudiado en ambos cultivos el impacto del 
mejoramiento genético reciente (últimos 30-40 años) bajo condiciones limitantes de 
dichos recursos, y ninguno lo había hecho en la misma época (i.e., clima dominante), en 
el mismo sitio (i.e., misma serie de suelo) y similar manejo agrícola (i.e., control de plagas 
y enfermedades, fecha de siembra y densidad con manejo actual dentro de cada cultivo). 
Esta posibilidad cobra importancia al considerar dos cultivos que comparten un mismo 
tipo de suelo, que se caracteriza por la presencia de una discontinuidad textural (horizonte 
Bt) en el primer metro de profundidad, que genera cambios notables en la funcionalidad 
de las raíces (Dardanelli et al., 1997, 2004), pero que exploran diferentes demandas 
atmosféricas al no compartir la misma estación de crecimiento. Esta discontinuidad 
genera cambios importantes en la funcionalidad de las raíces de los cultivos (Dardanelli 
et al., 1997, 2004), en particular cuando crecen bajo diferentes demandas atmosféricas de 
agua (Sadras et al., 1993). La demanda atmosférica es inherente a cada ambiente y se 
caracteriza a través de la evapotranspiración potencial de referencia (ET0) la cual 
determina: (i) los niveles de consumo de agua por parte de los cultivos a través de la T y 
(ii) el nivel de agua disponible para el cultivo (ADC) que determina reducciones de la tasa 
transpiratoria (Figura 1.1) o ADC umbral (ADCU). El ADCU aumenta con el nivel de 
demanda atmosférica de acuerdo Dardanelli et al. (2003) con el aumento del contenido 
de arcilla en el suelo (Dardanelli et al., 2004). Este contraste provoca diferencias en la 
sensibilidad de ambos cultivos a las reducciones en la disponibilidad de agua de acuerdo 
al modelo conceptual definido en la Figura 6.1 para el periodo crítico de cada cultivo. 
Estos cambios, junto a diferencias en atributos propios de cada especie (e.g., plasticidad 
vegetativa y reproductiva) podrían explicar diferencias en los efectos del mejoramiento 
de ambas. Dichas diferencias serían importantes de ser consideradas al momento de 
evaluar la incorporación de un rasgo secundario como criterio de selección, en particular 
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Figura 6.1. Relación esperable entre la transpiración relativa (TR: transpiración respecto 
a un cultivo creciendo a ADC= 1) y la fracción de agua disponible para el cultivo (ADC) 
para dos especies contrastantes en época de crecimiento. Las flechas señalan el umbral de 
ADC (ADCU) que cada especie tendría en respuesta a la evapotranspiración potencial 
promedio histórica alrededor del periodo crítico (3,4 y 5,6 mm día-1 para trigo y maíz 
respectivamente) 
 
para ambientes con influencia de estreses abióticos  (Tardieu, 2012). Bajo este contexto, 
el objetivo principal de esta tesis fue: “establecer el progreso en RG y rasgos secundarios 
asociados registrado en las últimas décadas en trigo y maíz cuando son evaluados en un 
mismo ambiente productivo y creciendo tanto bajo condiciones potenciales como de 
restricciones abióticas”. De esta forma, se buscó comprender las posibles similitudes y 
diferencias entre estas especies, una otoño-invernal y otra primavero-estival, que 
presentan estrategias de generación de RG contrastantes, pero comparten importancia 
productiva y económica local (Pampa Ondulada) y nacional.   

En este capítulo, en una primera sección, se discuten los principales hallazgos 
registrados en los procesos de mejora genética en los cultivos de trigo y maíz haciendo 
hincapié en las diferencias y similitudes en ambos cultivos. Luego se analiza cómo el 
mejoramiento genético ha impactado en la estabilidad del RG frente a limitaciones 
hídricas y/o de N en ambos cultivos y cuál fue la contribución del mejoramiento al 
aumento de RG en la región de la Pampa Ondulada. Finalmente, se ponen a prueba las 
hipótesis planteadas y se detalla brevemente los nuevos interrogantes surgidos, en 
conexión con los cuales se plantean posibles líneas de investigación futuras. 
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6.2. Comparación de los efectos secundarios de la mejora genética por rendimiento 
en grano en trigo y maíz 

