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RESUMEN

El triticale, primer cereal creado por el hombre, es un cultivo desarrollado, fundamentalmente, en la
segunda mitad de este siglo. En nuestro pais, la mayoria de variedades registradas se han obtenido a partir de
germoplasma procedente de CIMMYT. El fondo genético es reducido, por lo que la mejora de esta especie
necesita la bisqueda de nuevas fuentes de variabilidad. En esta tesis, se evaltia el comportamiento de lineas
procedentes de CIMMYT, de ciclo de primavera e insensibilidad al fotoperiodo, y de genotipos procedentes de
Centro Europa, con el proposito de conocer los recursos genéticos disponibles en esta especie. También se
pretende valorar las caracteristicas agronomicas y fisiologicas asociadas a cada tipo de ciclo.

El comportamiento agronémico y fisiologico de un conjunto de genotipos de triticale con distinto ciclo
se evalud durante las campafias 1989/90, 1990/91 y 1991/92 en ensayos sembrados, simultineamente, en dos
localidades de la provincia de Lleida: Gimenells (Comarca del Segrid) y Palau d'Anglesola (Comarca de
1'Urgell). Se estudiaron variables relacionadas con el desarrollo fenoldgico, las relaciones hidricas en hoja
bandera, el crecimiento del grano, la produccion de biomasa y el rendimiento.

Los resultados obtenidos permiten indicar que la mayor parte de la variabilidad genotipica detectada
para los caracteres estudiados esta asociada al tipo de ciclo. La fecha de antesis parece ser, en tltimo término, la
responsable de la diferencia de comportamiento entre triticales con distinto habito de crecimiento. La precocidad
de los genotipos de primavera permite un escape del estrés terminal. Por contra, en los genotipos de invierno,
cuya floracion tiene lugar a finales de mayo, las altas temperaturas de final de la primavera suponen una
reduccion del periodo de llenado, reflejandose este hecho en una menor produccion de grano. Por ello, para
optimizar el rendimiento, es recomendable, en nuestras condiciones de cultivo, la siembra de variedades de
triticale de primavera.



INTRODUCCION GENERAL

Las primeras plantas de triticale sintetizadas por el hombre datan de 1876, cuando Alexander Stephen
Wilson obtuvo un hibrido interespecifico usando polen de centeno para polinizar flores de trigo. El interés de
esta nueva especie fue, durante muchos afios, meramente botanico, hasta que el descubrimiento de la colchicina
y el desarrollo de la técnica de cultivo de embriones permitio superar, parcialmente, los problemas de esterilidad
asociados a su origen hibrido. A partir de los afios 50 los objetivos en el estudio de esta planta dejaron de ser
descriptivos y se centraron en la aptitud agronomica de este nuevo cereal (National Research Council 1989).

En Espaiia, el profesor Enrique Sanchez-Monge Parellada fue uno de los investigadores pioneros a
nivel mundial en la introduccion y mejora del triticale y, en concreto, del triticale hexaploide, sintetizado a partir
de trigo duro y centeno. Gracias a su esfuerzo continuado durante mas de veinte afios, se consiguio registrar la
primera variedad de este nuevo cultivo en 1969, denominada Cachirulo (Royo 1992).

Sin embargo, el impulso que propicio la mejora genética de esta especie fue la obtencion del genotipo
Armadillo por CIMMYT. Un polen de trigo procedente de una parcela vecina polinizd, de forma casual, una
planta de triticale degenerada, relativamente alta y estéril (Borlaug 1969, en National Research Council 1989).
Dos afios después, las plantas descendientes manifestaban una serie de caracteres muy favorables tales como
insensibilidad al fotoperiodo, menor altura, precocidad en la maduracion, mayor peso especifico del grano,
buena calidad nutritiva y, lo que es mas importante, carecia de los problemas de esterilidad que habian frenado
el desarrollo de nuevos triticales. A partir de 1970, la sintesis de lineas de triticale hexaploide aumentd en
nimero y en calidad agronomica, especialmente por la incorporacion del Armadillo en su pedigree (National
Research Council 1989). Por ello, aunque los incrementos en la produccion y la mejora de la adaptabilidad han
sido elevados, la variabilidad genética en el material derivado de lineas procedentes de CIMMYT ha quedado
muy reducida.

Aunque CIMMYT es el organismo internacional que mas ha contribuido a la difusién y la mejora del
triticale hexaploide, no hay que desestimar los programas desarrollados por los paises de Centro Europa, cuyos
objetivos difieren considerablemente de los de programas mexicanos. Mientras que éste ha sintetizado,
mayoritariamente, triticales hexaploides de primavera, con insensibilidad al fotoperiodo, alta producion y
adaptabilidad, en Centro Europa se persigue la obtencion de genotipos de invierno con elevada resistencia al frio
(National Research Council 1989).

En Espaiia, en la actualidad, existen unas 80.000 ha destinadas al cultivo del triticale (Royo 1992). Los
agricultores disponen de 16 variedades registradas, de las cuales, un elevado niimero poseen en su pedigree
germoplasma procedente de CIMMYT (Royo 1992, comunicacion personal). El fondo genético del material
centroeuropeo de invierno puede significar, por consiguiente, una importante fuente de variabilidad en nuestros
programas de mejora. Por todo ello, se planteo6 la presente tesis con una serie de objetivos generales que pueden
resumirse en:

1.- Evaluar comparativamente material de primavera y de invierno para obtener una idea aproximada
del acerbo genético de esta especie.

2.- Profundizar en el comportamiento agrondmico del triticale en funcion del habito de crecimiento.

3.- Valorar que caracteristicas fenologicas y fisiologicas pueden contribuir a optimizar la produccion en
nuestros sistemas de cultivo.

Para ello, este trabajo se ha estructurado en cinco capitulos independientes. En el primero de ellos, el
diseflo experimental, se describen los distintos ensayos utilizados en la evaluacion del comportamiento del
triticale hexaploide. El resto se han tratado como monografias individuales, incluyendo una introduccion,
materiales y métodos, resultados y discusion, conclusiones y bibliografia. Asi pues, en el capitulo II, se pasa a
profundizar en la influencia del ambiente en el desarrollo fenoldgico. En el capitulo I1I se estudian las relaciones
hidricas en la hoja bandera como posibles indicadores de tolerancia a la sequia. El crecimiento del grano
constituye el eje central del capitulo IV. Finalmente, en el capitulo V, se analiza el crecimiento del cultivo y su
relacion con la productividad. Por ultimo, en la discusion general se intentan relacionar los caracteres analizados
en los distintos capitulos con el rendimiento, permitiendo extraer las conclusiones generales sobre la influencia
del habito de crecimiento en el comportamiento agronémico y fisiologico del triticale hexaploide.



CAPITULO I. DISENO EXPERIMENTAL
1.1 LOCALIZACION Y DESCRIPCION DE LOS ENSAYOS

El comportamiento agronémico y fisioldgico de un conjunto de genotipos de triticale hexaploide se
evalué durante las campafias 1989/90, 1990/91 y 1991/92 en ensayos sembrados, simultancamente, en dos
localidades de la provincia de Lleida: Gimenells, en la comarca del Segria (latitud 41° 37'N, longitud 0° 25'E) y
Palau d'Anglesola, en la comarca del Pla d'Urgell (latitud 41° 39'N, longitud 0° 51'E).

Figura 1-1

En Gimenells, el suelo del campo experimental poseia textura franca, elevada presencia de elementos
gruesos y un horizonte petrocélcico a 90 cm de la superficie. La Seccié de Sols i Fertilitzants de la Generalitat
de Catalunya lo clasific6 como Xerollic Paleothird (orden Aridisol), franco, mezclado, mésico, superficial (SSS
1975, 1987; Boixadera 1992, comunicacién personal). La finca presentaba posibilidades de riego, aunque
durante los tres afios de experimentacion no se realizoé ningiin aporte de agua adicional al cultivo. Sin embargo,
la elevada fertilidad de los suelos se reflejo en unos rendimientos superiores a los tipicos de secano.

Las caracteristicas de la finca del Palau correspondian a un suelo de regadio: textura limosa, profundo,
saturado de agua dentro de los 1,5 m superficiales en alguna época del afio. Se clasificd, por la Seccio de Sols i
Fertilitzants de la Generalitat de Catalunya, como Aquic Xerofluvent (orden Entisol), limoso fino, mezclado
(calcarea), mésico (SSS 1975, 1987; Boixadera 1992, comunicacion personal). En esta localidad, se
suministraron riegos puntuales de 50 mm por inundacion: uno en la campafia 1989/90, tres en 1990/91 y uno en
1991/92 (para mas informacion consultar Tabla 1-4).

Respecto al clima de la zona, ambas localidades presentan las caracteristicas térmicas tipicas de
ambientes Mediterraneo: inviernos frios, riesgo de heladas tardias y temperaturas maximas en verano. En
nuestro caso, los datos climaticos fueron suministrados, en Gimenells, por un observatorio situado en la propia
finca experimental que proporciona Unicamente las temperaturas maxima y minima y la pluviometria. En Palau
d'Anglesola existe una estacion automatizada cercana a los campos experimentales. En la Figura 1-2 se presenta
la evolucién térmica en cada una de las localidades para las tres campafias. En ella se puede apreciar claramente
como los meses mas frios corresponden a Diciembre y Enero, siendo Julio y Agosto los mas calidos.

El régimen térmico de cada campafia puede analizarse con mas detalle a partir de los resumenes
mensuales de temperaturas presentados en la Tabla 1-1 y Tabla 1-2. Durante la campana 89/90 se observa como
las temperaturas maximas y minimas del mes de febrero fueron mucho mas elevadas, lo cual, evidentemente,
puede influir en el desarrollo vegetativo del cultivo. Las temperaturas medias durante el ciclo 90/91 presentaron
valores proximos a los del afio medio. Por ultimo, en la campaia 91/92 incidieron temperaturas inferiores a lo
normal desde finales de mayo a finales de junio, si bien, la primera quincena del mes de mayo fue muy calurosa.
Por ello, la temperatura media en mayo presentd valores normales mientras que en junio fue ligeramente inferior
a lo normal.

Respecto a la pluviometria media, en nuestras condiciones, suele oscilar alrededor de 350 mm anuales,
repartida, principalmente, en otoflo y en primavera. En la Figura 1-3 se observa la distribucion de la
precipitacion en cada localidad y en los tres afos de experimentacion. En todos ellos, se aprecia, en general, una
evolucion similar a la descrita. Sin embargo, es necesario sefialar los aspectos mas importantes para cada
campaifia y localidad. Asi, en todos los ensayos el aporte hidrico (por precipitacion) hasta finales de junio fue
superior a los 150 mm, si bien, la distribucion fue diferencial en cada uno de ellos. Durante la campafia 1989/90
las 1luvias fueron especialmente importantes a partir del quince de abril, con pluviometria reducida durante el
periodo vegetativo. En el ciclo 90/91 la situacion fue inversa, las lluvias incidieron en las primeras fases del
cultivo. Sin embargo, dado que en Palau se realizaron tres riegos de 50 mm a partir del 13 de abril, solamente en
Gimenells incidi6 cierto estrés hidrico terminal. Por ultimo, en la campafa 91/92 las lluvias fueron abundantes
en el otofio y, de forma especial, durante el mes de junio, por lo que en este caso el llenado del grano no se vio
limitado por carencia de agua.




Campana 89-90 90-91 91-92
Mes Tmax Tmin Tmed Plv Tmax Tmin Tmed Plv Tmax Tmin Tmed Plv
Octubre 21.7 9.6 15.6 3.0 213 10.1 15.5 24.6 18.7 7.7 13.2 34.9
Noviembre 15.9 8.7 12.3 66.0 9.3 1.3 5.3 12.2 12.9 3.9 8.4 32.0
Diciembre 12.1 6.3 9.2 8.2 5.8 -1.0 2.4 13.5 8.7 3.7 6.2 26.6
Enero 7.5 2.5 5.0 8.5 8.9 0.3 4.5 12.8 3.7 -0.6 1.5 37.7
Febrero 16.7 5.6 11.2 39 12.0 1.6 6.8 6.5 10.2 0.5 53 5.7
Marzo 18.5 4.5 11.5 - 16.3 7.5 11.9 82.7 16.2 4.5 10.3 7.7
Abril 18.6 6.1 12.3 15.0 18.1 5.3 11.7 10.0 21.3 6.9 14.1 20.6
Mayo 25.6 11.9 18.7 55.8 22.5 8.5 15.5 9.0 24.8 12.1 18.4 101.7
Junio 27.7 15.7 21.7 75.0 28,7 14.7 21.7 5.4 23.5 15.5 19.5 77.7
Julio 325 18.1 25.8 4.4 33.8 16.7 25.2 - 31.8 17.7 24.7 15.0
Agosto 32.9 17.5 252 12.1 35.2 18.3 26.7 12.9 - - - -
Septiembre 28.5 20.1 243 39.8 29.5 15.8 22.6 27.2 - - - -
Total ciclo 149.7 148.5 3247
Total 291.7 216.8 359.6

Tabla 1-1. Resumen de la temperatura media mensual y de la pluviometria total para cada campana en
Gimenells (Comarca del Segria)

10




Campana 89-90 90-91 91-92
Mes Tmax Tmin Tmed Plv Tmax Tmin Tmed Plv Tmax Tmin Tmed Plv
Octubre 21.9 7.3 14.6 14.1 21.4 10.2 15.8 66.0 19.1 5.9 12.5 44.1
Noviembre 16.9 7.1 12.0 87.6 14.5 4.5 8.5 11.0 13.9 2.5 8.2 53.4
Diciembre 13.7 4.9 9.3 8.6 6.9 0.9 3.9 14.2 10.2 2.5 6.3 15.5
Enero 8.4 2.1 5.2 10.6 9.8 -0.6 4.5 18.6 7.4 0.7 4.0 13.2
Febrero 17.2 33 10.3 22 12.9 -0.1 6.3 13.3 10.0 2.1 4.0 6.0
Marzo 19.3 2.5 10.9 3.8 17.3 6.3 11.8 93.5 16.0 1.8 8.9 13.2
Abril 19.2 5.0 12.1 22.0 18.8 42 11.5 12.0 21.2 4.7 12.9 22.4
Mayo 25.6 10.8 18.2 64.0 22.8 7.5 15.2 315 24.8 10.9 17.8
129.3
Junio 28.0 14.9 21.5 54.8 28.7 12.8 20.7 9.2 23.4 11.5 17.4 77.1
Julio 334 16.3 24.8 7.7 33.8 16.5 25.1 1.6 31.1 15.4 232 14.8
Agosto 33.9 17.5 25.7 12.2 35.2 18.2 26.7 12.9 - - - -
Septiembre 28.7 15.5 22.1 353 29.5 15.8 22.6 27.2 - - - -
261.2
Total ciclo 157.4 178.1 261.2
Total 3229 311.0 389.0

Tabla 1-2. Resumen de la temperatura media mensual y de la pluviometria total para cada campafa en Palau
d’Anglesola (Comarca del Pla d’Urgell)

1.2 MATERIAL VEGETAL. DISENO EXPERIMENTAL

El trabajo experimental de esta tesis se ha centrado en tres tipos de ensayos diferentes:

a.- Coleccién de triticale: conjunto de genotipos con distinto habito de crecimiento con el fin de
evaluar la influencia del ciclo en el comportamiento agronémico y fisioldgico.

b.- Ensayos de modificacion de la relacién fuente-sumidero: planteados para el estudio detallado del
crecimiento del grano. El objeto de los mismos fue determinar si el deficiente llenado del grano esta relacionado
con limitaciones en la planta (fuente) para suministrar asimilados o en la incapacidad del grano (sumidero) de
acumular los asimilados disponibles.

c.- Parcelas de observacion visual: sembradas con el propdsito de comprobar el habito de crecimiento
de los genotipos de triticale de la coleccion.

