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PROLIFICACY IN MAIZE (Zea mays, L.): THE ROLE OF THE SUB-APICAL EAR IN RESPONSE
TO PLANT POPULATION DENSITY VARIATIONS IN MARGINAL ENVIRONMENTS OF THE
ARGENTINEAN PAMPAS

Abstract: In marginal environments, maize crops face high uncertainty, promoting
defensive management practices such as reduced plant densities and the use of prolific
hybrids. To understand how this reproductive plasticity contributes to crop yield, the
study compared three commercial maize hybrids (prolific, semi-prolific, and
non-prolific) across a plant density gradient (1.9 to 8.1 pl m™2) in the temperate
Argentinean Pampas. Linear mixed models applied to multi-environment trial data
(n=552) showed a significant Genotype x Density interaction for prolificacy expression.
At low density, the prolific hybrid reached 1.76 ears per main shoot, with a 32.2%
average sub-apical ear contribution to crop yield. Under high density, its prolificacy
dropped to 1.17 ears per main shoot. Conversely, the non-prolific hybrid stabilized at
1.09 ears per main shoot at high density, with 80.6% of cases showing no sub-apical
yield contribution to crop yield. The semi-prolific hybrid showed transitional responses,
significantly reducing its prolificacy across densities. Crop response to sowing density
depends on environmental productivity. In low-potential environments (< 7224 kg
ha™), hybrids showed similar density-stress tolerance, and yields did not change with
higher densities, optimizing performance at the lowest density. Conversely, in
high-potential environments (> 7224 kg ha™), low density led to significant yield losses;
the contribution of subapical ears (ca. 33% in the prolific hybrid) was insufficient to
compensate for a 50% reduction in plant stand, with yields maximizing at medium
densities. These findings support using low plant densities as a defensive strategy in
low-potential environments, while revealing no advantages of prolificacy in stabilizing
yields under a 50% plant stand reduction.

Palabras clave: maiz, plasticidad reproductiva, densidad de siembra, espiga subapical,
rendimiento.
Keywords: maize, reproductive plasticity, plant density, sub-apical ear, yield.
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Introduccion:

La produccion nacional de maiz en Argentina experimenté un fuerte
crecimiento durante los ultimos 20 anos (ca. De 20 a 60 millones de toneladas),
impulsado por la expansiéon del area cultivada por fuera de la zona nucleo maicera
(Otegui et al., 2021). La superficie de maiz pasé de 2,9 millones de hectareas a 8,7
millones de hectareas, mientras que el rendimiento medio se mantuvo estable, con
variaciones asociadas principalmente a las particularidades climaticas de cada
campafa (FAO, 2026). Las regiones incorporadas a la produccion de maiz pueden
presentar severas restricciones climaticas y edafoldgicas en comparacién con la zona
de produccién tradicional (zona nucleo; Maddonni et al., 2021). Por ejemplo, para el
sudoeste y sudeste de Buenos Aires, los suelos con escasa profundidad efectiva por la
presencia de horizontes petrocalcicos, asi como el bajo régimen pluviométrico en la
estacién de crecimiento del cultivo y/o su alta variabilidad interanual, modulan la
oferta hidrica durante la estacién de crecimiento del cultivo (Rotili et al., 2019). Estas
condiciones ambientales determinan variaciones interanuales y espaciales en los
rendimientos cosechados (https://vieldgap.com/atlas/). En consecuencia, en estos
ambientes se han adoptado manejos defensivos, como el retraso de la fecha de
siembra, y la reduccidon de la densidad de plantas. Este manejo tecnolégico ha
permitido con éxito mejorar la economia del agua, disminuyendo el consumo en
etapas tempranas para diferirlo hacia las etapas reproductivas, incrementando la
transpiracion por planta y posibilitando la expresion de los mecanismos de plasticidad
reproductiva como la prolificidad (i.e. mas de una espiga en el mismo vastago) (Rotili et
al., 2019; Maddonni et al., 2021).