A partir de los resultados descritos en los diferentes capítulos que componen el cuerpo 
de la tesis, resumidos en la Figura 6.1, se logró comprender el efecto de la mejora genética 
sobre los determinantes fisiológicos y componentes numéricos del RG en trigo y maíz, 
como así también sobre aquellos relacionados con la eficiencia y captura de recursos. En 
relación a los determinantes fisiológicos (i.e., la BTMF y el IC), se observó que el proceso 
de mejora estuvo acompañado por aumentos de la BTMF y el IC en ambos cultivos, aunque 
con diferente preponderancia de cada rasgo de acuerdo al ciclo (trigo) o a lo largo del 
proceso de mejora (maíz). La BTMF fue un rasgo importante en el mejoramiento de 
cultivares de CC en trigo. El incremento de la producción de biomasa en trigo se ha 
observado en otras regiones al utilizar germoplasma de ciclo corto (Aisawi et al., 2015; 
Sadras y Lawson, 2011), reforzando la importancia de este rasgo en la mejora del RG. 
Por su parte, la mejora del IC se dio solamente en cultivares de CL en trigo y hasta 1993 
en los híbridos de maíz. Los niveles óptimos de partición (i.e, los máximos valores de IC 
explorables) han sido alcanzado solamente en el cultivo de maíz (Capítulo 3), mientras 
que en trigo todavía es posible algún grado de mejora del IC puesto que los valores 
máximos registrados en esta tesis (0,46) se encuentran por debajo de los máximos 
reportados en la literatura (0,55) (Reynolds et al., 2017; Duan et al., 2018; Rose y Kage, 
2019; Capítulo 2).  

En relación a los componentes numéricos, el proceso de mejora de ambos cultivos 
estuvo asociado principalmente a un aum ento en el NG (Figura 6.2). Dicho aumento no 
generó, en contrapartida, una disminución del PG (i.e., una compensación o trade-off 
parcial o total) pues estuvo acompañado por un aumento de (i) la partición de biomasa a 
los granos, particularmente en cultivares de trigo de CL, y (ii) el crecimiento del cultivo 
en postfloración en maíz. Las diferentes estrategias para sostener el PG entre ambos 
cultivos pueden ser explicadas por la mayor capacidad de (i) re movilizar reservas en trigo 
respecto a maíz (Borrás et al., 2004), y (ii) mantener un área foliar verde 
fotosintéticamente activa (i.e., staygreen funcional) durante el llenado de granos en los 
híbridos modernos de maíz (Tollenaar y Lee, 2011), en buena medida por haber mejorado 
la absorción de N en postfloración (Ciampitti y Vyn, 2012). A su vez, el aumento del NG 
producto del mejoramiento genético estuvo explicado principalmente por el aumento 
registrado en la ERESP en trigo y el PSE en maíz. El PSE en floración en trigo ha sido uno 
de los principales caracteres fisiológicos mejorados al momento de la introducción de los 
genes de enanismo (Siddique et al., 1989a; Slafer y Andrade, 1991). Sin embargo, en los 
últimos años se ha destacado la importancia de la ERESP como responsable de la mejora 
del NG en Argentina (González et al., 2011, Lo Valvo et al., 2018). Dicha mejora estaría 
asociada a la introducción de germoplasma francés de mayor RG potencial y de espigas 
más compactas con mayor ERESP (Pretini et al. 2021). Mientras que en maíz, la mejora 
del NG estuvo asociada al aumento del PSE, producto principalmente del incremento de 
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la TCCPC. Este último evitó la caída en la tasa de crecimiento de planta a niveles muy 
bajos, usualmente tendientes a producir individuos estériles (Andrade et al., 1999), 
producto del desacople en el crecimiento de la espiga por tratarse de un órgano relegado 
en la competencia por asimilados. Esta característica desventajosa no tiene lugar en el 
caso del trigo. Las diferencias entre ambos cultivos podrían así ser explicadas por la 
mayor dependencia de la fijación de granos en maíz de la producción de biomasa 
destinada a sostener el crecimiento de la espiga durante el periodo crítico de polinización 
y fecundación de ovarios, todos aspectos que se han visto favorecidos por el mejoramiento 
genético (Borrás y Vitantonio, 2018; Cagnola et al., 2021).  

En relación al proceso de mejora por RG sobre la eficiencia y captura del agua, en esta 
tesis se pudo establecer que en ninguna de las dos especies se verificaron cambios en la 
ETC, lo cual resulta a priori beneficioso considerando el aumento esperable de la demanda 
de agua para consumo humano conjuntamente con la necesidad de mayor RG a nivel 
mundial (Hatfield y Dold, 2019). En trigo, sin embargo, sí existió un leve cambio en la 
distribución de la ETC a lo largo del ciclo como producto del mejoramiento genético 
(Capítulo 4), que tendió a disminuir la proporción del consumo total en etapa prefloración 
para los de CL y aumentar entre los de CC. Consecuentemente con ello (Passioura, 2002), 
el aumento de la EUARG,ETc observado en esta especie estuvo asociado al ya mencionado 
aumento del IC en el caso de primeros y a una mayor producción BTMF en el caso de los 
segundos.  En maíz, en cambio, la mejora en EUA sería exclusivamente atribuible a la 
mejora en producción de biomasa durante la etapa reproductiva pues no hubo cambios en 
la vegetativa (Figura 6.2), y se explicaría a través de la ya analizada mejora en el NG 
(asociada a la mejora en tolerancia a estrés durante la etapa crítica) sin detrimento del PG 
(por mejora del staygreen funcional).  