1.2.1 Coleccion de triticale

La coleccion estuvo formada por 10 genotipos de triticale completo, resultantes del cruzamiento entre
trigo duro y centeno. Poseen, por consiguiente, el genomio integro del centeno, a diferencia de los sustituidos,
los cuales presentan en alguno de los loci (generalmente en el 2R), cromosomas procedentes del trigo.

La coleccion se sembrd en Gimenells y en Palau durante las campafias 89/90, 90/91 y 91/92. Para
facilitar la identificacion de cada ensayo se han utilizado abreviaturas formadas a partir de la inicial de la
localidad y del afio de la cosecha, asi, G90 es la clave propuesta para Gimenells 89-90. P90, G91, P91, G92 y
P92 corresponden, respectivamente, a Palau 89-90, Gimenells 90-91, Palau 90-91, Gimenells 91-92 y Palau 91-
92.

En la seleccion de estos diez genotipos se intentd conseguir una representacion adecuada del material
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existente de esta especie. Esto se hizo en base a los origenes: se escogieron lineas avanzadas procedentes de
Meéxico, de primavera, y de Centro-Europa, con supuestas necesidades de vernalizacion y, por tanto, de ciclo
invernal. Los genotipos fueron:

N Genotipo Cruzamiento Pais obtencion  Organismo Clave
IM  GNUY OCTONV//DRIRA/BGL's'/3/BCH's/SPY  MEXICO CIMMYT 1P
2M  JUANILLO EEIERA/KISS/ARM'S' MEXICO CIMMYT 2P
3M  CIVET MUS's'//DRIRA/KGR MEXICO CIMMYT 3P
4M  BEAGLE'’' UM's/TCL BULK MEXICO CIMMYT 4P
5M  WOMBAT'S' PG's/CENT BULK//ABN's/3/IRA/CML ~ MEXICO CIMMYT 5P
1E LASKO Pedigree cerrado POLONIA EUCARPIA 11
2E GT2-88/89 " BULGARIA. EUCARPIA 21
3E MTI1 " POLONIA EUCARPIA 31
4E TFS " RUMANIA EUCARPIA 6P
5E T950*T204 " FRANCIA EUCARPIA 7P

Tabla 1-3. Genotipos sembrados en la coleccion de triticale.

En las campaiias 89-90 y 90-91, el disefio experimental consistid en tres bloques al azar con parcelas
dobles: una para la toma de muestras destructivas y otra para la obtencion del rendimiento. Cada parcela estaba
formada por seis surcos a 0.20 m de separacion y con una longitud de 3.08 m. La dosis de siembra empleada fue
de 550 semillas germinables/m2. En Gimenells, en la campafia 89/90 la nascencia no fue uniforme como
consecuencia de residuos de herbicidas de la campafia anterior por lo que no pudo evaluarse el rendimiento.

Para la campafia 91-92, no se sembraron parcelas dobles, ya que el unico objetivo de estos ensayos fue
la estimacién del rendimiento. En ellos, el tamafio de la parcela experimental, el nimero de bloques y la dosis de
siembra fueron idénticos a los descritos anteriormente.

Las practicas agrondmicas realizadas intentaron reproducir las técnicas de cultivo utilizadas por los
agricultores. En la Tabla 1-4 se refleja un resumen de las mismas.
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Localidad GIMENELLS PALAU
Campaifias 89/90 90/91 91/92 89/90 90/91 91/92
Ensayos G90 G91 G92 P90 P91 P92
DGI1 DP90 DP91
Siembra 8/02/90 |21/11/90 8/11/91 10/01/90 2/1/91 8/01/92
Cultivo Maiz Alfalfa Maiz forrajero Cebada Alfalfa Maiz
precedente | forrajero
Abonado
Fondo 40-90- |52-108-120 52-90-120 52-108-120 52-108-120 | 60-115-113
90
Cobertera 40 UF | 78UF 67UF 78UF 78UF 78UF
Dosis
Abono Nitrato | Nitrato Nitrato amonico Nitrosulfato Nitrosulfato | Nitrosulfato
amoénico | amonico
Fecha 26/3/90 |11/2/91 12/2/92 15/3/90 18/3/91 20/3/92
Trat
fitosanitarios
Herbicida DPXL | Glifosato Metabenzotiazuron | Metabenzotiazuron | DPXL Metabenzotiazuron
5300 36% 5300
Dosis 25 g/ha |21/ha 3.5 kg/ha 3.5 kg/ha 25 g/ha 3.5 kg/ha
Fecha 2/03/90 |pre-siembra | 15/11/91 15/1/90 11/3/91 11/2/92
Herbicida Trialato Toxinil Clopyralid | DPXL 5300
Dosis 31/ha 31/ha 220 cc/ha |25 g/ha
Fecha 16/11/90 14/4/92 19/4/91 24/4/92
Riegos 50mm 50mm 50mm
Dosis - - - 29/3/90 13/4/91 21/4/92
Fechas - - - 25/4/90 4/5/91
27/5/91
Cosecha - 1/8/91 21/7/92 17/7/91 22/7/91 5/8/92

Tabla 1-4. Practicas agronomicas

1.2.2 Ensayos de modificacion de la relacion fuente-sumidero
Para profundizar en el estudio del crecimiento del grano se plante6é un ensayo adicional sembrado en
Palau d'Anglesola durante la campafia 89/90 y en Gimenells y Palau en la campaiia 90/91. DP90, DG91 y DP91
son las referencias que se utilizan para nombrar los ensayos de modificacion de la relacion-fuente sumidero de

Palau 89-90, Gimenells 90-91 y Palau 90-91 respectivamente.

En este ensayo se incluyeron cuatro genotipos adicionales, dos de origen europeo y dos de origen
mexicano. Con el fin de determinar las posibles limitaciones para completar el llenado del grano, la seleccion de
estos genotipos se realizd en base al tipo de grano. Asi, dentro de cada origen se incluy6 un genotipo de grano
lleno y otro de grano asurado (Tabla 1-5).

N Genotipo Tipo* Cruzamiento Pais obtencion Organismo  Grano Referencia
sk
1 ID3943 C DF’S’/OCTO MEXICO CIMMYT LL Ml
NV//HORK’S’/ SPY RYE
2 ID3625 S COORONG//AU/DOVE’S’ MEXICO CIMMYT A M2
3 80TT36- C Pedigree cerrado FRANCIA EUCARPIA LL El
2
4 UHI1l6 C “ CHECOSLOVAQUIA EUCARPIA A E2

Tabla 1-5. Genotipos sembradas en los ensayos de modificacion de la relacion fuente-sumidero.
* C indica completo, S indica sustituido
**LL indica grano lleno, A indica asurado

El tamaiio de la parcela experimental fue el mismo que para los ensayos anteriores, esto es, 6 surcos a
0.20 m de 3.08 m de longitud. Se empled una dosis de siembra de 550 semillas germinables/m2. El disefio
experimental fue de parcelas divididas con tres bloques al azar y tres parcelas principales. Entre cada una de
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éstas se dispuso una parcela de cebada como aislamiento. Las parcelas principales se destinaron a los
tratamientos (control, desecante 1 y desecante 2) mientras que las subparcelas correspondieron a los genotipos.
Las practicas culturales realizadas en los ensayos DP90, DG91 y DP91 coinciden con las efectuadas en P90,
G91 y P91 y descritas en la Tabla 1-4 del presente capitulo.

1.2.3 Parcelas de observacion
Para comprobar el tipo de ciclo de los genotipos sembrados en la coleccion de triticale (Tabla 1-3) se
estableci6é un ensayo adicional en Gimenells durante la campaifia 1989/90. El disefio experimental consistio en
una unica repeticion aleatorizada. Cada parcela estaba formada por dos surcos de 1 m de largo y a 0.20 m de
separacion. Se efectud una siembra primaveral tardia (16 de mayo de 1990) de forma que los genotipos con
necesidades de vernalizacion no pudieran completar su ciclo. Las practicas culturales coincidieron con las
indicadas en la Tabla 1-4 para el ensayo G90.
Para facilitar la identificacion de los diferentes tipos de ensayos se presenta, en la siguiente tabla, un
resumen de los mismos asi como las variables evaluadas en cada uno de ellos.

Campafia Localidad Tipo Clave Capitulo Variables
1989/90 GIMENELLS Coleccion de G90 II. Desarrollo Ciclo
triticales
Tasa de

aparicion foliar
III. Relaciones Potencial hidrico
hidricas
IWC, RWC
Conductancia
estomatica
IV. Llenado del Peso maximo del
grano grano
Tasa y duracion
de llenado
Translocacién
V. Crecimiento CDW, GAlI,
LAI LAI, LAD

Parcelas de II. Desarrollo Componentes
observacion del rendimiento

PALAU Coleccion de P90 II. Desarrollo Ciclo
triticales
Tasa de
aparicion foliar
III. Relaciones Potencial hidrico
hidricas
IWC, RWC
Conductancia
estomatica
Discriminacion
isotopica
IV. Llenado del Peso maximo del
grano grano
Tasa y duracion
del llenado
Translocacion
V. Crecimiento  CDW, GAI,
LAI, LAD
Componentes
del rendimiento
Rendimiento
Modificacion DP90 IV. Llenado Peso maximo del
fuente-sumidero grano
Tasa y duraciéon
del llenado
Translocacion
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1990/91

GIMENELLS

Coleccion de
triticales

GI1

II. Desarrollo

III.  Relaciones
hidricas

IV. Llenado del
grano

V. Crecimiento

Ciclo

Tasa de
aparicion foliar
Potencial hidrico

IWC, RWC
Conductancia
estomatica
Discriminacion
isotopica

Peso maximo del
grano

Tasa y duraciéon
del llenado
Translocacién
CDW, GAI,
LAI, LAD
Componentes
del rendimiento
Rendimiento

Modificacion
fuente-sumidero

DGY1

IV. Llenado

Peso maximo del
grano

Tasa y duracion
del llenado
Translocacién

PALAU

Coleccion de
triticales

GI1

II. Desarrollo

III. Relaciones
hidricas

IV. Llenado del
grano

V. Crecimiento

Ciclo

Tasa de
aparicion foliar
Potencial hidrico

IWC, RWC
Conductancia
estomatica
Discriminacion
isotopica

Peso maximo del
grano

Tasa y duraciéon
del llenado
Translocacién
CDW, GAI
LAI, LAD
Componentes
del rendimiento
Rendimiento

Modificacion
fuente-sumidero

DP91

IV. Llenado

Peso maximo del
grano

Tasa y duraciéon
del llenado
Translocacién

1990/92

GIMENELLS

Coleccion de
triticales

G92

III. Relaciones
hidricas

V. Crecimiento

Relacion
potencial hidrico
y RWC
Rendimiento

PALAU

Coleccion de
triticales

P92

V. Crecimiento

Rendimiento
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Tabla 1-6. Resumen de los ensayos.

1.3 TRATAMIENTO ESTADISTICO

La interpretacion de resultados se basd, fundamentalmente, en andlisis de varianza. A efectos
analiticos, no se diferenciaron afios y localidades sino que cada ensayo se considerd representativo de un
ambiente. Para conocer el comportamiento de los triticales con distinto habito de crecimiento incluidos en la
coleccion de cultivares, se considerd el término genotipo como un factor aleatorio. Sin embargo, en los ensayos
cuyo objeto fue estudiar el efecto de la modificacion de la relacion fuente-sumidero en cuatro triticales
concretos, se clasifico el término genotipo como factor fijo. En todos los casos, el ensayo fue un factor aleatorio.
Los errores utilizados en el calculo de F fueron ensayo*bloque y ensayo*genotipo para los términos ensayo y
genotipo respectivamente. Si el resultado del analisis de varianza sefial6 diferencias en alguno de los factores, se
pas6 a comparar las medias mediante el test de minima diferencia significativa a un nivel de significacion
p<0.05.

El tratamiento estadistico de los datos experimentales ha exigido la aplicacion de otros métodos
estadisticos adicionales. En el analisis del desarrollo fue necesario realizar regresiones lineales para determinar
las tasas de aparicion foliar y proceder al analisis de varianza. Asimismo, se usaron regresiones no lineales para
determinar los pardmetros caracteristicos de la curva de llenado del grano, es decir, peso maximo del grano, tasa
y duracion. De forma puntual, se clasificaron los datos obtenidos mediante un analisis de enjambres. En la
interaccion genotipo*ambiente se aplico un modelo multivariante denominado AMMI (Additive Main Effects
and Multiplicative Interaction), el cual ha sido propuesto por su aptitud para interpretar grandes series de datos
productivos en un elevado numero de ambientes (Crossa y col 1991, ver apartado V.2.6). Cuando en la
naturaleza de los datos existio un factor adicional de covariacion, como en el caso de la edad de la hoja en las
relaciones hidricas, se separaron sus efectos de los genotipicos y ambientales a través de un andlisis de
covarianza. Por ultimo, se realizaron analisis combinados de varianza-covarianza en el calculo de las
correlaciones genéticas de algunos caracteres y el rendimiento. Todos estos analisis se efectuaron con los
programas GLM, ANOVA, NLIN y REG del paquete estadistico SAS/STAT (1987) en un PC386 compatible.
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CAPITULO II. ANALISIS DEL DESARROLLO
I1.1 INTRODUCCION

La sincronia del desarrollo con unas condiciones climatologicas favorables constituye uno de los
aspectos primordiales para optimizar la produccion (Perry y col 1987, Ludlow y Muchow 1989). La adaptacion
a una zona de cultivo es un fenémeno complejo que resulta de la accion e interaccion de un numero elevado de
caracteres fisiologicos, de los cuales, cabe destacar la respuesta de la planta a la luz y al régimen térmico del
ambiente (Halloran 1977). Segun Ford y col (1981), dentro de cada especie, es posible encontrar variabilidad
para la respuesta a los factores ambientales, es decir, es factible seleccionar genotipos adecuados para cada zona
climatica. En nuestras condiciones mediterraneas, el cultivo del cereal puede ver reducida su produccion por
efecto de las heladas primaverales tardias y/o por la incidencia de altas temperaturas a final de la primavera. Por
consiguiente, el ciclo idoneo para esta zona, seria aquel en el que la antesis tuviera lugar en la primavera, fuera
de la época de riesgo de heladas, de forma que el llenado del grano finalice antes de la incidencia de las
temperaturas extremas.