Existen diferencias genotipicas en la capacidad de fijar granos en mas de una
espiga por vastago (fenotipos prolificos). La expresion de este mecanismo de
plasticidad reproductiva podria contribuir al rendimiento del cultivo en bajas
densidades de siembra y estabilizar el rendimiento ante variaciones en la densidad
(Parco et al.,, 2020; Ross et al., 2020). Si bien estudios recientes han evaluado la
interaccién entre la densidad de plantas e hibridos contrastantes en lo que respecta a
los mecanismos de plasticidad reproductiva, dichas investigaciones abarcan un nimero
limitado de sitios experimentales (Solomon et al., 2017; Ross et al., 2020; Veenstra et
al., 2021; Massigoge et al., 2022) o se han enfocado en regiones con potenciales de
rendimiento mayores a los 9000 kg ha® (Martinez et al., 2026). Sin embargo, aln
existen vacios al conocimiento en lo que respecta al comportamiento de este caracter
en ambientes de produccion variables. El objetivo de este trabajo fue i) comparar la
expresion de la plasticidad en tres hibridos comerciales de maiz cultivados en tres
niveles de densidad de siembra en ambientes marginales de la region templada de
maiz, ii) cuantificar la contribucién de la espiga subapical al rendimiento del cultivo vy iii)
establecer para cada hibrido la estabilidad del rendimiento a los cambios en la
densidad de siembra.

Materiales y métodos:

Se utilizé informacién generada por el Grupo de Estudio y Trabajo “Red de Ultra
Baja Densidad de Maiz” (https://www.agro.uba.ar/GET/reduba-demaiz), cuyo objetivo
final es generar informacién sobre el manejo mas adecuado del cultivo en diversos
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ambientes considerados marginales. Se seleccionaron 38 experimentos a campo
conducidos a lo largo de 6 campafias agricolas (desde la campafia 2019/20 hasta la
2024/25). La red experimental abarcé una gran amplitud edafoclimatica a lo largo de
las provincias de Buenos Aires y La Pampa (Argentina). Geograficamente, los sitios de
ensayo se distribuyeron en un rango de latitudes comprendido entre los 34.34° Sy
37.89° S y longitudes desde los 58.04° O hasta los 64.81° O (Figura 1). Las fechas de
siembra se extendieron desde mediados de septiembre hasta mediados de diciembre.
Sin embargo, la mayor parte de los experimentos exploraron fechas de siembra tardias,
manejo representativo de la estrategia defensiva.

Se seleccionaron tres hibridos comerciales con diferentes comportamientos a
priori de plasticidad reproductiva: el DK 7220 (prolifico), el AX 7921 (semi-prolifico) y el
Next 22.6 (no prolifico). Estos hibridos fueron sometidos a un gradiente de densidades
de siembra que abarcé desde 1,9 hasta 8,1 pl m™.

En madurez, se cuantificd el rendimiento de las espigas de diferente orden
(apical y sub-apicales) asi como el nimero de espigas correspondiente a cada vastago.
De esta forma, se categoriz6 a cada hibrido en distintos niveles de prolificidad
mediante el numero de espigas por vastago principal en funcién de tres terciles de
densidades explorados: i) 1,9-3,5 pl m?, ii) 3,5-6,1 pl m™ vy iii) 6,1-8,1 pl m™. Con estas
variables, se calculé el aporte relativo de espigas subapicales (segunda y tercera del
vastago principal si existiese) mediante el cociente entre el rendimiento de estas
espigas y el rendimiento total del cultivo.
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Figura 1. Distribucion geogrdfica de la red de ensayos a campo en la region pampeana de Argentina. Los
sitios experimentales se presentan desagregados en paneles segun los hibridos evaluados: prolifico (DK
7220, semi-prolifico (AX 7921) y no prolifico (Next 22.6). Cada marcador indica la ubicacién de un ensayo,
mientras que su color y forma diferencian las multiples campafias agricolas analizadas.

El analisis de la prolificidad y del rendimiento se realiz6 mediante modelos
lineales mixtos utilizando el paquete nlme (Pinheiro et al., 2023) en R (R Core Team,
2023). Para el analisis de prolificidad, el genotipo, la densidad de siembra y su
interaccion fueron modelados como efectos fijos, mientras que los bloques anidados
dentro de cada experimento se incluyeron como efectos aleatorios. Para el analisis del
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rendimiento, el modelo incorporé como efectos fijos al genotipo, a la densidad de
siembra y al nivel ambiental, asi como a todas sus interacciones dobles y la interacciéon
genotipo X densidad X ambiente, manteniendo la misma estructura de efectos
aleatorios. Dada la heterogeneidad de varianzas, se modeld la heterocedasticidad de
los datos ajustando varianzas independientes por tercil de densidad mediante la
funcidn varldent (Zuur et al., 2009). El calculo de las medias marginales estimadas y sus
correspondientes comparaciones multiples mediante la prueba de Tukey (a = 0.05) se
realizaron utilizando el paquete emmeans (Lenth, 2023). Ademas, la bondad de ajuste
de los modelos se determind a través del R? (Nakagawa y Schielzeth, 2013).