En relación con la captura y eficiencia en el uso de la radiación, la mejora del RG ha 
estado principalmente asociada al aumento de la EUR en ambos cultivos. Dicha mejora 
en la EUR no tuvo efecto sobre la producción de BTMF entre los cultivares de CL, ya que 
solamente permitió compensar los efectos negativos de la reducción que simultáneamente 
tuvo lugar en la captura de radiación. Por el contrario, en los cultivares de CC de trigo y 
los híbridos de maíz, dicha mejora en la EUR se trasladó a aumentos en la producción de 
BTMF (Figura 6.2). Estos resultados indicarían la necesidad de mejorar a futuro la 
eficiencia fotosintética (i.e., EUR) en ambos cultivos.  Dos trabajos previos evaluando 
híbridos de maíz de diferentes eras en Argentina han identificado mejoras en la 
arquitectura foliar, producto de una selección indirecta de porte erecto (Lacasa et al., 
2022), y mejoras en el intercambio neto de carbono en los híbridos modernos producto de 
la mejora genética (Cagnola et al., 2021). Mientras que en trigo, algunos trabajos de 
Australia y Reino Unido han reportado mejoras en la arquitectura del canopeo (Shearman 
et al., 2005) y mejoras en la distribución del N foliar especifico a través de los diferentes 
estratos del canopeo (Sadras et al., 2013), los cuales explicarían las mejoras registradas 
en EUR en dichos trabajos y serían rasgos deseables de ser considerados en estudios 
futuros.  
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Figura 6.2. Representación gráfica de los efectos del mejoramiento genético en trigo y maíz en los últimos años en Argentina. 
 
* BTFLO: biomasa total en floración; BTMF: biomasa total a madurez fisiológica; BTPOSTFLO: biomasa total postfloración; ERESP: 
eficiencia reproductiva de las espigas, ETC: evapotranspiración del cultivo; EUABT,ETc: eficiencia en el uso del agua 
evapotranspirada para producir biomasa; EUR: Eficiencia en el uso de la radiación; IC: índice de cosecha; IRFAC: radiación 
fotosintéticamente activa interceptada y acumulada por el cultivo; PG: peso individual de los granos; PSE: peso seco de espiga; 
RG: rendimiento en grano. 
* Las flechas indican el cambio de cada uno de los caracteres evaluados producto de la mejora genética para cada uno de los 
grupos de cultivares de interés (Mz: Maíz, Tr CL: Trigo Ciclo Largo, Tr CC: Trigo Ciclo Corto) 
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6.3. Estabilidad del rendimiento en grano en los cultivos de trigo y maíz  

Como se pudo constatar a lo largo de los diferentes capítulos de esta tesis, la mejora 
del RG y los rasgos secundarios evaluados tuvo lugar tanto en los estudios conducidos 
bajo condiciones potenciales (Capítulos 2 y 3) como en aquellos caracterizados por la 
ocurrencia de limitaciones de agua y/o N (Capítulos 4 y 5). Si bien estos resultados 
concuerdan con los reportados por la literatura (Capítulo 1), no permiten cuantificar el 
impacto del mejoramiento sobre la estabilidad de los genotipos.  Una aproximación muy 
generalizada para hacerlo es a través del análisis de estabilidad propuesto por Finlay y 
Wilkinson (1963). El mismo caracteriza a cada genotipo por medio de dos parámetros: (i) 
su RG medio a través de ambientes y (ii) su estabilidad, representada por la pendiente 
(coeficiente b) de la regresión lineal entre su RG en diferentes ambientes y el índice 
ambiental (IA= promedio del RG de todos los cultivares evaluados en cada ambiente). El 
valor de la pendiente define el grado de estabilidad de un genotipo como de: (i) estabilidad 
promedio (b = 1), (ii) alta estabilidad (b < 1, su RG no se modifica pronunciadamente ante 
cambios en la calidad ambiental), o (iii) baja estabilidad o alta adaptabilidad (b > 1, su RG 
responde fuertemente a cambios en la calidad ambiental). Así, un genotipo con alta 
estabilidad y alto RG medio se considera de buena adaptabilidad general, mientras que 
aquel cuyo RG cae pronunciadamente en malos ambientes, pero sobresale en los mejores 
se considera con adaptación específica. 