En los tltimos anos, el desarrollo de modelos de simulacion de cultivos se ha convertido en una de las
'herramientas' utilizadas para profundizar en la fisiologia de la planta y su respuesta a medio. Las aplicaciones
de estos modelos no solamente se reducen al estudio teodrico del comportamiento del cultivo. Permite, entre
otros, conocer con bastante aproximacion el desarrollo de la planta. El éxito de la modelizacion requiere una
buena precision en la descripcion de cuando nace una nueva hoja. Desafortunadamente, este proceso no es
conocido con profundidad en cereales, y, menos aun, en triticale. Por ello, en este primer capitulo se pretende
conocer el desarrollo fenologico del triticale en respuesta al ambiente, asi como ampliar la informacion
disponible sobre la existencia de variabilidad en el desarrollo de esta especie.

I1.1.1 FACTORES QUE INFLUYEN EN EL DESARROLLO
II.1.1.1 Temperatura

La temperatura es el principal factor ambiental que controla la respuesta del desarrollo al ambiente,
especialmente, en las variedades que requieren acumular un ntimero de horas frio para pasar del periodo
vegetativo al reproductivo. Temperaturas por debajo de 10°C satisfacen estas necesidades de vernalizacion
(Flood y Halloran 1984a). En triticale, al igual que en el resto de cereales de grano pequefio, es posible encontrar
respuestas diferenciales a la temperatura (Pirasteh y Welsh 1980, Gardner y Barnett 1990).

El control génico de las necesidades de vernalizacion en cereales es complejo. Pugsley (1963), en dos
lineas cuasi-isogénicas de trigo detectdé un primer gen responsable de la respuesta a la vernalizacion.
Posteriormente, en 1971, el mismo autor verifico la existencia de tres genes dominantes, capaces de eliminar el
requerimiento del nimero de horas frio para la floracion (Pugsley 1971). Estos genes se denominaron Vrnl,
Vrn2, Vrn3 y se localizaron en los cromosomas 5A, 2B y 5D (Pugsley 1972, Flood y Halloran 1984a, Roberts y
MacDonald 1984, Stelmark'h 1987). La presencia de vrnl se traduce en mayores necesidades de horas frio,
presentando una relacion epistatica sobre vrn2. La interaccion entre ellos resulta en unos elevados
requerimientos de vernalizacion para la floracion (Pugsley 1972; Flood y Halloran 1984a).

Aunque en algunos trabajos se ha resefiado la existencia de otros genes adicionales (Pugsley 1972,
Stelmak'h 1987), tinicamelte Vrnl, Vrn2 y Vrn3 han sido aceptados universalmente (Crofts 1989). Mediante
ellos, es posible definir el habito de crecimiento, desde un punto de vista genético. Asi, un genotipo de invierno
es aquel que posee alelos recesivos en los tres loci, en uno de primavera esta presente, por lo menos, Vrnl, y en
uno intermedio Vrn2 6 Vrn3 (Crofts 1989).

El cumplimiento de las necesidades de vernalizacidon, también es necesario para que ciertos caracteres,
algunos de ellos relacionados con el rendimiento, tengan su maxima expresion (Fejer y Fedak 1985). En trigo,
caracteres tales como el peso de 1000 granos, el niimero de granos por espiga, la altura de la planta y la longitud
de la espiga se vieron afectados negativamente cuando el periodo frio fue menor que el 6ptimo (Dalloul 1980).

I1.1.1.2 Fotoperiodo

La longitud del dia es el segundo factor en importancia que regula la floracion (Wareing y Phillips
1978). A este respecto, los cereales de invierno generalmente han sido clasificados como plantas de dia largo, si
bien, existe un gran numero de variedades indiferentes al fotoperiodo, esto es, son capaces de espigar
independientemente de la longitud del dia (Wareing y Phillips 1978). Ormord (1963), en trigo y en cebada,
observo la existencia de grandes variaciones entre genotipos, tanto en la respuesta de la floracion como en la
elongacion del tallo. La cebada se mostré menos sensible que el trigo a la longitud del dia. En cebada de dos
carreras el nimero de espiguillas y la longitud de su fase de formacidn incrementaron cuando disminuyé el
fotoperiodo. Aun asi, la iniciacion floral tuvo lugar en todos los regimenes de horas luz, si bien no siempre se
produjo a la misma velocidad (Fairey y col 1975). En trigo, el nimero de dias hasta espigado decrecid
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linealmente al aumentar el fotoperiodo, aunque dentro del intervalo de horas luz 6ptimo, la duraciéon de este
periodo se mantuvo constante (Major 1980).

El control génico de la respuesta al fotoperiodo, de forma andloga al de la vernalizacidn, en trigo, estd
regulado por tres genes: Ppd1, en el brazo largo del cromosoma 2D; Ppd2, en el brazo corto del 2B y Ppd3 en
el brazo largo del 2A. La presencia de uno de estos genes determina la falta de reaccién al fotoperiodo (Scarth y
Law 1984, Knott 1986, Maystrenko y Aliev 1986). El nivel de la respuesta depende del locus en el que se
encuentre el gen, esto es, los genotipos con el gen de sensibilidad en el cromosoma 2B son mucho mas exigentes
en cuanto a horas luz para que se produzca la floracion que los que los poseen en los cromosomas 2A y 2D
(Knott 1986).

I1.1.1.3 Interaccion entre fotoperiodo y temperatura

En condiciones de campo, la correlacion entre la longitud del fotoperiodo y los niveles diarios de
temperatura a medida que avanza el ciclo, dificulta, frecuentemente, la separacion de los efectos de cada uno de
estos factores (Flood y Halloran 1984b). En general, altas temperaturas y dias largos aceleran la floracion (Ford
y col 1981, Davidson y col 1985). Sin embargo, decidir cual de los dos factores es mas importante, es una
cuestion controvertida. Flood y Halloran (1984b), en trigo, seflalaron que las variedades con grandes
necesidades de vernalizacion no comenzaron la iniciacion foliar hasta que completaron sus necesidades de frio.
Por el contrario, Wiegand y col (1981), indicaron que el fotoperiodo fue mucho mas restrictivo que la
vernalizacion en condiciones semitropicales. Davidson y col (1985) encontraron variedades de trigo de invierno,
las cuales, sin haber completado la vernalizacion, fueron capaces de espigar. En este caso, se produjo un retraso
en la floracion, con anormalidades en algunas espigas. Sin embargo, dentro de un genotipo suele presentarse la
asociacion de sensibilidad al fotoperiodo con insensibilidad a la vernalizacion o el caso inverso, es decir,
respuesta a la vernalizacion con insensibilidad al fotoperiodo (Flood y Halloran 1983). El primer caso
determinaria un habito de crecimiento de primavera, mientras que el segundo corresponderia a un genotipo de
invierno.

Diversos estudios han puesto en evidencia que, independientemente de si el fotoperiodo o la
temperatura limitan la floracion, los requerimientos de cada uno de ellos deben satisfacerse para poder iniciarse
la fase reproductiva. Flood y Halloran (1984b), en trigo de dia largo, observaron que un tratamiento prolongado
de frio no fue capaz de inducir la formacion de la espiga. Cuando se completaron las necesidades térmicas y/o
luminicas, genotipos de trigo con distintos requerimientos, manifestaron la misma velocidad de desarrollo
(Piratesh y Welsh 1980). Esto podria sugerir que las diferencias en la longitud del periodo vegetativo son
ocasionadas por poseer diferentes requerimientos de vernalizacion y no por distintas tasas de desarrollo
(Halloran y Pennell 1982, Flood y Halloran 1984c). De hecho, en muchos estudios se utiliza el nimero de dias a
antesis como criterio de clasificacion del habito de crecimiento, considerandose, un periodo vegetativo largo
como la caracteristica principal de un trigo de invierno (Crofts 1989).

No solamente la temperatura y el fotoperiodo regulan la longitud del ciclo y, en especial, la longitud
del periodo vegetativo (Ford y col 1981). Se han detectado también otro tipo de genes que retrasan la
emergencia de la espiga independientemente del fotoperiodo y de la vernalizacion (Scarth y Law 1984). Existen
factores genéticos mayores que regulan la precocidad 'per se'; algunos de ellos se han localizado en trigo en los
cromosomas 3A, 4B, 4D y 6B (Hoogendron 1985a, 1985b), lo cual apunta hacia la posibilidad de actuar
directamente sobre la precocidad (Hoogendron 1985c).

I1.1.2 TASA DE APARICION FOLIAR Y FILOCRONO

El tiempo transcurrido entre la aparicion visual de dos hojas consecutivas se denomina filocrono y su
inversa es la tasa de aparicion foliar (Dale y Milthorpe 1981). Como en cualquier proceso relacionado con el
desarrollo, la temperatura y el fotoperiodo influyen en la magnitud de la tasa (Dale y Milthorpe 1981).

Gallagher (1979) observéd que, en trigo, el nimero de hojas emergidas en el tallo principal mantenia
una relacion lineal con la temperatura acumulada. Concluyé que el filocrono se mantiene constante durante la
vida de una planta. En otros estudios de trigo y cebada, también se manifestd este tipo de relacion,
encontrandose variabilidad para la tasa de aparicion foliar (Baker y Gallagher 1983b, Bauer y col 1984b, Ellis y
Russell 1984, Kirby y col 1985a, Wright y Hughes 1987, Cao y Moss 1989a 1989b).

El ambiente ejerce una fuerte influencia en la tasa de aparicion foliar. Kirby y Ellis (1980), Baker y
Gallagher (1983a), Bauer y col (1984b), Ellis y Russel (1984), Kirby y col (1985a), Jones y Allen (1986), Baker
y col (1986) y Wright y Hughes (1987), entre otros, remarcaron el efecto de la fecha de siembra en la tasa de
aparicion foliar indicando que, a medida que la siembra es mas tardia, el nimero de grados dia necesarios para
la emergencia de una hoja se hizo menor. Kirby y col (1985a) estimaron, en trigo, una emergencia un 80% mas
rapida en primavera que en invierno. El nimero de hojas desarrollado en el tallo principal se vio influenciado de
la misma forma con la fecha de siembra que el filocrono: a medida que la siembra se retraso, el nimero de hojas
totales fue menor (Ellis y Russell 1984). En trigo de invierno, este efecto también fue observado, sin embargo,
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en siembras muy tardias, el nimero de hojas aument6 por el retraso en satisfacerse las necesidades de
vernalizacion (Ellis y Russel 1984, Kirby y col 1985a, Jones y Allen 1986). No obstante, Cao y Moss (1991a)
indicaron que estas necesidades de vernalizacion no modificaron el valor de la tasa en trigo de invierno cuando
éste fue sembrado en ambiente controlado, con temperatura superior a 10°C.

De forma adicional, la fecha de siembra puede modificar el valor de la temperatura base. Si bien Bauer
y col (1984a) recomendaron el uso de 0°C para el célculo de los grados dia en trigo, Kirby y col (1985a)
constataron desviaciones ocasionadas por un retraso de la siembra, asi como la existencia de diferencias
intraespecificas. No obstante, en la mayoria de estudios no se han detectado variaciones (Baker y Gallagher
1983a; Bauer y col 1984b, Baker y col 1986). Gallagher (1979), Ellis y Russell (1984) y Wright y Hughes
(1987) calcularon la temperatura base, estimandola, segun el trabajo, entre 0.6°C y 3°C, concluyendo que estas
desviaciones no fueron significativas. Por ello, consideraron 0°C como un valor representativo de la temperatura
base en cereales de grano pequefio.

Los factores ambientales que determinan el valor de la tasa de aparicion foliar no se conocen con
exactitud. Temperatura, fotoperiodo y la interaccion de ambos pudieran estar involucrados.

Cao y Moss (1989a) estudiaron en trigo y en cebada el efecto de la temperatura en el filocrono en
camaras de ambiente controlado. Los resultados mostraron que al aumentar la temperatura la velocidad de
emergencia de las hojas aument6é con una relacion parabolica: el filocrono pasé de 116 grados dia/hoja a 7.5°C
de temperatura ambiental a 57 grados dia/hoja a 25°C. Esto puede ser paralelo al efecto de la fecha de siembra
sobre la tasa de aparicion foliar: a siembras mas tardias menor tasa, posiblemente debido a una mayor
temperatura ambiental.

La dependencia del nimero de hojas en el tallo principal al fotoperiodo ha inducido en algunos estudios
a comprobar la relacion etre ambos. Asi, Baker y Gallagher (1983b) ajustaron el nimero de hojas con las horas
luz acumuladas, obtenidas considerando 0.5 horas como fotoperiodo base, comprobando, en trigo, la existencia
de una relacion lineal. Cao y Moss (1989b) cuantificaron el cambio en el filocrono ocasionado por una
modificacion de las horas luz para trigo cultivado en camara de cultivo: pasé de 92.4 grados dia/hoja cuando el
fotoperiodo fue de 8 h a 64.5 grados dia/hoja a 24 horas de luz en trigo cultivado en camara. Por lo tanto, dias
mas largos producen un incremento en la velocidad de emergencia de las hojas, lo que justifica, de nuevo, el
efecto del retraso en la fecha de siembra sobre el filocrono.

No obstante, parece ser que el fotoperiodo es mas importante en el momento de la nascencia que
durante la vida de la planta. Hay y Wilson (1982) y Kirby y col (1985a) indicaron que la tasa de cambio del
fotoperiodo en la emergencia del cultivo determino el ritmo de aparicion foliar. Otros estudios han sefialado un
mayor efecto del sentido del cambio del fotoperiodo, es decir, si aumenta o disminuye, que la propia magnitud
del cambio (Ellis y Russel, 1984). También se han encontrado relaciones lineales de la tasa de aparicion foliar
con la longitud del dia en la nascencia y con el fotoperiodo medio durante el ciclo (Wright y Hughes, 1987).

Temperatura y fotoperiodo pueden tener efectos compensatorios. En cebada, Kirby y Ellis (1980)
encontraron la misma tasa de aparicion foliar en Escocia y en Inglaterra, lo cual puede indicar que la longitud
del dia en Escocia compenso la diferencia de temperatura.

La fuerte correlacion entre fotoperiodo y temperatura presente en condiciones de cultivo natural, ha
llevado a intentar determinar el efecto conjunto de ambos factores sobre la tasa de aparicion foliar. Para ello,
Baker y Gallagher (1983b) en trigo y Wright y Hughes (1987) en cebada, relacionaron el niimero de hojas
emergidas en el tallo con las unidades fototérmicas acumuladas, las cuales se calculan como el sumatorio del
producto diario de la temperatura y de la longitud del dia. La relacion fue lineal, con una precision similar a la
obtenida con el tiempo térmico (Bauer y col 1984b).

Cao y Moss (1989c) para estudiar el efecto conjunto del fotoperiodo y la temperatura sobre la tasa de
aparicion foliar emplearon la relacion termoluminica, que es el cociente entre grados dia y horas luz. Filocrono y
relacion termoluminica presentaron una relacion lineal. Cao y Moss (1991b) también detectaron una relacion
significativa entre la relacion termoluminica en la nascencia y la tasa de aparicion foliar en trigo. Un resultado
interesante de este estudio fue la inexistencia de diferencias intraespecificas en el valor del filocrono, lo cual
presenta gran interés para los modelos de simulacion.