Resultados:

El andlisis de la prolificidad (R*> = 0,557) determind efectos significativos de los
factores principales genotipo y densidad de plantas, asi como de la interaccién entre
ambos factores (p < 0.0001 en todos los casos; Figura 2). En el tercil de baja densidad,
el hibrido prolifico alcanzé la mayor cantidad de espigas en el vastago principal con una
media marginal estimada de 1,76 espigas vastago principal™ (IC 0,95: 1,67 — 1,84),
difiriendo de los otros hibridos, los cuales registraron valores de 1,37 y 1,34 espigas
vastago principal™, respectivamente. En densidad media, se registraron reducciones
significativas en el nimero de espigas véstago principal” en todos los hibridos
evaluados. En densidad alta, el hibrido prolifico presenté una media marginal de 1,17
espigas vastago principal™, el hibrido semi-prolifico 0,88 espigas vastago principal™y el
no prolifico 1,09 espigas vastago principal™.

Prolifico Semi-prolifico No prolifico

espigas vastago principal '

05 n=0 n=76 n=40
Baja Media Alta Baja Media Alta Baja Media Alta
(1.9-3.5) (3.56.1) (6.1-8.1) (1.9-3.5) (3.5-6.1) (6.1-8.1) (1.9-3.5) (3.5-6.1) (6.1-8.1)

Tercil de densidad (pl m2)

Figura 2. Prolificidad (espigas vdstago principal™) para los hibridos prolifico, semi-prolifico y no prolifico
en funcion de los tres terciles de densidad. Las llaves indican diferencias estadisticamente significativas
entre terciles de densidad dentro de cada hibrido (*** p < 0,001). La ausencia de llaves indica que no se
detectaron diferencias significativas. Cada punto rojo indica la media marginal estimada.

Con respecto al aporte de la espiga subapical al rendimiento del cultivo (Figura
3), en baja densidad, en el genotipo prolifico fue cercano a un 32,2% (percentil 0,50)
con techos de hasta 43,7% en el percentil 0,90, registrando aportes nulos en un 1,1%
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de los casos. En las mismas condiciones, para el hibrido semi-prolifico el aporte medio
fue de 18,4%, mientras que para el fenotipo no prolifico apenas un 8,6% y presentd un
32,3% de casos donde el aporte fue nulo.

En alta densidad, el hibrido prolifico mantuvo un aporte medio del rendimiento
de las subapicales al rendimiento del cultivo del 10,3% (mediana del 10,0%) con
aportes nulos en 21,6% de los casos. Por otro lado, en el hibrido no prolifico en alta
densidad la mediana fue 0,0%, y en un 80,6% de los casos no hubo aporte al
rendimiento. El hibrido semi-prolifico mostré un comportamiento de transicion,
reduciendo su aporte medio a 1,5% en alta densidad y superando el 41% de casos sin
aporte.
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Figura 3. Frecuencia acumulada del aporte relativo de la espiga subapical al rendimiento total para cada
uno de los 3 hibridos bajo tres rangos de densidad. En color azul se puede observar la curva
correspondiente al fenotipo prolifico, en violeta al semi-prolifico y en naranja al no prolifico.

El anélisis del rendimiento (R?> = 0,72) determind efectos significativos de los
factores principales genotipo, densidad de plantas y ambiente (p < 0,0001 en todos los
casos), asi como una interaccion significativa entre dichos factores (p = 0,0430; Figura
4). En los ambientes de menor potencial (< 7224 kg ha™), no se detectaron diferencias
significativas en el rendimiento entre los terciles de densidad para ninguno de los
hibridos evaluados. Por el contrario, en los ambientes de mayor potencial (> 7224 kg
ha™), el rendimiento absoluto de los hibridos prolifico y no prolifico se maximizaron a
partir del tercil de densidad media (medias marginales de 10.987 y 9.260 kg ha™,
respectivamente), sin presentar diferencias con los valores observados en alta
densidad. El hibrido semi-prolifico, alcanzé también su maximo rendimiento en la
densidad media (media marginal de 11.670 kg ha™) pero con reducciones significativas
hacia el tercil de alta densidad (9.162 kg ha™). Finalmente, la reduccién de plantas a
baja densidad provocé en todos los hibridos caidas de rendimiento significativas (p <
0.05), mostrando medias marginales de 8.478 kg ha™ en el hibrido prolifico, 7.966 kg
ha™ en el semi-prolifico y 7.968 kg ha™ en el no prolifico.
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Figura 4. Rendimiento (kg ha™) en los tres hibridos evaluados (Prolifico, Semi-prolifico y No prolifico) en
funcién de los terciles de densidad de siembra (Baja: 1,9-3,5 pl m?, Media: 3,5-6,1 pl m?, Alta: 6,1-8,1 pl
m?). El grdfico se presenta dividido en paneles sequn el nivel ambiental (Ambientes > 7.224 kg ha™'y
Ambientes < 7.224 kg ha™'). La linea roja horizontal punteada sefiala los 8.000 kg ha " para favorecer la
observacion de las diferencias entre niveles de ambiente y densidades. Las llaves y asteriscos denotan
diferencias estadisticamente significativas (* p < 0,05; p < 0,01; *** p < 0,001). La ausencia de llaves
indica que no se detectaron diferencias significativas. Cada punto rojo indica la media marginal
estimada.