 En el presente estudio, los sucesivos genotipos liberados al mercado tendieron a 
superar en RG a sus predecesores en casi todo el rango ambiental analizado (Figura 6.2), 
lo cual concuerda con estudios previos tanto en trigo (Ortiz-Monasterio et al., 1997; 
Calderini y Slafer, 1999; De Vita et al., 2010; Lopes et al., 2012; Crespo-Herrera et al., 
2018) como en maíz (Eyherabide et al., 1994; Eyherabide y Damilano, 2001; Duvick, 
2005b; Luque et al., 2006; Di Matteo et al., 2016). Sin embargo, el análisis de estabilidad 
de los diferentes grupos incluidos en esta tesis (Figura 6.2) mostró una buena estabilidad 
general en los trigos de CC (Figura 6.2a) y maíz (Figura 6.2c) respecto a una mayor 
adaptabilidad a la mejora del ambiente en los cultivares más modernos de trigos de CL 
(Figura 6.2b). Al analizar directamente el impacto del mejoramiento sobre la 
estabilidad/adaptabilidad, se pudo observar que el mejoramiento no introdujo cambios en 
dicho parámetro para los cultivares de trigo de CC y el maíz (Figura 6.2d). En cambio, en 
los cultivares de trigo de CL se mejoró la adaptabilidad (Figura 6.2d). Estas tendencias 
resultaron en la ausencia de un claro crossover entre genotipos en el caso de trigo CC y 
maíz, que sí tuvo lugar para IAs < 270 g m−2 entre los trigos de CL. Para este último grupo, 
las diferencias entre cultivares se reducen por debajo de dicho umbral de RG. Tal 
comportamiento sería atribuible a que el NG estuvo asociado al NE entre los trigos de CL 
y al NGE entre los de CC, siendo el primer rasgo más plástico que el segundo (Sadras y 
Slafer, 2012; Sadras y Rebetzke, 2013). La respuesta observada en los trigos de CL sugiere 
la necesidad de aplicar estrategias de mejoramiento específica para los ambientes de bajo 
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RG (Ahrends et al., 2018). Sin embargo, esa estrategia es difícil de recomendar de manera 
universal aún para trigos CL pues (i) pese al crossover, los rendimientos medios de los 
diferentes cultivares no difirieron significativamente cuando el IA fue menor a 270 g m−2, 
y (ii) el progreso genético generalmente se reduce mucho en los ambientes de bajo RG, 
(Austin et al., 1989; Slafer et al., 1994), tornando difícil el proceso de mejora en esas 
condiciones y haciendo más recomendable el cambio en el ciclo del cultivar a utilizar. En 
el caso de los cultivares de CC, en que el mejoramiento no tuvo un efecto sobre la 
adaptabilidad, la mejora del RG en términos relativos se vio incrementada en dichos 
ambientes, lo cual indica que en estos cultivares la estrategia por adaptación general (i.e., 
menor adaptabilidad) mejoraría proporcionalmente más el RG en ambientes restrictivos 
que potenciales. Si bien la selección por adaptación amplia sugiere una penalización en 
ambientes potenciales, puede representar una buena estrategia en países con sistemas de 
producción agropecuaria no subsidiados (Blum 2011) como la Argentina.  En el caso del 
maíz, los estudios de Di Matteo et al. (2016) para Argentina también refieren una alta 
estabilidad acompañada de un aumento del RG medio como producto de la selección por 
RG. Esto último estaría asociado a un proceso de evaluación y selección de líneas e 
híbridos en condiciones de alta densidad de plantas como sucedáneo de estrés (Edmeades 
et al., 1993) y un amplio rango de condiciones ambientales, dado principalmente por una 
extensa red de evaluación de híbridos (Capítulo 1), que favoreció una mejora en la 
eficiencia en el uso de los recursos en los más modernos (Capítulo 5).  Consecuentemente, 
para ambas especies, la selección por adaptación amplia parece aún la estrategia de 
mejoramiento más efectiva para las condiciones de Argentina. 
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Figura 6.2. Respuesta del rendimiento en grano (RG) de cada cultivar en función del 
índice ambiental para (a) 5 cultivares de trigo ciclo largo (CL), (b) 5 cultivares de trigo 
ciclo corto (CC), y (c) 4 híbridos de maíz liberados al mercado entre 1971 y 2012. (d) 
Respuesta del índice de estabilidad (pendiente de las relaciones establecidas en los paneles 
a-b) al año de liberación. Las líneas en cada panel representan el modelo lineal ajustado 
para P≤0,05. 
 