I1.1.3 DESARROLLO: ESCALAS UTILIZABLES EN MODELOS DE
SIMULACION

La escala mas difundida para el seguimiento del desarrollo en cereales de grano pequefio es el codigo
decimal de Zadoks y col (1974). Consiste en un sistema de notacion con dos digitos, en el cual se consideran
diez estadios de desarrollo diferentes: germinacioén, crecimiento de la plantula, ahijamiento, encafiado,
formacion del zurrén, espigado, antesis, fase de grano lechoso, fase de grano pastoso y maduracion. La
descripcion del desarrollo en base a esta escala es muy detallado, si bien, no permite la posibilidad de
modelizacion.

El sistema decimal propuesto por Haun (1973) ha sido considerado como el mas preciso y el mas
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sensible a los cambios diarios en el desarrollo de la planta desde emergencia hasta espigado (Bauer y col 1984a).
En él, cada hoja constituye una unidad. Una vez que ha aparecido la hoja bandera, existen cuatro unidades
adicionales; la ultima de ellas coincide con la antesis. El desarrollo en base a esta escala se mide como el
numero de unidades completamente emergidas y una fracciéon decimal, la cual corresponde a la unidad que estd
apareciendo. Este decimal se asigna respecto a la ultima unidad completa. Este sistema provee un método
sensitivo para medir el desarrollo objetivamente durante la estacion y presenta la ventaja de poder ser utilizado
en modelos de simulacion. Como inconveniente, no aporta informacion durante el periodo de llenado del grano.

Una modificacion a esta escala es la propuesta por Klepper y col (1982) en la cual, existe, ademas, un
seguimiento individual de cada tallo: el tallo T1 emerge de la hoja H1, el T2 de la H2 y asi sucesivamente. Los
hijuelos secundarios se denominan T11, T12, T13 etc..., el primer subindice indica el tallo al que pertenecen y el
segundo a la hoja a partir de la cual se han desarrollado.

Otra de las escalas para cereales de amplia difusion es la de Kirby y Appleyard (1986), basada en el
seguimiento del estado del apice de la planta. Proponen una serie de fases delimitadas por distintos estadios, los
cuales pueden ser reconocidos por el aspecto externo de la planta. No obstante, los cambios producidos dentro
de una misma fase, requieren, en la mayoria de ellas, el examen del apice mediante diseccion. Desarrollo apical,
desarrollo de espiguillas y desarrollo del grano constituyen las fases mas importantes, mientras que la
germinacion, la iniciacion del collar de la espiga, espiguilla terminal, antesis y madurez son los estadios
principales en trigo. Presenta como inconveniente la laboriosidad en la determinacion de cada estadio.

La utilizacion de este tipo de escalas permite la creacion de modelos de prediccion de desarrollo a
partir de series historicas de datos climaticos, especialmente, de temperatura maxima y minima (Bauer y col
1984a, Klepper y col 1988).

I1.1.4 FUNDAMENTOS DE LA SIMULACION DEL DESARROLLO

A pesar de que la simulacion de cultivos suele ser complicada, existen modelos muy sencillos que
permiten predecir con bastante precision la aparicion de ciertos estadios en trigo, generalmente descritos en la
escala de Haun (1973). Segun Bauer y col (1984a), el fundamento de dichos programas asume que el nimero de
grados dia necesarios para la aparicion de una hoja es constante y de valor medio 100 grados dia. De igual
forma, se necesitan 150 grados dia para que tenga lugar la emergencia del cultivo, la cual sucede cuando éste ha
desarrollado 0.5 hojas. Las cuatro unidades posteriores a la aparicion de la hoja bandera de la escala de Haun
también poseen los mismos requerimientos térmicos que el resto, con lo cual, conociendo el filocrono se puede
aproximar el momento del espigado y de la antesis. Como consecuencia, con estos parametros basicos es posible
predecir el momento de un estadio concreto a partir del calculo de los grados dia acumulados desde siembra.

Un modelo similar ha sido desarrollado por Klepper y col (1988) con la modificacion de la escala de
Haun (Klepper y col 1982), en el cual, es posible predecir la evolucion del nimero de hojas en cada tallo. En
este caso se supone que el ritmo de aparicion foliar es idéntico para todos los tallos de una misma planta
(Klepper y col 1983) si bien, en trigo y en cebada se han encontrado algunas diferencias en la tasa de aparicion
foliar del tallo principal e hijuelos primarios frente a los hijuelos secundarios (Kirby y col 1985b).

Con estos mismos supuestos también se han propuesto modelos mas complicados, como es el caso del
creado por Rickman y Rasmussen (1985), en el que, a partir de la longitud de cada hoja, se predice el
crecimiento de la cubierta vegetal.

I1.1.5 OBJETIVOS

En triticale, la informacion disponible sobre el desarrollo es escasa. Por ello, en este capitulo se
pretende:

1.- Comprobar el habito de crecimiento de los genotipos ensayados.

2.- Determinar los valores base de temperatura y fotoperiodo para triticale en nuestras condiciones.

3.- Estudiar la influencia de la fecha de siembra y del habito de crecimiento sobre la tasa aparicion
foliar.

4.- Valorar la utilizaciéon de unidades alternativas al tiempo térmico en el célculo de la tasa de aparicion
foliar factibles de incorporar en modelos de simulacion del desarrollo.

5.- Fijar unos parametros basicos que permitar plantear un modelo de simulacién de desarrollo para
triticale.
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I1.2 MATERIALES Y METODOS
11.2.1 MATERIAL VEGETAL

La influencia del ambiente en el desarrollo fenoldgico asi como la presencia de variabilidad para
algunos caracteres relacionados con el desarrollo se estudié en la coleccion de diez genotipos de triticale, en los
ensayos realizados durante las campanas 89-90 y 90-91, es decir, G90, P90, G91 y P91. La descripcion detallada
de los ensayos figura en el apartado 1.2.1 del capitulo I (pag 11).

Asimismo, también se utilizaron las parcelas de observacion de estos diez genotipos de triticale, si bien,
Unicamente se establecieron para observar si se producia el espigado de todos los genotipos.

I1.2.2 DESARROLLO FENOLOGICO

Los registrados en la coleccion de genotipos fueron principalmente de desarrollo. Para ello, se
utilizaron dos escalas diferentes: Zadoks y col (1974) y Haun (1973).

Zadoks y col (1974)

Los estadios determinados mediante esta escala fueron, unicamente, emergencia, inicio del encafado,
espigado medio, antesis y maduracion. El criterio seguido para establecer cada estadio consistié en tomar la
fecha en la que el 50% de las plantas de la parcela presentaban las caracteristicas propias del estadio en cuestion.

Haun (1973)

Para controlar el desarrollo con esta escala se marcaron cuatro plantas por parcela, aproximadamente
cuando éstas tenian dos hojas. La toma de datos se realiz6 siempre en las mismas plantas y exigia el marcaje de
la ultima hoja completamente emergida. Esto se hizo con pintura. La frecuencia de los muestreos fue variable en
funcion de la estacion, realizandose cada 10 dias en invierno y entre 5-8 dias en primavera.

El seguimiento del cultivo con esta escala se realizé unicamente hasta la aparicion de la hoja bandera,
determinando el nimero de hojas desarrolladas en el tallo principal.

I1.2.3 TASA DE APARICION FOLIAR. DETERMINACION DE LOS
VALORES BASE
11.2.3.1 Fotoperiodo y temperatura base

Kirby y col (1985a), en trigo, encontraron un efecto significativo de la fecha de siembra sobre la
temperatura base. Por ello, como paso previo al calculo de la tasa de aparicion foliar, se determinaron los
valores base para temperatura y fotoperiodo en cada uno de los ensayos.

El tiempo térmico acumulado desde siembra (grados dia, GDD) se obtuvo a partir de las temperaturas
maximas (Tmax) y minimas (Tmin) diarias y la temperatura base (Tbase) del cultivo, mediante la expresion:

Tmax+ Tmin
GDD:Z( - Tbase)
2

Se propusieron de forma alternativa a 0°C como temperatura base (Bauer y col 1984), 1°C, 2°C, 3°C y
4°C computandose, para cada una de ellas, los grados dia acumulados.

A partir de la longitud del dia (P) y del fotoperiodo base (Pbase) se calculd el tiempo luminico
acumulado (horas luz, PDD) mediante la expresion:

PDD :z(P - Pbase)

Como posibles fotoperiodos bases se propusieron 0 h, 1h, 1.5h y 2h frente a 0.5 horas recomendado por
Baker y Gallagher (1983b).

En ambos casos, el método utilizado consistié en calcular las regresiones del nimero de hojas en el
tallo principal frente al tiempo acumulado con cada uno de los valores base propuestos, seleccionando el que
menor coeficiente de variacion proporcionaba en el ajuste.

Dada la posibilidad de que los valores base dependiesen del habito de crecimiento, se determinaron por
separado para los triticales de invierno y para los de primavera. Por lo tanto, se usaron, en cada regresion, las
medias genotipicas por ciclo.

I1.2.3.2 Tasa de aparicion foliar
Por definicion, el filocrono es el tiempo transcurrido entre la aparicion de dos hojas consecutivas. Su
inversa, es la tasa de aparicion foliar (Dale y Milthorpe 1981). Puesto que la temperatura, el fotoperiodo y la
interaccion de ambos influyen en el valor de la tasa de aparicion foliar, se utilizaron cuatro unidades como
medida del tiempo: grados-dia, horas luz, unidades fototérmicas y relacion termoluminica, todas ellas
acumuladas desde siembra.

21



El proceso de calculo fue similar en todos los casos. Consistié en ajustar mediante regresion, los
estadios Haun y el tiempo transcurrido medido en las distintas unidades mencionadas. La pendiente de la recta
es la tasa de aparicion foliar. Como consecuencia, existiran cuatro tipos de tasa de aparicion foliar: térmica,
luminica, fototérmica y termoluminica.

a. Tasa de aparicion foliar en funcion del tiempo térmico

La tasa de aparicion foliar en funcién del tiempo térmico es el nimero de hojas desarrolladas por grado
dia. Asi pues, la unidad utilizada para realizar el ajuste es el nimero de grados dia acumulados desde siembra
utilizando como temperatura base la resultante en el apartado anterior (11.2.3.1).

b. Tasa de aparicion foliar en funcion del tiempo luminico

En este caso, se utilizd, como variable independiente, el tiempo luminico, definido como el ntimero de
horas luz acumuladas desde siembra, calculadas con el fotoperiodo base definido en el apartado anterior
(I.2.3.1). Las unidades en que se expresa son, por consiguiente, nimero de hojas desarrolladas por hora luz. De
esta forma se pretende estudiar la relacion del numero de hojas aparecidas con el fotoperiodo.

c. Tasa de aparicion foliar en funcién del tiempo fototérmico

Las unidades fototérmicas son el resultado de la multiplicacioén diaria de los grados dia y de las horas
luz. Las unidades fototérmicas acumuladas desde siembra (FTU) se derivan de la siguiente expresion:

Tmax+ Tmin
FTU =X (( """"""" - Tbase) *(P - Pbase)
con Tbase y Pbase obtenidos en el apartado anterior (I11.2.3.1).

Mediante este tipo de unidades se pretende conseguir la supresion de las diferencias en la tasa de
aparicion foliar debidas a fechas de siembras distintas ya que reflejan el efecto conjunto de la temperatura y el
fotoperiodo. Las unidades en las que se expresa son, en este caso, hojas/(grados dia*hora luz).

d. Tasa de aparicion foliar en funcién del tiempo termoluminico Al igual que en el caso anterior,
la relacion termoluminica intenta reunir el efecto conjunto de la temperatura y del fotoperiodo. Por definicion, la
relacion termoluminica se define como el cociente entre grados dia diarios y horas luz. El tiempo termoluminico
acumulado (TLU) puede calcularse como:

Tmax+ Tmin
'Tbase

2
TLU = %( )
P- Pbase
usando Tbase y Pbase del apartado I1.2.3.1. La tasa de aparicion termoluminica se expresa en
hojas/(grado dia/hora luz).

11.2.4 DESARROLLO Y VALIDACION DE LOS PARAMETBOS
BASICOS PARA UN MODELO DE SIMULACION DETERMINISTICO

La emergencia del cultivo y el filocrono son los dos parametros que permiten estimar el estadio Haun
de una planta hasta la aparicion de la hoja bandera. Cuando se pretende predecir el espigado mediante esta
escala, es necesario cuantificar el numero de hojas en el tallo principal, ya que éste, segin Haun, finaliza tres
unidades después de la aparicion de la hoja bandera (corresponderia al estado 59 de la escala de Zadoks-Chang y
col 1979). Se asume, por consiguiente, que el filocrono permanece constante durante la vida de la planta
(Gallagher 1979, Bauer y col 1984a).

El nimero de grados dia transcurridos hasta nascencia, definida como el momento en que la planta
posee 0.5 hojas (Bauer y col 1984a), se obtuvo de una forma teorica, a partir del nimero de hojas total del tallo
principal y el filocrono. Esto se calcul6é para cada genotipo y ensayo usando la expresion: NASCENCIA =
HOJA BANDERA - ((N° HOJAS - 0.5) * FILOCRONO) en donde HOJA BANDERA es el tiempo térmico real
acumulado desde siembra hasta la aparicion de la hoja bandera, N® HOJAS representa el nimero de hojas totales
en el tallo principal, 0.5 es el nimero de hojas en la nascencia y FILOCRONO es el nmimero de grados dia
necesarios para la aparicion de una hoja.

De los resultados del apartado 11.2.3 se derivaron los valores a incorporar en el modelo, es decir,
filocrono y nimero de hojas en el tallo principal.

La validacion de estos parametros se efectud en dos etapas. En primer lugar, se simuld el desarrollo de
los diez genotipos de la coleccion de triticale empleados en la determinacion de los parametros y en los cuatro
ensayos, prediciéndose la fecha de espigado a partir de: ESPIGADO = ((N° HOJAS + 2.5 - 0.5) *
FILOCRONO) + NASCENCIA donde ESPIGADO es el numero de grados dia para que se produzca el espigado
al 50% (estadio 55 de la escala de Zadoks y col 1974). Este tiene lugar 2.5 unidades posteriores a la aparicion de
la hoja bandera (Bauer y col 1984a). Los resultados se compararon con las fechas reales.

La comprobacién definitiva de la validez de estos parametros se realizd en ochenta genotipos ajenos a
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la coleccidn, los cuales formaban parte de seis diferentes ensayos incluidos dentro del programa de mejora de
triticale del Centro UPC-IRTA, todos ellos sembrados durante las campafias 89-90 y 90-91 en Palau
d'Anglesola.
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11.3. RESULTADOS Y DISCUSION
11.3.1 CICLO. COMPROBACION DEL HABITO DE CRECIMIENTO

El objeto de esta tesis, esto es, la comparacion agrondmica y fisioldgica entre triticales con distinto
habito de crecimiento, exigia, como paso previo, la comprobacion del tipo de ciclo de cada uno de los diez
genotipos que formaban la coleccion.