Discusion

Los resultados de este trabajo cuantifican la contribucion de la prolificidad al
rendimiento del cultivo y su respuesta a la densidad en ambientes marginales a partir
de una red experimental (38 experimentos) a lo largo de 6 campafas agricolas en
ambientes marginales de la regidn pampeana. El analisis de los diferentes hibridos
evidencido que el hibrido prolifico demostré una notable plasticidad reproductiva,
logrando sostener su prolificidad por encima de 1 espiga vastago principal™ adn en
niveles de alta densidad (6,1-8,1 pl m?). Este comportamiento se asocia a la
caracteristica intrinseca de los hibridos prolificos de poseer un bajo umbral de tasa de
crecimiento por planta durante el periodo critico, a partir del cual se fijan granos en la
espiga subapical (Ciancio et al., 2016; Ross et al., 2020; D'Andrea et al., 2022). Por el
contrario, el hibrido no prolifico solo evidencid prolificidad mayor a 1 en la densidad
mas baja y con un nivel menor de expresion que los otros hibridos, y manifesté
prolificidad igual a 1 en densidades intermedias y altas. Entre ambos extremos, el
hibrido semi-prolifico mostré una respuesta de transicion. Los hibridos no prolificos
presentan una fuerte dominancia de la espiga apical por sobre la subapical que omite
su expresion (Ciancio et al., 2016), incluso en condiciones de competencia media. Sin
embargo, la baja expresion de la prolificidad no es un rasgo que penalice el
rendimiento en ambientes de alta potencialidad. En esos ambientes, se utilizan altas
densidades e hibridos que componen el rendimiento a través de una Unica espiga por
planta (Di Matteo et al., 2016).

A escala de cultivo, el aporte de la espiga subapical al rendimiento total ahonda
aun mas las diferencias en la expresién de la prolificidad a través de las densidades.
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Mientras que en el prolifico la segunda espiga contribuyd de manera significativa y
sostenida al rendimiento en las distintas densidades, el no prolifico registrd un bajo
aporte en bajas densidades y casi nulo en densidades medias y altas. Nuevamente, el
hibrido semi-prolifico se ubicé en el medio de ambas estrategias, confirmando su
comportamiento transicional entre ambos mecanismos. Este estudio demuestra que la
espiga subapical es un componente fundamental en la formacién del rendimiento en
manejos defensivos donde se utilizan bajas y medias densidades con hibridos
prolificos.

Finalmente, el andlisis del rendimiento evidencio que la respuesta del cultivo a
la densidad de siembra depende del potencial productivo del ambiente. En ambientes
de bajo potencial, ninguno de los hibridos evaluados presenté cambios en el
rendimiento ante incrementos en la densidad de siembra, revelando una similar
tolerancia al estrés por densidad (Hernandez et al., 2014) y optimizando su
rendimiento en la densidad mas baja. Por el contrario, en ambientes de mayor
potencial, el hibrido prolifico cultivado a baja densidad no logré alcanzar una
prolificidad de 2 espigas vastago principal™. Al registrar una contribucién promedio de
las espigas sub-apicales de un 32,3% al rendimiento del cultivo, este aporte no logré
compensar la reduccién en el cantidad de plantas (ca. 50%), provocando mermas
significativas en el rendimiento final. En estas condiciones, el rendimiento se maximizé
con densidades medias. Estos resultados afianzan el uso de bajas densidades en
ambientes de bajo potencial como estrategia defensiva (Maddonni et al., 2021; Rotili et
al., 2019) sin detectar ventajas de la prolificidad en la estabilizacién del rendimiento
ante reducciones del 50% en el stand de plantas. Posiblemente, ante reducciones de
menor magnitud, el rendimiento de las espigas sub-apicales de los hibridos prolificos
atenuen el efecto de la reduccion en el stand de plantas.
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