 
6.3. Contribución de la ganancia genética a la ganancia global del rendimiento en 
grano 

De acuerdo a los datos de los últimos 50 años (periodo entre las cosechas de 1970 y 
2012) para la Pampa Ondulada (o zona VII Núcleo Sur según la Bolsa de Cereales de 
Buenos Aires), obtenidos a partir del Ministerio de Agricultura, Ganadería y Pesca 
(http://datosestimaciones.magyp. gob.ar), la ganancia real de RG no fue uniforme para 
todo el periodo considerado (Figura 6.3), verificándose en ambas especies un aumento 
importante a partir de 1988 (maíz) ó 2001 (trigo). En función de los resultados de esta 
tesis (Capítulos 2 y 3), los efectos atribuibles a la mejora genética sobre dicha ganancia 
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de RG habrían sido de (i) 44,8% para el periodo previo a 2001 y sólo 18,3% para el periodo 
desde 2001 en trigo, considerando una ganancia genética promedio de 0,74% año-1 entre 
ambos grupos de cultivares (Cuadro 2.4), y (ii) 47,2% para el periodo previo a 1988 
considerando una ganancia genética de 1,11% año-1 (Figura 3.1a) y 35,4% considerando 
una ganancia genética de 0,84% año-1 para el periodo desde 1988 (Figura 3.1e). En ambas 
especies, la contribución de la ganancia genética fue similar a la reportada por la literatura 
(Bell et al., 1995; Duvick, 2005a; Liu et al., 2021; Turner y Asseng, 2005), excepto en las 
últimas décadas en que claramente decayó. Una explicación para la menor contribución 
del mejoramiento a la ganancia global en el cultivo de trigo sería la mayor adopción por 
parte de los productores de niveles tecnológicos medios a altos en los últimos años. 
Estudios recientes (Brihet y Gayo, 2020) respaldan esta tendencia a través de un aumento 
del 57% de las dosis de fertilizante nitrogenado (de 144 a 230 kg ha-1 de urea en las 
campañas 2016 y 2020, respectivamente), que fue acompañado por un aumento en el uso 
de fungicidas para proteger la sanidad de los cultivos, contribuyendo en conjunto a los 
aumentos sostenidos del RG de trigo en los últimos años. En el caso del maíz, en cambio, 
siempre predominó el uso de un buen nivel tecnológico. La caída en la contribución 
genética sería atribuible a una disminución de la ganancia de ese origen cuando sólo se 
incluyen híbridos simples en el análisis, que dominan el mercado de las últimas décadas 
en Argentina y entre los cuales ya no existe progreso genético producto de un aumento de 
la heterosis de la magnitud del que tuvo lugar al pasar de híbridos dobles a simples 
(Duvick, 2005a). Esta tendencia a una disminución de la contribución genética a la 
ganancia global también ha sido documentada recientemente para los EEUU (Rizzo et al, 
2022). 

 

Figura 6.3. Evolución del rendimiento en grano de trigo y maíz en la región de la Pampa 
Ondulada durante el periodo 1970-2012 
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6.4. Contraste de hipótesis  

A lo largo de la tesis se abordaron cinco objetivos específicos que guiaron los cuatro 
capítulos de resultados que la componen y esta discusión general. El primer objetivo fue 
“analizar el progreso genético alcanzado para el RG de trigo bajo condiciones 
potenciales en cultivares de diferente ciclo como así también identificar rasgos 
secundarios asociados a dicha mejora” A partir de los resultados del Capítulo 2 se pudo 
cuantificar un efecto positivo de la mejora genética sobre el RG en ambos grupos de 
cultivares; sin embargo, dichos incrementos estuvieron acompañados por cambios 
ejercidos sobre diferentes rasgos secundarios asociados al RG. En relación a los 
determinantes fisiológicos, los aumentos de RG fueron posibles gracias a un aumento en 
la partición de la biomasa a granos (i.e., mayor IC) en los cultivares de CL y una mayor 
producción de biomasa, en especial durante la etapa prefloración, en los cultivares de CC. 
En ambos grupos de cultivares tuvieron como principal responsable del aumento del RG 
al NG, producto de la mejora en la ERESP (particularmente en los cultivares de CL). Por 
lo tanto, solamente existen evidencias para rechazar parcialmente la hipótesis 1 que 
establece que “el mejoramiento genético de trigo ha incrementado el RG debido a 
mejoras del IC y el NG, asociadas a una mayor ERESP” 

El segundo objetivo consistió en “analizar el progreso genético alcanzado para el RG 
de maíz bajo condiciones potenciales en híbridos con diferentes niveles de heterosis 
identificando rasgos secundarios asociados a dicha mejora”. Los resultados del Capítulo 
3 permitieron mostrar que parte de la ganancia genética del RG entre 1965 y 2012 estuvo 
asociada a la explotación creciente de la heterosis, debido a una reducción del 10 % en los 
valores del progreso genético cuando solamente se consideraron los híbridos simples en 
el análisis. Dicha mejora del RG estuvo a su vez asociada a un incremento del NG que no 
fue compensado ni total ni parciamente por reducciones en el PG, producto de un aumento 
de la producción de biomasa postfloración en los híbridos modernos que se vio reflejada 
en un aumento en la BTMF. El aumento del NG estuvo explicado por una mejora del PSE, 
producto del aumento en la TCCPC. Estos resultados no permiten rechazar la hipótesis 2 
la cual propone que “el mejoramiento genético de maíz ha incrementado el RG producto 
de aumentos de la BTMF y del NG asociados a un mayor PSE debido a mejoras de la 
TCCPC”.  