En un principio, la clasificacion se realizo atendiendo a la procedencia del material, considerando como
genotipos de primavera aquellos con origen mexicano y como genotipos de invierno los procedentes de Europa.
Este razonamiento se baso, por un lado, en la linea de mejora realizada por CIMMYT, orientada a la obtencion
de variedades de triticale de primavera, si bien, en la actualidad, se esta trabajando en la obtencion de lineas
invernales (Pfeiffer 1992, comunicacion personal). Los triticales procedentes del paises centroeuropeos suelen
ser de ciclo de invierno. En concreto, los materiales aqui incluidos integraban una red de ensayos de triticale
invernal de EUCARPIA. Sin embargo, el seguimiento del ciclo de desarrollo introdujo ciertas dudas en la
clasificacion original, especialmente, cuando en las parcelas de observacion visual sembradas durante la
campana 89-90, dos de los genotipos europeos, 4E y SE, llegaron a espigar a principios de junio, al mismo
tiempo que los genotipos mexicanos. En los tres restantes, las plantas permanecieron en estado vegetativo hasta
el momento de la cosecha. La longitud de cada periodo del ciclo en los cuatro ensayos de la coleccion de diez
genotipos, representada en la Figura 2-1, también sefiala un comportamiento de 4E y SE mads cercano a los de
primavera.

Otra caracteristica, que segiin Crofts (1989), puede ayudar a identificar un trigo de invierno, desde el
punto de vista fisiologico, es el crecimiento postrado. 1E, 2E y 3E son de porte rastrero, mientras que 4E y SE
son completamente erectos.

Para confirmar estas apreciaciones visuales, se procedidé a separar estadisticamente estos genotipos
mediante un analisis de enjambres (método de Ward, Fox y Rossielle 1982), usando, como variable de
clasificacion, el tiempo transcurrido hasta antesis medido en grados-dia en los cuatro ensayos de la coleccion de
triticale (Figura 2-2).

Los resultados indican que, aparentemente, solo tres de los genotipos europeos, 1E, 2E y 3E, pueden
ser considerados como plenamente invernales. Sin embargo, es curioso observar como los genotipos 5M, 4E y
5E forman un grupo separado pero estrechamente ligado a 1M, 2M, 3M y 4M, todos ellos de primavera. Si bien
esto pudiera sugerir un comportamiento alternativo, el andlisis de enjambres unicamente permite separar
claramente dos grupos de genotipos. Por ello, se han considerado estos tres genotipos como primaverales.
Ademas, es interesante sefialar que la reduccion a tan s6lo estos dos grupos mantiene mas del 90% de la
variabilidad entre fechas de antesis. Para evitar confusiones en las abreviaturas y poder identificar sin dificultad
el tipo de ciclo de cada cultivar, se ha adoptado la siguiente notacion:

Primavera Invierno

Genotipo  Referencia  Genotipo Referencia
IM 1P 1E 11

M 2P 2E 21

M 3P 3E 31

4M 4P

SM 5P

4M 6P

SM 7P

En los analisis de varianza realizados con los diez genotipos de la coleccion se va a tener en cuenta esta
clasificacion para determinar si la variabilidad observada esta relacionada con el tipo de ciclo del cultivar, es
decir, para comprobar si el comportamiento genotipico viene controlado por el hdbito de crecimiento. En esta
primera variable analizada, el distinto habito de crecimiento es el que justifica la mayor parte de la variabilidad
genotipica en la duracion total del ciclo, aunque también es posible detectar diferencias significativas dentro de
cada grupo (Tabla 2-1).
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GL DT DA DM
Ensayo 3 83100** 47860%* 9352%*
Genotipo 9 19582%*%* 20668** 2414ns
Ciclo 1 134378%* 17088** 2101ns

Dentro Inv 2 8738* 7417* 601ns

Dentro Prim 6 4064* 182ns 3070ns
Genotipo* Ensayo 27 1578ns 784ns 16640%*
Ciclo* Ensayo 3 3945ns 4309** 3246ns
Inv* Ensayo 6 1014nt 827nt 1992nt
Prim* Ensayo 18 1372nt 182nt 1290nt

CV% 1.9 2.1 5.0

Tabla 2-1. Cuadrados medios y significacion de la duracion del ciclo (DT), del tiempo transcurrido hasta antesis
(DA) y de la duracion del periodo de maduracion (DM) estimados en grados dia de diez genotipos en los
ensayos G90, P90, G91 y P91.

*, p<0.05; **p<0.01

La separacion de medias para la duracion total del ciclo de nuevo pone de manifiesto la existencia de
solo tres genotipos de ciclo invernal, 11, 21 y 31, especialmente, al analizar el tiempo a antesis se observa como
no hay diferencias entre el resto de cultivares (Tabla 2-2). Dentro de los triticales de invierno, no existe una
sincronia tan acusada como en los de primavera para la fecha de antesis, siendo 11 el genotipo mas tardio y 21 el
mas temprano (Tabla 2-2). Esto hace pensar en que no solamente son los genes de respuesta a los factores
ambientales los que controlan la floracion. Los genes de precocidad 'per se' podrian estar involucrados en estas

pequeias variaciones (Ford y col 1981, Scarth y Law 1984, Hoogendron 1985a).

ENSAYO DT DA DM
G90 1957.5 (130) ¢ 1262.9 (96) d 694.6 (34) b
P90 2067.2 (159) 1325.6 (122) ¢ 7415 (37) a
G91 2178.6 (212) 1429.9 (174) a 748.7 (38) a
P91 2042.5 (172) b 1352.1 (137) b 690.4 (34) b
MDS* 36.4 25.7 37.4
GENOT

1P 2015.0 (167) d 1294.5 (130) d 720.5 (37)
2P 2025.9 (167)cd 1294.5 (130) d 731.3(37)
3P 1988.1 (165) d 1294.5 (130) d 693.6(35)
4P 1995.2 (166) d 1294.5 (130) d 700.6(36)
5P 2042. 4 (168) cd 1307.2 (131) d 735.2(37)
6P 2915.0 (167) d 1307.2 (131) d 707.8(36)
7P 2082.9 (170) be 1307.2 (131) d 775.8(39)
11 2202.2 (174) 1485.4 (140) a 716.7(34)
21 2112.0 (170) b 1399.3 (136) ¢ 712.7(34)
31 2135.8 (173) b 1442.0 (138) b 693.8(35)
MDS* 57.7 40.6 59.2
CICLO

P 20.228(167) b 1230.0 (130) b 723.0 (37)

I 2149.9(173) a 1442.2 (138) a 706.5 (35)
MDS 34.4 22.8 30.2

Tabla 2-2. Medias y separacion de medias para la duracion total del ciclo (DT), tiempo a antesis (DA) y
maduracion (DM) medidos en grados-dia en diez genotipos y cuatro ensayos. Entre paréntesis figura la duracion
media en dias. P indica ciclo de primavera, I ciclo de invierno.

Es interesante destacar la ausencia de diferencias significativas entre genotipos para la duracion del
periodo de maduracion (Tabla 2-1). La causa podria estar relacionada, en nuestras condiciones, con la incidencia
de altas temperaturas a final de la primavera, las cuales afectarian especialmente a los triticales de invierno,
acortando, de forma notable, este periodo. Posiblemente, también serian las responsables de la existencia de
significacion en la interaccidon genotipo*ensayo para este periodo (Tabla 2-1). Es necesario sefialar que para
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poder valorar las interacciones genotipo*ensayo y ciclo*ensayo se ha considerado como error la suma de los
cuadrados medios de los términos invierno*ensayo y primavera*ensayo, ya que, al poseer una unica observacion
por genotipo y ensayo, el error experimental viene expresado por la interaccion genotipo*ensayo.

Las fechas de siembra de cada ensayo justifican las diferencias observadas en la longitud del ciclo
(Tabla 2-1). G91, cuya siembra se realizé en noviembre, presenta una longitud de ciclo media superior al resto.
G90, con siembra en febrero, acumula menos grados dia para llegar a la madurez. P90 y P91, ambos sembrados
en enero, son iguales estadisticamente y de valor intermedio (Tabla 2-2). Las diferencias en el tiempo
acumulado a antesis observadas entre los ensayos P90 y P91 podrian estar relacionadas con las temperaturas
medias existentes durante el periodo vegetativo.

En G90, con siembra a principios de febrero, todos los genotipos llegaron a espigar, lo cual indica que
las horas frio acumuladas por debajo de 10°C fueron suficientes para satisfacer las necesidades de vernalizacion
en los triticales de invierno. Algunos autores han encontrado trigos de invierno que espigan sin que se cumplan
todos los requerimientos de frio, eso si, el nimero de espigas por unidad de superficie es menor y con presencia
de anormalidades en la espiga (Davidson y col 1985). En este ensayo no se apreciaron malformaciones aunque
el nimero de espigas de los genotipos invernales fue ligeramente inferior al resto, con una mayor proporcion de
hijuelos secundarios no fértiles (resultados no mostrados).
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I1.3.2 TASA DE APARICION FOLIAR EN FUNCION DEL TIEMPO
TERMICO, LUMINICO, FOTOTERMICO Y TERMOLUMINICO.
NUMERO DE HOJAS EN EL TALLO PRINCIPAL
I1.3.2.1 Temperatura y fotoperiodo base

La fecha de siembra es uno de los factores que pueden afectar el valor de la temperatura base (Kirby y
col 1985a). Dado que las necesidades de vernalizacion pueden tener efecto, especialmente sobre la temperatura
base, este calculo se realiz6 por separado para cada habito de crecimiento.

En la Tabla 2-3 consta la temperatura que minimiza el coeficiente de variacion de la regresion,
apreciandose ciertas desviaciones en el ensayo G90 para los genotipos de invierno y en el ensayo P90 para los
de primavera. No obstante, en el ensayo G90 el utilizar 2°C para el calculo de los grados dia supone una mejora
de 0.08% del coeficiente de variacion (pasa de ser 2.23% a 2.15%) y en P90 el descenso es del 0.15%. Kirby y
col (1985a), en trigo, encontraron diferencias en la temperatura base ocasionadas por un retraso en la siembra.
Gallagher (1979), Ellis y Russell (1984) y Wright y Hughes (1987) en trigo y en cebada calcularon la
temperatura base, estimandola, segun el estudio, entre 0.6°C y 3°C, concluyendo que el error cometido al
considerar 0°C como temperatura base es practicamente despreciable. Incluso en el estudio de Kirby y col
(1985a), con diferencias significativas, se realiza la comparacion de tasas de aparicion foliar calculadas con 0°C
como temperatura base. En nuestro caso, las desviaciones puntuales solamente se han traducido en descensos
del coeficiente de variacion muy pequefios y no significativos, por lo que se ha considerado, que, a efectos de
calculo de la tasa de aparicion foliar en funcion del tiempo térmico, la temperatura base a utilizar sera 0°C en
todos los casos.

INVIERNO PRIMAVERA
ENSAYO
T(°C) F(h) T(CC) F(h)

G90 2 2 0 0
P90 0 0 4 0
P91 0 0 0 0
G91 0 2 0 2
SELECCION 0 0 0 0

Tabla 2-3. Valores de temperatura (T) y fotoperiodo (F) para cada habito de crecimiento
que minimizan el coeficiente de variacion obtenido en la regresion del nimero de bejas medio de cada genotipo
frente al tiempo acumulado desde siembra.

Son pocos los estudios en cereales en los que se ha comprobado la dependencia lineal del numero de
hojas emergidas en el tallo principal con el tiempo luminico acumulado. Entre ellos, Baker y Gallagher (1983b),
en trigo, ajustaron el numero de hojas frente al fotoperiodo acumulado. Para poder conocer la longitud del dia,
dado que el ensayo se plante6 en condiciones de campo, se usaron los valores resefiados en tablas climaticas, a
los cuales, por analogia con el tiempo térmico, se les rest6 0.5 horas como fotoperiodo base. En la Tabla 2-3, se
puede apreciar que, mayoritariamente, 0 horas es el valor que minimiza el coeficiente de variacion en nuestras
condiciones. No obstante, los razonamientos para el fotoperiodo base han sido analogos a los de la temperatura
base. En este caso, la disminucion en el coeficiente de variacion es infima en todas las desviaciones: nunca ha
sido superior al 0.2% respecto al obtenido con Oh, oscilando todos ellos entre 1.5% y 4% en funcion del ensayo.
Por ello, el fotoperiodo base con el que se han calculado las tasas de aparicion foliar en funcion del tiempo
luminico ha sido 0 horas luz, en vez de 0.5 horas propuesto por Baker y Gallagher (1983b).

Un razonamiento adicional que ha contribuido a la seleccion de la temperatura y el fotoperiodo base ha
sido la simplicidad de cara a establecer un modelo de simulacion de desarrollo deterministico. El numero de
variables a definir se reduce, lo que, junto a las ligeras desviaciones encontradas, hace recomendable plantear
unos valores base tnicos.

La dependencia de la velocidad de aparicion foliar en el tallo principal de las unidades fototérmicas
también ha llevado a intentar determinar qué parejas de valores de fotoperiodo y temperatura son considerados
como base (Baker y Gallagher 1983b). Este proceso es mucho mas laborioso, y los resultados no siempre son
satisfactorios. Es posible que, en algunos casos, aparezca mas de una pareja de valores que minimice el
coeficiente de variacion (Baker y Gallagher 1983b). En nuestro caso, al intentar establecer las unidades
fototérmicas y termoluminicas base, este efecto se ha podido constatar, si bien, en general, las combinaciones de
0°C y 0 horas luz suelen ser las mas adecuadas, especialmente al calcular el tiempo fototérmico acumulado
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(resultados no mostrados).

I1.3.2.2 Tasa de aparicion foliar y numero de hojas en el tallo principal

La relacion lineal del numero de hojas emergidas en el tallo principal respecto al tiempo térmico
acumulado ha sido resefiada en trigo por Gallagher (1979), Baker y Gallagher (1983b), Kirby y col (1985a)
entre otros. Este tipo de relacion lineal también se ha encontrado respecto al tiempo luminico acumulado (Baker
y Gallagher 1983b) y fototérmico (Bauer y col 1984b). En nuestro caso, la bondad del ajuste ha sido muy buena
con todas las unidades. En todos los casos el coeficiente de determinacion fue superior al 95% y, en general,
alrededor del 99%. En la Figura 2-3 se refleja un ejemplo de las rectas obtenidas con los cuatro tiempos
utilizados. Cada una de ellas pertenece a un genotipo y a un ensayo. No parece existir evidencia de que se
produzca una desviacion de la linearidad a partir de los 800 grados dia sugerida por Cao y Moss (1991b). La
obtencién de r* de 99% en la mayoria de las regresiones refuerza la hipétesis de Gallagher (1979) de que el
filocrono se mantiene constante durante la vida de la planta, y, en la cual, se basan la mayoria de los estudios
realizados sobre la tasa de aparicion foliar.

En los diez genotipos de triticale se aprecian diferencias significativas para la tasa de aparicion foliar
calculada en las cuatro unidades (Tabla 2-4). En trigo y cebada, numerosos estudios han destacado la existencia
de variabilidad en el filocrono expresado en grados dia (Gallagher 1979, Baker y Gallagher 1983b, Bauer y col
1984b, Ellis y Russell 1984, Kirby y col 1985a, Cao y Moss 1989a) y, en el resto de unidades (Baker y
Gallagher 1983b, Bauer y col. 1984b, Wright y Hughes 1987, Cao y Moss 1989b 1989c). En triticale,
practicamente la totalidad de la variacién genotipica esta ligada al habito de crecimiento de cultivar (Tabla 2-4),
con menores tasas de aparicion foliar en los triticales de invierno (Tabla 2-5). Este hecho, junto con un mayor
numero de hojas de este tipo de cultivares (Tabla 2-5), sin duda alguna esta relacionado con una mayor longitud
del tiempo transcurrido a antesis. Dentro de cada habito de crecimiento, solamente existen diferencias dentro de
los de primavera cuando se expresa la tasa en hojas por grado-dia*hora luz (Tabla 2-4).