El tercer objetivo consistió en “determinar los efectos de la mejora genética en trigo 
en Argentina sobre el RG y sus determinantes fisiológicos, incluyendo la captura y 
eficiencia en el uso del agua y la radiación, para cultivos creciendo en un amplio rango 
de ambientes producto de la variación en la oferta de agua y/o N”. De acuerdo a los 
resultados registrados en el Capítulo 4, la mejora genética observada en condiciones 
potenciales también se registró en un amplio rango de ambientes producto de la variación 
en la oferta de agua y/o N. Dicha respuesta estuvo asociada a mejoras en la EUARG,ETc 
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dado que el mejoramiento no generó cambios en la capacidad de captura del agua en los 
cultivares modernos. La mejora de la EUARG,ETc estuvo explicada por un incremento del 
IC entre los cultivares de CL y una mayor BTMF, producto de un aumento de la  EUABT,ETc, 
entre los cultivares de CC. En este último grupo de cultivares la mejora en las EUAs estuvo 
asociada a un incremento de la EUR sin cambios en la captura de radiación, mientras que 
en el caso de los cultivares de CL se registró una reducción en la IRFAC, pero ésta no 
implicó una reducción en la BTMF. Por lo tanto, existen evidencias solamente para 
rechazar parcialmente la hipótesis 3 que propone que “los cultivares de trigo de mayor 
RG potencial (i.e., los de reciente liberación al mercado) presentan mejoras en el RG 
también en condiciones de limitaciones hídricas y/o nutricionales. Dichas mejoras son 
explicadas por un incremento del IC sin cambio en la captura de agua y radiación, 
resultando así en mayores eficiencias de uso (en especial EUARG,ETc)” 

El cuarto objetivo consistió en “determinar los efectos de la mejora genética en maíz 
sobre el RG y sus determinantes fisiológicos, incluyendo la captura y eficiencia en el uso 
del agua y la radiación, para cultivos creciendo en un amplio rango de ambientes 
producto de la variación en la oferta de agua y/o N”. De acuerdo a los resultados 
registrados en el Capítulo 5, la mejora genética observada en condiciones potenciales 
también se registró en un amplio rango de condiciones ambientales de oferta de agua y/o 
N. El aumento del RG estuvo asociado a mejoras en la EUARG,ETc en todo el periodo 
analizado, y este resultado fue producto de mejoras no simultáneas en la partición (IC) y 
producción de biomasa de los sucesivos híbridos liberados al mercado. Dicho efecto tuvo 
consecuencias en la mejora de las EUABT,ETc y EURBT solamente en híbridos liberados a 
partir de 1993, lo cual es respaldado por estudios con germoplasma de EEUU y Canadá. 
Por lo tanto, no fue posible rechazar la hipótesis 4 que propone que “los híbridos de 
mayor RG potencial presentan mejoras del RG también en condiciones de limitaciones 
hídricas y/o nutricionales. Dichas mejoras en el RG están asociadas a mayor producción 
de BTMF sin cambio en la captura de agua y radiación, generando así aumentos de las 
EUAs y la EUR” 

Finalmente, el quinto objetivo consistió en “comparar los procesos asociados a la 
mejora genética y la estabilidad del RG de ambos cultivos en un amplio rango de 
ambientes producto de la variación en la oferta de agua y/o N” A lo largo del último 
capítulo se describieron los procesos asociados a la mejora del RG tanto en trigo como en 
maíz, concluyendo que el mejoramiento ha mantenido la estabilidad en los cultivares de 
trigo de CC y en los híbridos de maíz, mientras que ha aumentado la adaptabilidad en los 
cutlivares de trigo de CL. En este último caso se ha observado efectivamente un 
incremento sostenido del IC, que podría explicar la mayor adaptabilidad. Mientras que no 
ha sucedido lo mismo en los cultivares de CC (ver párrafo previo). La mejora en las EUAs 
y EUR no se tradujo en un aumento de la estabilidad de los híbridos de maíz. Por lo tanto, 
se rechaza parcialmente la hipótesis 5 que propone que “el mejoramiento genético ha 
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incrementado la respuesta a las mejoras en la calidad ambiental en trigo (i.e., mayor 
adaptabilidad), mientras que ha generado híbridos de mayor estabilidad a cambios en la 
calidad ambiental en maíz. Estos cambios fueron producto de una mejora en la partición 
de biomasa a granos en trigo y de una mejora en la eficiencia en el uso del agua y la 
radiación en maíz”.  