GL TAFT TAFL TAFFT TAFTL HOJAS
Ensayo 3 17.1%* 29.3%* 0.08** T4TH* 2.0%*
Genotipo 9 5.6%* 5.1%%* 0.09** 693** 15.0%*
Ciclo 1 26.2%* 20.4%* 0.32%* 2412%* 104.6**
Dentro Inv 2 2.2 ns 1.9ns 0.01ns 509ns 13.7%*
Dentro Prim |6 3.2ns 3.7ns 0.07** 457ns 0.6ns
Genotipo* 27 1.5%%* 1.7%* 0.01** 255%* 0.5%%*
Ensayo
Ciclo* 3 2.4% 1.7* 0.02** 313%* 1.0%*
Ensayo
Inv* Ensayo |6 1.5 ns 1.1ns 0.002ns 303%* 0.5%
Prim* Ensayo |18 1.2%* 1.8%* 0.007** 229%* 0.5%*
Error 109 0.67 0.50 0.002 99 0.2

7.5 7.5 5.9 7.5 4.2

Tabla 2-4. Cuadrados medios y significacion para la tasa de aparicion foliar térmica (TAFT*10%) en hoja/grado-
dia, luminica (TAFL*10%) en hoja/hora luz, fototérmica (TAFFT*10°) en hoja/grado-dia* hora luz,
termoluminica (TAFTL*10%) en hoja* hora luz/grado-dia y nimero de hojas (HOJAS) en el tallo principal de
diez genotipos de triticale en cuatro ensayos.

* p<0.05; **, p<0.01

El efecto del ensayo sobre la velocidad de aparicion de hojas, cuando se calcula a partir de los grados
dia acumulados, podria venir parcialmente explicado por las fechas de siembra. Entre otros, Kirby y Ellis
(1980), Baker y Gallagher (1983a), Kirby y col (1985a) indican que cuando se retrasé la fecha de siembra, la
tasa de aparicion foliar aumentd. Como consecuencia, el nimero de dias necesarios para la aparicion de una hoja
se hizo menor, reduciéndose el tiempo necesario para completarse el ciclo. Hay y Wilson (1982) y Kirby y col
(1985a) relacionaron esta evolucion con la tasa de cambio del fotoperiodo en la nascencia y, especialmente, con
el sentido del cambio. Asi, cuando el dia se alarga (es decir, a medida que el cambio se hace mas positivo), las
tasas de aparicion foliar son mayores.

En este caso, se aprecia una tendencia al incremento de la tasa de aparicion foliar térmica a medida que
la fecha de siembra se retrasa (Tabla 2-5): G91, con fecha de siembra mas temprana, es el ensayo en el que la
tasa media es mas baja y, en G90, el mas tardio, la tasa toma el valor superior. No obstante, el que en P90 la tasa
sea estadisticamente inferior que en P91, no puede ser justificado en base a este razonamiento ya que ambos
fueron sembrados con 7 dias de diferencia y la nascencia se produjo en la misma semana del calendario. Esto
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hace pensar en que tal vez, existan factores adicionales que determinen la magnitud de la tasa de aparicion
foliar. Posiblemente, la temperatura en el momento de la nascencia pueda influir en la velocidad de emergencia

de las hojas.

ENSAYO TAFT TAFL TAFFT TAFTL HOJAS
G90 11.5a 10.6 a 0.82¢ 149.6 a 99a
P90 10.3b 9.8b 0.82¢ 126.0 ¢ 95b
G91 10.1b 8.7¢ 0.87b 117.8d 10.0a
P91 11.2a 10.5a 091 a 137.3b 9.6b
MDS* 0.4 0.3 0.02 4.7 0.2
GENOT

1P 11.2 ab 10.3 ab 0.94 ab 136.4 ab 89¢g
2P 10.8 bed 9.9 bed 0.87 de 132.6 bed 9.1 fg
3P 11.5a 10.6 a 097 a 1413 a 9.3 de
4P 10.8 be 10.1 be 0.89 cd 131.3 bed 9.1 efg
5P 11.1 ab 9.9 bed 0.83 ef 133.6 be 9.3 de
6P 11.6a 103 a 0.93 be 142.2 a 9.5d
7P 10.3 cde 9.4 ef 0.76 g 126.6 de 9.3 def
11 98¢ 9.0f 077 g 120.5¢ 11.3b
21 10.2 de 9.5 def 0.78 g 128.4 cd 10.0 ¢
31 10.5 cd 9.7 cde 0.81f 131.4 bed 11.7a
MDS* 0.5 0.5 0.03 7.3 0.2
CICLO

P 11.0a 10.1a 0.88a 1349 a 920
I 10.2b 940 0.79b 126.7 11.0a
MDS* 0.3 0.3 0.027 4.1 0.2

Tabla 2-5. Medias y separaciéon de medias para la tasa de aparicién foliar térmica (TAFT*10°) en hojs/grado
dia, luminica (TAFL*10°) en hoja/hora luz, fototérmica (TAFFT*10°) en hoja/grado dia* hora luz,
termoluminica (TAFTL*10?) en hoja* hora luz/ grado dia y niimero de hojas (HOJAS) en el tallo principal de
diez genotipos de triticale en cuatro ensayos. P indica ciclo de primavera, I ciclo de invierno.

Medias seguidas por una misma letra dentro de una columna no difieren estadisticamente para p<0.05.

* Minima diferencia significativa (p<0.05)

Respecto a la influencia del ambiente en la tasa de aparicion foliar calculada en unidades luminicas y
termoluminicas, se puede aplicar lo mismo que cuando se obtiene a partir de los grados dia: la fecha de siembra
no explica por completo las respuestas al ambiente, si bien, se aprecia una tendencia al aumento de la tasa a
medida que la fecha se retrasa (Tabla 2-5). Sin embargo, esto no es aplicable a las unidades fototérmicas, ya
que, P91 presenta mayor tasa que G91 y las dos superan a G90 y P90 (Tabla 2-5).

En la ultima variable analizada, el niimero de hojas desarrolladas en el tallo principal, existen
diferencias significativas entre genotipos (Tabla 2-4), las cuales se deben, por un lado, al habito de crecimiento
del cultivar, y, por otro, a la variabilidad dentro de los genotipos de invierno. También se detecta una influencia
ambiental, con mayor nimero de hojas en G90 y G91 que en P90 y P91 (Tabla 2-5). El retraso en la fecha de
siembra generalmente se traduce en una disminuciéon del numero de hojas (Ellis y Russell 1984, Kirby y col
1985a, Jones y Allen 1986). Cuando los cultivares sembrados requieren vernalizacion para pasar al periodo
reproductivo, este efecto también se puede observar, si bien, cuando la siembra es demasiado tardia, la planta
sigue vegetando hasta poder acumular las horas frio necesarias y, en casos extremos, no se producird la
floracion. Por lo tanto, existe una fecha de siembra limite a partir de la cual los cultivares de invierno desarrollan
mas hojas (Kirby y col 1985a).

Este efecto podria explicar el que en G90 y en G91 el numero de hojas medio sea el mismo
estadisticamente, a pesar de tener fechas de siembra tan distantes. En G90, los triticales de primavera
desarrollaron, aproximadamente, 0.5 hojas menos que en el resto de los ensayos, mientras que los de invierno,
por ser una fecha posterior, tardarian mas en completar sus necesidades de horas frio emitiendo un niimero
superior de hojas (Ellis y Russell 1984, Kirby y col 1985a). El resultado seria el mismo que en G91, en el que
los genotipos de primavera presentan una media ligeramente superior (Figura 2-4).

Por ultimo, seria necesario realizar una valoracion sobre la posible utilizacion de las unidades
fototérmicas y termoluminicas frente al tiempo térmico. Con este tipo de unidades se pretendia valorar el efecto
conjunto de la temperatura y del fotoperiodo en los procesos que afectan al desarrollo de la planta. Cao y Moss
(1989c¢) no encontraron diferencias intraespecificas en trigo al ajustar el nimero de hojas frente a las unidades
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termoluminicas. En nuestro caso, no se ha detectado este efecto en triticale, por lo que, en principio, no posee
ninguna ventaja adicional en la simulacion del desarrollo frente al tiempo térmico. Con el tiempo fototérmico, a
pesar de obtener coeficientes de variacion mas bajos, también se detecta variabilidad genotipica. Si se ha de
escoger entre tiempo térmico y luminico en un modelo de simulacion en condiciones de campo, siempre sera
preferible utilizar los grados dia, puesto que la longitud del dia se establece por tablas. Presumiblemente, el
régimen térmico proporcionard una medida mas adecuada del ambiente que el valor del fotoperiodo.

11.3.3 MODELO DE SIMULA(;I(’)N DE DESARROLLO PARA
TRITICALE: PARAMETROS BASICOS

La temperatura, junto con el fotoperiodo, es el principal factor en controlar el desarrollo de la planta
(Dale y Milthorpe 1981). Por ello, en general, en los modelos de simulacion de desarrollo y crecimiento de
cultivos, se utilizan los grados dia acumulados, bien desde siembra, bien desde la emergencia para predecir la
fenologia y/o la evolucion de la cubierta vegetal (Bauer y col 1984a, Rickman y Rassmussen 1985, Klepper y
col 1988). Uno de los problemas que esto conlleva es la cuantificacion del filocrono, ya que se sabe que éste
disminuye a medida que la fecha de siembra se retrasa (Ellis y Russell 1984, Kirby y col 1985a). Klepper y col
(1988) y Cao y Moss (1991a) propusieron establecer distintos valores en funcion de la siembra.

Esto supone cierta dificultad, puesto que no se conocen con exactitud los factores que determinan el
valor del filocrono. Posiblemente, ademés de la tasa de cambio del fotoperiodo en la nascencia (Ellis y Russel
1984), también estén involucradas la temperatura y la relacion termoluminica (Cao y Moss 1991b). Dado que en
los resultados del apartado anterior no se ha encontrado ninguna otra unidad temporal capaz de eliminar estos
inconvenientes, se ha optado por establecer los parametros necesarios para un modelo de simulaciéon en funcién
del tiempo térmico.

La definicion de la nascencia constituye el primer paso de la simulacion. Bauer y col (1984), Klepper y
col (1988), entre otros, consideran, en trigo, que la emergencia del cultivo coincide con el momento en el que las
plantas han desarrollado 0.5 hojas. La determinacion visual de la nascencia exacta es una cuestion subjetiva. Es
dificil precisar en campo cudndo todo el cereal posee 0.5 hojas, especialmente, porque no existe ninguna hoja de
referencia. Ademads, el crecimiento en invierno es muy lento, durante muchos dias, aparentemente, no se
aprecian cambios en el cultivo. La tercera razén, y, quizas, la de mayor peso, es la nascencia no agrupada que a
veces sucede con bajas temperaturas, impidiendo determinar si todas las plantas han nacido. En este apartado se
ha procedido, en consecuencia, a calcular la nascencia en cada ensayo a partir de las rectas de regresion entre el
numero de hojas desarrolladas y el tiempo térmico acumulado con 0°C como temperatura base. En nuestro caso,
la emergencia tedrica de cada ensayo se ajustd bastante bien a la obtenida mediante la escala de Zadoks, con
diferencias que, en ninglin caso, fueron mayores a 5 dias. El nimero medio de grados dia acumulados en el
momento de la nascencia teérica fue 175 GDD, con una desviacion tipica de 30 GDD entre ensayos.
Evidentemente, en la nascencia influyen factores externos a la planta, especialmente, la humedad del suelo y la
temperatura. Si la siembra no se realiza en condiciones dptimas, es de esperar que la emergencia del cultivo se
retrase. El resultado obtenido en triticale, es bastante proximo al propuesto en trigo por Bauer y col (1984a) y
Klepper y col (1988) con un valor de 150 GDD.

De los resultados obtenidos en el apartado I1.3.2, se han extraido los valores medios del filocrono
térmico. Se han considerado dos fuentes de variacion: la fecha de siembra (también indicada por Ellis y Russell
(1984) y Kirby y col (1985a) entre otros) y el habito de crecimiento del cultivar, ya que, segun la Tabla 2-3, es
el que justifica la variabilidad genotipica encontrada. En la Tabla 2-6 figura un resumen de los parametros
propuestos. En el caso del numero de hojas desarrolladas en el tallo principal, no se ha considerado la variacion
ocasionada por la fecha de siembra. Aunque existen diferencias significativas en el factor ensayo (Tabla 2-3), la
media pasa, en los triticales de invierno, de 11 en siembra normal a 11.6 en siembra tardia. En los de primavera,
la disminucion ocasionada es, solamente, de 0.5 hojas.

Variables Ciclo
Filocrono (GDD) 1 P
Siembra normal 100 95
Siembra tardia 90 85
Numero de hojas 11 9
Temperatura base 0°C
Nascencia 175 GDD

Tabla 2-6. Parametros basicos propuestos para un modelo de simulacion de desarrollo en triticale. I significa
ciclo de invierno, P ciclo de primavera.
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En una primera etapa, se pasd6 a comprobar la validez de estos pardmetros en los cuatro ensayos
realizados con la coleccidn de triticale, es decir, con G90, P90, G91 y P91. La prediccion se realizo para la fecha
de espigado medio.

Los resultados de la simulacion (Tabla 2-7) indican una buena precision en la prediccion del espigado.
Si se hacen las medias por ciclos, en los genotipos de ciclo de invierno, la prediccién media del espigado es 2.1
dias posterior a la real, con una desviacion tipica de 3.9. En el caso de los triticales de primavera, a media toma
un valor de -0.25 dias y la desviacion tipica 2.61. El menor ajuste obtenido para el triticale de invierno se debe a
la presencia de variabilidad para el nimero de hojas en el tallo principal Tabla 2-4), que, especialmente, viene
causado por el genotipo 21.

G90 P90 GI1 P91 Media c

1 4 0 -1 -3 0 2.9
2 4 0 -1 -3 0 2.9
3 4 0 -1 -3 0 2.9
4 4 0 -1 -3 0 2.9
5 4 0 -1 -3 0 2.9
6 4 0 -1 -3 0 2.9
7 2 -3 -3 -3 -1.7 25
1 2 -4 -1 0 -0.7 2.5
2 9 6 7 6 7 1.4
3 2 -2 1 0 0.2 1.7
Media 3.9 -0.3 -0.3 -1.5 0.5

c 2.0 2.6 2.6 2.9 3.2

Tabla 2-7. Diferencia en dias entre el espigado calculado con el modelo de simulacion y el espigado real en diez
genotipos y cuatro ensayos.

Un ultimo paso en la comprobacién de la validez de estos parametros fue la prediccion del espigado en
un total de 80 genotipos de triticale sembrados en 6 ensayos diferentes durante las campafias 89-90 y 90-91.
Estos experimentos forman parte del programa de mejora de triticale del centro UPC-IRTA.

Las fechas de espigado fueron calculadas, de nuevo, segun el habito de crecimiento del cultivar y la
fecha de siembra. En la siguiente tabla se reflejan los resultados medios obtenidos.

Ciclo Media o

1 5 2.5
P 2.4 4.2
Total 32 3.9

Tabla 2-8. Diferencia en dias entre el espigado calculado con el modelo de simulacion y el espigado real y
desviacion tipica en ochenta genotipos de seis ensayos diferentes del programa de mejora de triticale del Centro
UPC-IRTA. P significa ciclo de primavera, I ciclo de invierno.

Klepper y col (1988), proponiendo un modelo para trigo con 100 GDD de filocrono y 150 GDD para la
emergencia, encontraron entre 6 y 18 dias de diferencia para estadios anteriores a la apariciéon de la hoja
bandera. Estos modelos deterministicos son mas sencillos de aplicar cuando todavia siguen desarrollandose
hojas, ya que, no es necesario determinar el namero de hojas totales en el tallo principal, las cuales son
imprescindibles para predecir el espigado o la antesis en base al filocrono. Evidentemente, como ya se ha
mencionado, esto constituye un factor importante de desviacion. Por comparacion a los resultados de Klepper y
col (1988), se puede concluir que los parametros propuestos en este apartado son apropiados para predecir el
desarrollo de triticale en condiciones similares a la de nuestros ensayos. Ademas, el coeficiente de correlacion
entre los dias trancurridos a espigado reales y predichos fue de 0.99, significativo para p<0.01.

En una ultima valoracion sobre los modelos de prediccion del espigado basados en el filocrono se ha de
recordar que, aunque la temperatura y el fotoperiodo controlan el desarrollo de la planta, no son los unicos
factores que determinan la emergencia de la espiga (Ford y col 1981). También es necesario cuantificar la
precocidad del genotipo (Hoogendron 1985a 1985b). Mediante los modelos matematicos solamente es posible
conseguir una buena aproximacion de la evolucion del cultivo. No obstante, estos parametros basicos, también
permiten ser incorporados en modelos matematicos mas complicados de crecimiento y evolucion de la cubierta
vegetal (Rickman y Rassmussen 1985).
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I1.4 CONCLUSIONES

Los resultados de este capitulo sobre el desarrollo en diez genotipos de triticale permiten indicar que:

1.- Las diferencias intraespecificas observadas para la duracion total del ciclo estan asociadas,
principalmente, al habito de crecimiento del genotipo.

2.- Aunque el tiempo transcurrido desde siembra a antesis es mayor en los triticales de invierno, la
duracion del periodo de maduracion no es distinta estadisticamente entre genotipos. Esto sugiere que, en
nuestras condiciones, las temperaturas elevadas de final de la primavera pudieran acortar la maduracion de los
cultivares de invierno e igualarla a la de los de primavera.

3.- En triticale se recomienda, para calcular el tiempo térmico acumulado, utilizar como temperatura
base 0°C. De igual forma, 0 horas luz es el fotoperiodo base aconsejable para estimar el tiempo luminico
acumulado.

4.- El nimero de hojas desarrollado en el tallo principal presenta una relacion lineal con el tiempo
térmico acumulado desde siembra. Esta dependencia lineal también se obtiene utilizando, como unidades
alternativas, horas luz, unidades fototérmicas y termoluminicas.

5.- Se observa variabilidad genotipica para la tasa de aparicion foliar calculada en las cuatro unidades.
De forma similar a lo que sucede en la duracion total del ciclo, estas diferencias estdn asociadas al habito de
crecimiento.

6.- Los triticales de invierno desarrollan un mayor nimero de hojas en el tallo principal. Este hecho,
junto a una menor tasa de aparicion foliar, puede estar relacionado con la mayor duracion del periodo siembra-
antesis.

7.- Se aprecia una tendencia a una mayor velocidad en la emergencia de las hojas a medida que la
siembra se hace mas tardia, excepto cuando se expresa en unidades fototérmicas.

8.- Ademas de la tasa de cambio del fotoperiodo en la nascencia, otros factores estan involucrados en la
determinacion del filocrono, como se deduce de las diferencias estadisticas en la tasa de aparicion foliar en los
dos ensayos sembrados en enero.

9.- En los genotipos de invierno, el nimero de hojas en el tallo principal decrece a medida que se
retrasa la fecha de siembra en tres de los cuatro ensayos. En el ultimo de ellos, con siembra en Febrero, se
detecta un ligero aumento en la media del nimero de hojas, probablemente debido a que las necesidades de
vernalizacion tardaron mas tiempo en completarse.

10.- Las unidades fototérmicas y termoluminicas, que intentan reflejar el efecto conjunto de la
temperatura y del fotoperiodo, no son capaces de eliminar el efecto de la fecha de siembra en la tasa de
aparicion foliar. Por lo tanto, su utilizacion en modelos de simulacion presenta los mismos inconvenientes que el
tiempo térmico.

11.- En triticale y en nuestras condiciones, la emergencia media se produce cuando el tiempo térmico
acumulado alcanza el valor de 175 grados dia con 0°C como temperatura base.

12.- Los valores del filocrono y de niimero de hojas medio extraidos del presente capitulo permiten
predecir el espigado en triticale, en funcion del hébito de crecimiento y de la fecha de siembra, con una buena
aproximacion.
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CAPITULO III. RELACIONES HIiDRICAS EN LA HOJA
BANDERA
II1.1 INTRODUCCION

El clima Mediterraneo, caracterizado por bajas temperaturas invernales, fluctuacion en cantidad y
frecuencia de lluvias y altas temperaturas en verano, es una de las zonas clasificadas por Fischer y Turner (1978)
como semiarida, donde el agua suele ser el factor limitante de la produccion. En este tipo de areas no siempre el
seleccionar por rendimiento conlleva buenos resultados. Algunos mejoradores y fisidlogos creen que los
genotipos mejor adaptados y, por consiguiente, con mayor rendimiento, pueden ser identificados mas
eficientemente si se conocen los atributos que confieren ventajas en ambientes con limitacion de agua. Esta
filosofia se encuadra dentro de lo que se denomina mejora analitica (Acevedo 1987, Clarke 1987). En el caso del
triticale, al cual se le ha asociado una cierta adaptacion a zonas marginales (National Council Research 1989), la
informacion disponible sobre la contribucion de caracteres concretos a la produccion bajo estrés es limitada. Sin
embargo, en este capitulo se aborda un paso previo y necesario de cara a plantear un programa de mejora
analitica: se pretende conocer la variabilidad intraespecifica para algunos de los caracteres generalmente
asociados con el rendimiento en ambientes con limitacion de agua.

I11.1.1 EFECTOS DEL DEFICIT HIDRICO SOBRE LA PLANTA

La disminucién del turgor celular ocasionada por el déficit de agua se traduce en una serie de
respuestas fisiologicas entre las que se encuentran la paralizacion del crecimiento celular. A medida que el estrés
se intensifica, la expansion foliar, el desarrollo de nueva cubierta vegetal y la intercepcion de radiacion se ven
seriamente dafiados. Aunque el crecimiento es el proceso mas afectado por el estrés, también provoca efectos
directos sobre la actividad fotosintética y la formacion del grano (Fereres 1984, Turner 1986).

La capacidad de recuperacion de la planta después de haber sido sometida a estrés es una de las
caracteristicas deseables (Fereres 1984), si bien, el grado de recuperacion dependerd de la duracion y de la
intensidad del déficit hidrico, asi como del momento del desarrollo en el que se ha producido. Parece ser que
cuanto mas tarde se produce mayor es el efecto negativo sobre la produccion. A este respecto, Blum y col
(1990) encontraron, en trigo, que la recuperacion cuando el estrés incidi6 en la fase terminal del ahijamiento fue
mas débil que si tuvo lugar en la fase inicial. Johnson y Kanemasu (1982) indicaron que, cuando la sequia fue
muy severa en preantesis, la presencia de condiciones optimas durante el periodo de llenado del grano no fue
suficiente para paliar la reduccion en el rendimiento ocasionada por el menor nimero de granos de trigo
formados.

En presencia de estrés terminal, el factor que determina la reduccion del rendimiento es la fecha de
floracion, sefialandose la precocidad como una de las estrategias adaptativas que permite obtener una mayor
produccion de grano (Bidinger y col 1987, Fischer y Maurer 1978, Johnson y Kanemasu 1982).

I11.1.2 ESTATUS HiDRICO DEL CULTIVO

En condiciones de cultivo no limitantes, la produccién de biomasa es directamente proporcional al
suministro y al uso del agua (Beadle y col 1985). La estimacion del estatus hidrico constituye, por consiguiente,
una importante aproximacion para profundizar en los procesos metabolicos de la planta. El movimiento del agua
a través del gradiente de potencial suelo-planta-atmosfera es un hecho incuestionado. No obstante, todavia no se
ha delimitado si el potencial hidrico y el contenido relativo de agua, principales parametros de medida del
estatus hidrico, proporcionan una estimacion de la actividad fisiologica de la planta o de la supervivencia
(Kramer 1987). Idealmente, ambas estimaciones deberian ser realizadas de forma simultanea en los
experimentos planteados para conocer con exactitud las relaciones hidricas del cultivo (Beadle y col 1985).

I11.1.2.1 Potencial hidrico

Durante las ultimas décadas, el potencial hidrico de la planta, definido como la energia libre del agua,
ha sido la forma mas usual de obtener una estimacion del estatus hidrico del cultivo (Kramer 1987). El cierre
estomatico, la extension foliar y la fotosintesis parecen mantener cierta relacion con el potencial hidrico de la
planta (Fereres y col 1978). Ademas, la importancia del potencial en los movimientos de la planta y la relativa
facilidad de su obtencion, han influido en la mayor prominencia de esta técnica, a pesar de que no exista
evidencia completa de su relacion directa con los procesos fisiologicos (Turner 1981).

El potencial hidrico de la planta consta de cuatro componentes, el potencial osmotico, el potencial de
turgor, el potencial matrico y el potencial de gravedad. Este ultimo es de un valor de 0.01 MPa/m, por lo que,
excepto en arboles de gran altura, no se considera. Puesto que en el simplasto el potencial osmético y el
potencial de turgor determinan, mayoritariamente, el potencial hidrico total, el componente matrico también
puede despreciarse (Turner 1981).
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La camara de presion y el sicrometro de termopar son los dos aparatos usualmente utilizados para
estimar el potencial hidrico (Turner 1981, Beadle y col 1985). La camara desarrollada por Scholander y col
(1965) constituye el instrumento generalizado para su estimacion en hoja. Se basa en determinar la presion a la
que el agua retrocede por el xilema apareciendo en la superficie de corte del tejido (Turner 1986).

El estrés hidrico, la edad de la hoja, el ciclo y la hora del dia son factores que producen variacion en el
potencial hidrico. El déficit de agua ocasiona una caida progresiva del potencial, estimada en el caso del trigo,
en 0.7 bar/dia (Fischer y Maurer 1978). Los valores minimos de potencial en maiz y sorgo (Fereres y col 1978)
y de cebada (Cantero y col 1988) se obtienen a mediodia, momento en el que la demanda evaporativa es mayor.
El descenso del potencial hidrico de hojas maduras con la ontogenia, independientemente del suelo o del clima,
unido a la capacidad de adaptacion via ajuste osmotico, aflade otro grado de complejidad para el uso del
potencial como medida del estatus hidrico de la planta (Fereres y col 1978). Este efecto de la edad, el
incremento de la demanda evaporativa a medida que progresa el ciclo en cultivos de primavera-verano y la
presencia de estrés hidrico, especialmente en zonas sin aporte de agua, justifican la variacion estacional del
potencial. Como consecuencia, la técnica de muestreo debe ser cuidadosa para eliminar las fuentes conocidas de
error, especialmente en lo que se refiere a hora de muestreo y hoja tomada para la lectura.

En numerosos cultivos se ha detectado variabilidad genotipica para el potencial hidrico total de la
planta, asociandose, en algunos estudios, con respuestas diferenciales al estrés. En general, genotipos con
potenciales mas altos manifestaron una mayor resistencia a la sequia (Winter y col 1988).

I11.1.2.2 Contenido inicial y contenido relativo de agua

Otra medida frecuentemente utilizada sobre el estatus hidrico en hoja es el contenido de agua. El
contenido inicial de agua (IWC, initial water content), medido en gramos de agua por gramo de peso seco es una
estimacion precisa del nivel de agua del tejido vegetal, si bien puede sufrir variaciones diurnas ocasionadas por
la transpiracion (Kramer 1987). El contenido relativo de agua (RWC, relative water content) elimina esta fuente
de error, utilizando como referencia el peso de saturacion de la hoja (Turner 1981).

Parece ser que el contenido relativo de agua esta mejor correlacionado con los procesos fisioldgicos
que el potencial hidrico. Por ejemplo, la muerte celular tuvo lugar cuando el contenido relativo de agua alcanzé
un valor de 32% en Cajanus cajan, independientemente del valor del potencial hidrico (Flower y Ludlow
1986). Sin embargo, IWC y RWC variaron con la edad, con el habitat y con la especie (Kramer 1987, McCaig y
Romagosa 1987). Cantero y col (1988) comprobaron, ademas, la existencia conocida de oscilaciones diurnas
para ambas variables.

La importancia de mantener el contenido de agua en la célula para conservar el turgor y, por
consiguiente, los procesos regulados por la turgencia, es una cuestion ampliamente reconocida. Algunos autores
han sefialado que las plantas mas resistentes al déficit hidrico pierden menos agua cuando el potencial hidrico
decrece (Sanchez-Diaz y Kramer 1971, Levitt 1972). En trigo, los genotipos resistentes a la sequia poseyeron
una mayor capacidad de retencion de agua. Tanto un alto contenido inicial de agua como una tasa de pérdida
baja, contribuyeron a mantener alto estatus hidrico (Clarke y McCaig 1982b, McCaig y Romagosa 1987, Clarke
y Romagosa 1989). Schonfeld y col (1988) sefialaron de nuevo la relacion entre sensibilidad a la sequia y
contenido relativo de agua en trigo: a mayor RWC en las hojas, mayor resistencia al déficit hidrico. De alguna
manera el mantener alto RWC en presencia de estrés y, por lo tanto, altos valores de potencial hidrico, se ha
relacionado con el ajuste osmético (Morgan 1984). Un alto ajuste osmético contribuye a la turgencia de las
células (Fereres 1987) y, por consiguiente, a un mayor IWC y RWC.

I11.1.3 MEJORA ANALITICA

En situaciones de sequia, las plantas presentan distintos tipos de mecanismos que les permiten
sobrevivir. Una posible estructuracion es la que propone Levitt (1972) y que ha sido utilizada ampliamente con
posterioridad. Distingue entre escape (‘drought escape') y resistencia a la sequia (‘drought resistance'). Esta
ultima comprende los mecanismos que evitan la sequia limitando su actuacion ('drought avoidance') y los
mecanismos de tolerancia ('drought tolerance').