6.5. Nuevos interrogantes y propuestas de líneas de investigación  

6.5.1 Posibles vías futuras para el aumento del RG en trigo y maíz 

A partir de los resultados obtenidos en los Capítulos 2 y 3 se puede concluir que la 
mejora del RG a futuro serán principalmente a expensas de un aumento en la producción 
de biomasa que a mejoras en la partición de biomasa a grano (i.e., IC) tanto en trigo, 
principalmente en los cultivares de CL, como en maíz. En los capítulos 4 y 5, se pudo 
observar que las mejoras en la eficiencia en el uso del agua y la radiación permitieron los 
aumentos en BTMF. Esto plantea interrogantes sobre qué atributos deberían ser mejorados 
para lograr los incrementos de RG a futuro. En relación a la EUR, en trigo hay algunas 
alternativas como es la selección de hábito erecto en los materiales modernos de trigo 
(Richards et al., 2020), la distribución del N foliar específico (Sadras et al., 2012), como 
así también atributos relacionados a la fotosíntesis de la hoja y de la espiga durante el 
llenado de granos (Molero y Reynolds, 2020). En maíz, el proceso de mejora en la 
producción de BTMF ha estado acompañado de mejoras en la arquitectura foliar (Lacasa 
et al., 2022), como así también en el intercambio neto de carbono durante el periodo crítico 
(Cagnola et al., 2021). Estos aspectos todavía podrían ser considerados como promisorios 
para lograr un aumento del RG a futuro si se incorporan de algún modo al proceso de 
mejora (e.g., imágenes a partir de sensoramiento remoto, fenotipado de auto caudal).  
Otros rasgos como el staygreen funcional durante el llenado de granos (i.e., mayor fuente), 
como así también la distribución del N foliar especifico, serían aspectos importantes a 
evaluar, tanto en híbridos de diferentes eras como en híbridos modernos de diferentes 
programas, con el objetivo de identificar diferentes vías de mejora posibles de ser 
utilizadas a futuro.  

6.5.2 El efecto del proceso de mejoramiento genético sobre la eficiencia y uso del 
nitrógeno 

En esta tesis se evaluó el efecto del mejoramiento genético sobre sobre la captura de 
los recursos agua y luz como también en las eficiencias de uso de los mismos en un amplio 
rango de condiciones ambientales generadas por cambios en la oferta de agua y/o N. No 
se indagó respecto a la captura y eficiencia en el uso del N, particularmente por la menor 
cantidad de información generada para dicho recurso en el caso del maíz. Si bien estudios 
previos han reportado aumentos en la eficiencia en el uso del N producto de la mejora 
genética de ambas especies en Argentina (Calderini et al., 1995; Andrade et al., 2020), en 
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el caso del trigo la investigación se limitó a los cultivares de CL y en maíz tuvo confundido 
el efecto de la densidad de plantas (menor en híbridos antiguos y mayor en híbridos 
modernos).  

En trigo, los resultados de esta tesis muestran un efecto de la mejora genética sobre la 
producción de BTMF en los cultivares de CC que no había sido registrado para los 
cultivares de CL hasta el momento. De acuerdo a investigaciones previas, el aumento en 
producción de BTMF en Australia estuvo asociado a una mejora en la captura de N (Sadras 
y Lawson, 2013), lo cual indicaría un aumento en la demanda de este nutriente. Sin 
embargo, los resultados del análisis de estabilidad del RG en cultivares de trigo de CC de 
diferente ALM (Figura 6.2b) muestran una mejora del RG en un rango amplio de 
condiciones ambientales, incluso aquellas situaciones donde el nivel de N es bajo (44 kg 
ha-1 N disponible a la siembra). Esto último sugiere que el proceso de mejora estaría 
asociado a una mayor eficiencia en el uso del N. Esto podría atribuirse tanto a una mejora 
de la fotosíntesis por mejor distribución del N foliar a través de canopeo (como se registró 
en Australia, Sadras et al., 2012) como a una dilución del contenido de proteína en el 
grano. Discernir la participación de cada rasgo para las condiciones locales es una tarea 
pendiente. 

En el caso del maíz, trabajos realizados con híbridos de EEUU en una única densidad 
de siembra muestran que el aumento del RG estuvo asociado a mayor eficiencia y captura 
de N (Haegele et al., 2013), mientras que en Argentina (Ferreyra, 2015) se registró una 
mejora en la eficiencia en el uso del N sin cambios en la captura del N al comparar híbridos 
de diferente ALM sembrados en su densidad óptima (4,5 pl m-2 en híbridos antiguos y 8,5 
pl m-2 en híbridos modernos). El aumento de la densidad de plantas tendría un impacto 
adicional tanto en la productividad del N como en la absorción del mismo en condiciones 
no limitantes de este nutriente, lo cual podría enmascarar los efectos registrados en este 
trabajo. Esto se infiere a partir de la respuesta diferencial del RG al N absorbido entre 
densidades de plantas estimada para híbridos modernos (Figura 6.4), la cual estaría 
determinada por el nivel de cobertura o fRFAI alcanzado, que permite o no maximizar la 
tasa de crecimiento del cultivo (Andrade et al., 2000). Si bien el mejoramiento 
seleccionando híbridos en condiciones de alta densidad ha generado un aumento en la 
tolerancia al aumento de ésta (Di Matteo et al., 2016), en la presente tesis no se verificó 
una mejora diferencial por parte del mejoramiento en densidades entre 6 y 12 pl m-2 en un 
amplio rango de condiciones ambientales. Todos estos aspectos deberían ser estudiados 
en el futuro, ya que eso implica diferentes estrategias de manejo en pos de aumentar el 
RG.   
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Figura 6.4. Respuesta relativa del rendimiento en grano (RG) al nitrógeno absorbido por 
unidad de superficie para dos condiciones: (i) densidades de plantas para las cuales se 
alcanza elevada fRFAI (línea llena), y (ii) situaciones donde no se habría alcanzado 
elevada fRFAI (línea punteada). Los datos fueron obtenidos de los trabajos de Rossini et 
al. (2018) para densidades de 9 y 12 pl m-2 y de Ciampitti et al. (2011) para densidades de 
5,4; 7,4 y 10,4 pl m-2 
 

6.5.3 Importancia de la selección de genotipos en trigo y en maíz en la región de estudio  

Como se mencionara en el Capítulo 1, la región de la Pampa ondulada se caracteriza 
por la presencia de una discontinuidad textural (horizonte Bt) en el perfil explorado por el 
sistema radical de los cultivos extensivos dominantes. Esta discontinuidad genera cambios 
importantes en la funcionalidad de las raíces (Dardanelli et al., 1997, 2004), en particular 
cuando crecen bajo diferentes demandas atmosféricas de agua (Sadras et al., 1993) como 
trigo y maíz (Figura 1.1, Capítulo 1). Estas diferencias, sin embargo, no determinaron una 
tendencia clara del mejoramiento genético de ninguna de las dos especies en cuanto a su 
capacidad de utilizar el agua del suelo, aunque en la presente tesis no se exploró en maíz 
un ambiente de sequía equivalente al obtenido mediante las carpas de exclusión de lluvias 
en trigo. Consecuentemente, el efecto diferencial del nivel de demanda atmosférica sobre 
el patrón de extracción de agua entre especies queda como tarea para futuras 
investigaciones. Éstas deberían incluir niveles hídricos contrastantes combinados con 
tipos de suelos diferentes en cuanto a la presencia (e.g., Argiudol típico de Pergamino) o 
no (e.g., Hapludol éntico de Manfredi) de una discontinuidad textural. 
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Cuadro 7.1. Progreso genético del RG y sus determinantes fisiológicos (BTMF e IC) en ambientes restrictivos (i.e., RG menor 
a 300 g m-2) 
 

RASGOS1 

PROGRESO GENÉTICO (% año-1) 

CULTIVARES CICLO LARGOS R2 
CULTIVARES CICLO 

CORTOS 
R2 

RG 0,59 ± 0,21  * 0,30 0,81 ± 0,17 *** 0,59 

IC 0,78 ± 0,23 ** 0,39 0,18 ± 0,14 ns --- 

BTMF -0,17 ± 0,31 ns --- 0,61 ± 0,23  * 0,31 

ETC -0,09 ± 0,14 ns --- 0,04 ± 0,08 ns --- 

IRFAC -1,45  0,34   * 0,44a -0,09 ± 0,14 ns --- 

EUARG,ETc 0,62 ± 0,19 ** 0,36 0,77  ± 0,16 *** 0,57 

EUABT,ETc -0,11 ± 0,27 ns  --- 0,55 ± 0,21 * 0,31 

EUR 0,40 ± 0,29 ns  --- 0,69  ± 0,22 ** 0,38 

 
1  BTMF: Biomasa total a madurez fisiológica, ETC: Evapotranspiración del cultivo, EUABT,ETc: Eficiencia en el uso del agua evapotranspirada 
para producir biomasa, EUARG,ETc: Eficiencia en el uso del agua evapotranspirada para producir granos, EUR: Eficiencia en el uso de la 
radiación, IC: Índice de cosecha, IRFAC: Radiación fotosintéticamente activa interceptada y acumulada por el cultivo, RG: Rendimiento 
en grano. 
a El progreso genético de la IRFAC registrado se dio a partir de 1997 (Figura 4.2) 
 
Significancia al † P<0,10, *P<0,05, **P<0,01, ***P<0,001. ns: no significativo, 
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