En lo que se refiere al estudio de los caracteres que maximizan la produccion por unidad de
precipitacion, Passioura (1977), en ambientes con limitacion de agua, expresa el rendimiento como una
identidad basada en el producto de tres factores distintos:

Rendimiento econémico =T * WUE * HI
en donde T es la fraccion de agua transpirada, WUE (Water Use Efficiency) la eficiencia en el uso del agua y
HI (Harvest Index) el indice de cosecha. La modificacion de uno de ellos va a suponer un incremento del
rendimiento en grano, si bien, se acepta, actualmente, que estos componentes no son independientes entre si
(Ludlow y Muchow 1989). No esta del todo probado que los componentes de esta ecuacion sean completamente
independientes entre si. Sin embargo, una ventaja fundamental del analisis de las variables morfofisiologicas de
acuerdo a este modelo es que permite centrar el trabajo sobre procesos que actian directamente sobre la
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productividad final evitando el andlisis indiscriminado de criterios indirectos (Romagosa y Araus 1992).

No hay que olvidar que existen ciertos caracteres que, aunque no afecten directamente a la produccion,
influyen en la supervivencia, por lo que también deberan ser tomados en cuenta por su contribucion al
rendimiento final (Ludlow y Muchow, 1989).

La optimizacién del valor de la cantidad de agua transpirada puede obtenerse manipulando un numero
elevado de caracteres fisiologicos. La adaptacion de la fenologia a la pluviometria de la zona quizas sea el mas
importante de todos ellos (Ludlow y Muchow 1989), si bien, mds que suponer una ventaja adaptativa directa
conlleva un escape de la situacion de estrés. Para evitar las pérdidas de agua por evaporacion directa del suelo,
es aconsejable desarrollar genotipos con vigor temprano, esto es, que puedan formar rapidamente la cubierta
vegetal (Acevedo 1987; Ludlow y Muchow 1989). Otro efecto adicional y positivo de este caracter es la mayor
intercepcion de radiacion, consecuencia de una mayor superficie vegetativa.

Interesa que la duracion de esta cubierta vegetal se vea afectada lo menos posible por el estrés hidrico,
ya que uno de los efectos del déficit hidrico es la aceleracion de la senescencia. La muerte de los tejidos
vegetales viene controlada por un gran numero de factores, entre ellos, el mas importante es el estatus hidrico
letal de la hoja. El poseer un bajo estatus hidrico letal influye en la supervivencia, no obstante, no contribuye
directamente a incrementar ninguno de los tres componentes del rendimiento.

Las diferencias existentes en el patréon de enraizamiento cambian el valor del agua disponible para el
cultivo. Una mayor profundidad y extension de la extraccion de agua se refleja en un incremento del valor del
agua transpirada, y por lo tanto, se traduce en un incremento del rendimiento (Austin 1987, Ludlow y Muchow
1989). Otra via de contribucion es mediante la reduccion de las pérdidas por drenaje profundo. En situaciones en
las que el cultivo dependa del agua almacenada, el disminuir la conductancia hidraulica de las raices supone
una reduccion del uso del agua en las primeras fases del cultivo, dejando en el suelo agua suficiente para
completar el llenado del grano (Acevedo 1987, Ludlow y Muchow 1989).

La conductancia estomatica reducida en situaciones de estrés puede mejorar la produccion en
condiciones hidricas limitantes. Este caracter disminuye las pérdidas de agua y reduce la probabilidad de
desecacion. Presenta la ventaja de ser reversible cuando terminan las situaciones limitantes, si bien, ocasiona
una disminucion de la tasa de fotosintesis por permanecer los estomas cerrados (Ludlow y Muchow
1989)(Apartado III.1.5, pag. 39).

De todos los caracteres propuestos en la bibliografia, el que mas interés presenta es el ajuste osmético.
La acumulacion de solutos dentro de las células, disminuye el potencial osmoético y ayuda a mantener el turgor
cuando el potencial hidrico decae como consecuencia del estrés (Morgan 1984, Sinclair y Ludlow 1985, Barlow,
1986, Austin 1987, Blum 1989, Ludlow y Muchow 1989). Mas adelante este caracter es tratado con mayor
profundidad (apartado 111.1.4, pag 38).
manipulable (Ludlow y Muchow 1989). No obstante, conceptualmente existen un nimero de caracteres que
aparentemente parecen tener un claro efecto sobre WUE, por lo menos en condiciones de sequia. Entre ellos,
destaca por su interés la estimacion de la transpiraciéon residual, definida como la transpiraciéon a un cierre
estomatico incompleto. Incluye, por consiguiente, la transpiracion cuticular y las pérdidas de agua a través de
los estomas parcialmente cerrados (Ludlow y Muchow 1989). En este sentido parece existir una relacion entre la
tasa de pérdida de agua en hojas cortadas y la resistencia en trigo, triticale, sorgo, arroz y varias leguminosas
grano (Dedio 1975, Clarke y McCaig 1982a y 1982b, Shepherd y col 1987, Wenzel y van den Berg 1987,
Clarke y Romagosa 1989, McCaig y Romagosa 1991) siendo un caracter de heredabilidad media (Clarke y
Townley-Smith 1986).

Los movimientos de las hojas asi como la presencia de glauescencia y de pelosidad reflejan la
radiacion incidente y reducen la temperatura de la hoja y las pérdidas de agua. (Ludlow y Muchow 1989).
Ademas de su papel en la disminucion de la transpiracion residual, las ceras epicuticulares aumentan la
reflectancia de la hoja y de la espiga, lo que evita una captacion excesiva de energia por estos organos. En
condiciones de estrés, un exceso de energia puede conducir a procesos de fotoinhibicién de la fotosintesis,
fotoxidacion y, en general, a una senescencia prematura (Romagosa y Araus 1992). Utilizando lineas isogénicas,
se ha determinado que los genotipos glauescentes superan a los no glauescentes en un 7% en condiciones de
secano australianas (Richards 1987) y en un 10% en las zonas mas aridas de Canad4 (Romagosa y Araus 1992).

La discriminacién isotépica "*C/"’C es, actualmente, uno de los parametros fisiologicos mas
prometedores por su relacion con la eficiencia del uso del agua y con el metabolismo fotosintético (Farquhar y
col 1989, Ludlow y Muchow 1989). En el apartado II1.1.6 (pag 39) se desarrolla mas ampliamente la relacion
entre la discriminacion isotopica y la eficiencia en el uso del agua.

La principal via de incremento del indice de cosecha en condiciones estresantes se centra en la
capacidad de translocacion de reservas (Blum y col 1983, Ludlow y Muchow 1989). La aportacion de
asimilados hacia el grano a partir de las reservas puede llegar a ser mas importante que el flujo de fotosintatos de
nueva produccion, ya que la fotosintesis es afectada por el déficit de agua antes que la translocacion (Hsiao
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1973). El método de cribado mas generalizado consiste en la aplicacion de desecantes quimicos artificiales, tales
como el ioduro potésico y el clorato sddico, con el fin de eliminar la actividad fotosintética para que el llenado
del grano tenga lugar a expensas de las reservas de la planta (Blum y col 1983) (Ver apartado IV.1.2, capitulo
IV, pag 51).

La temperatura de la cubierta vegetal es uno de los criterios propuestos para discriminar entre
genotipos por su resistencia a la sequia que no contribuye directamente a incrementar ninguno de los
componentes del rendimiento. La medicion es sencilla y rapida de realizar mediante un termometro de
infrarrojos. Proporciona una valoracion indirecta de la actividad metabdlica del cultivo bajo condiciones de
estrés, ya que una menor temperatura indica la existencia de una mayor transpiracion (Ludlow y Muchow 1989).
Blum y col (1982) encontraron una relacion significativa entre estatus hidrico y temperatura de la cubierta.
Clarke y McCaig (1982a) no detectaron variabilidad en trigo. Existen fundamentalmente dos limitaciones a esta
técnica. La primera tiene que ver con las condiciones ambientales, tales como presencia de nubes, viento, déficit
de saturacion del aire, las cuales pueden influir en la temperatura de la hoja. Ademas, requiere una cubierta
vegetal densa que cubra la superficie del suelo. Esto no siempre es posible, especialmente cuando se realizan
mediciones en generaciones tempranas en las cuales las disponibilidades de semilla suelen ser reducidas (Clarke
1987).

Sin embargo, seleccionar para un unico caracter no siempre resulta beneficioso para la produccion. La
resistencia es un atributo complejo de una comunidad y no estd claro como los mecanismos adaptativos
especificos estan integrados en determinar la produccion bajo estrés (Fereres, 1987). Segiin Acevedo (1987)
tanto los caracteres constitutivos como los adaptativos contribuyen a la optimizacion del rendimiento. La
respuesta de la planta al estrés depende, en parte, de la posible aclimatacion que haya sufrido, por lo que en
numerosas ocasiones serd imprescindible valorar la contribucién de los mismos en condiciones de déficit
hidrico.

I11.1.4 AJUSTE OSMOTICO: RELACION CON RESISTENCIA A LA
SEQUIA

El ajuste osmotico resulta de la acumulacion de solutos dentro de la célula, lo cual disminuye el
potencial osmdtico y ayuda a mantener el turgor (Morgan 1984, Ludlow y Muchow 1989). Esto permite que
procesos tales como la apertura estomatica y el crecimiento continuen a tasas reducidas, bajo potenciales
hidricos progresivamente inferiores. Los solutos depositados son, fundamentalmente, azlicares solubles y
provienen de la translocacion y de la hidrolisis de polimeros de fructosa. Cuando cesa la deficiencia de agua, los
fructanos son de nuevo resintetizados a partir de sacarosa, glucosa y fructosa, reduciéndose la cantidad neta de
azucares totales (Barlow 1986).

Las propiedades elasticas de la pared celular también han sido relacionadas con el mantenimiento del
turgor (Tyree y Ritcher 1982). Segun Ike y Thurtell (1981), el incremento de la elasticidad provoca una
disminucién del volumen celular y del contenido de agua. Por lo tanto, el potencial osmético disminuye sin
necesidad de la acumulacion de solutos (Sanchez-Diaz y Kramer 1971), produciéndose lo que se denomina
ajuste elastico.

El ajuste osmotico, provocado por la acumulacién de solutos, ha sido observado en diversas especies
tales como trigo (Morgan 1977), cebada (Blum 1989), girasol (Fereres 1987), Cajanus cajan (Flower y Ludlow
1986), tritordeo (Gallardo 1989), sorgo y maiz (Fereres y col 1978).

La estimacion del ajuste osmdtico puede realizarse mediante distintos procedimientos. Uno de ellos
consiste en comparar el potencial osmdtico en turgencia completa o en turgor cero extrapolados de la relacion
1/YRWC (Campbell y col 1979, Turner 1981). Blum (1989) distinguié entre ajuste osmdtico adaptativo o
inducido, definido como el que se produce como respuesta a un estrés, y el constitutivo, que estimaria la
capacidad de ajuste osmético de un genotipo en condiciones no limitantes. Esta capacidad de ajustarse cuando la
planta sufre estrés es un caracter heredable y parece estar controlado por un nimero reducido de genes (Ludlow
y Muchow 1989).

La disminucion del potencial osmotico como consecuencia de una reduccion del potencial total no
solamente permite mantener la expansion foliar a través del mantenimiento del turgor. También se ha
mencionado su papel en el ajuste estomatico (Jones y Rawson 1979) y en el crecimiento de la raiz (Turner
1986). Entre otros aspectos relacionados se han destacado, ademads, la mejora de la supervivencia de tallos y
flores (Morgan 1984), la reduccion del aborto de espiguillas en sorgo (Wright y Smith 1983) y el incremento del
flujo de asimilados hacia el grano debido al retraso de la senescencia foliar (Wright y Smith 1983, Morgan
1984).

A pesar de que la acumulacion de solutos en respuesta al estrés contribuye a mantener el turgor, esto no
siempre significa que la expansion foliar siga activa (Fereres 1984, Barlow 1986, Turner 1986). La extremada
sensibilidad de este proceso a la falta de agua podria suponer una ventaja adaptativa, dado que parece actuar
como un mecanismo de particion. Segun Fereres (1984), una vez cesa la expansion foliar, la acumulacion de
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fotosintatos permite, por lo menos, dos respuestas de valor adaptativo. Primero, la disminucion del potencial
osmotico tiende a mantener alto potencial de turgor, a pesar de los bajos valores de potencial. Segundo, los
asimilados no utilizados en el crecimiento foliar serian exportados a las raices, favoreciendo el crecimiento del
sistema radicular y mejorando asi el potencial total del tallo. Aunque el mantenimiento del turgor es necesario
para altas tasas de crecimiento, el ajuste osmotico podria producirse a expensas de un crecimiento reducido, y,
por consiguiente, aunque el turgor fuera constante, el crecimiento podria disminuir durante un periodo de
tiempo. Por lo tanto, en muchos casos, el ajuste osmoético posee un papel protector, asegurando la supervivencia
de las regiones meristematicas (Barlow 1986). Flower y Ludlow (1986) también destacaron el papel en la
supervivencia: las hojas de Cajanus cajan con mayor ajuste osmético mantuvieron un contenido relativo de
agua mayor, retrasando la caida del RWC al nivel letal (RWC=32%).

El coste metabolico para la planta es una cuestion todavia sin precisar con exactitud (Fereres 1984).
Ludlow y Muchow (1989) indicaron que es un proceso pasivo, siendo, el coste metabolico, muy inferior al
originado por la transformacion de los asimilados en nueva biomasa. Sin embargo, no hay que olvidar que los
solutos acumulados no pueden ser usados alternativamente en otros procesos.

I11.1.5 CONDUCTANCIA ESTOMATICA

Se han sugerido un gran numero de caracteristicas estomaticas, como baja conductancia, alta
sensibilidad al estatus hidrico, y acumulacion de acido abcisico como caracteres deseables para mejorar la
producciéon en ambientes con limitaciéon de agua (Turner 1986, Ludlow y Muchow 1989). Todas estas
caracteristicas reducen las pérdidas de agua y disminuyen la probabilidad de desecacion. Ademas, presentan el
atractivo de ser reversibles cuando el estrés es superado (Ludlow y Muchow 1989).

La apertura de los estomas en presencia de déficit hidrico y su relacion con la fotosintesis es una
cuestion controvertida. Ademas del posible efecto directo del déficit de agua sobre las reacciones fotosintéticas,
el descenso de la asimilacion neta podria estar relacionado con el cierre estomatico inducido por el estrés (Boyer
1970). Los estomas permanecen abiertos en un amplio intervalo de potenciales, no obstante, cuando éste decrece
hasta un nivel umbral, la conductancia decae progresivamente (Hsiao 1973). Otros estudios han indicado que no
hay limitacion estomatica a la fotosintesis bajo estrés. Es dificil justificar que la evolucion del intercambio
gaseoso sometido a bajo potencial hidrico y con pérdidas de agua asociadas no reduzca la fotosintesis.
Probablemente el aparato fotosintético se ajusta al estrés manteniendo una razonable tasa de asimilacion de
diéxido de carbono, lo cual requiere un cierto grado de apertura estomatica (Fereres 1984).

Diferencias genotipicas en la conductancia estomatica han sido indicadas en diferentes especies por un
gran numero de autores (Boyer 1970, Quarrie y Jones 1979, Araus y col 1989, Matin y col 1989) y, aunque no
hay estudios definitivos, parece ser que es un caracter altamente heredable (Ludlow y Muchow 1989). La
seleccion de genotipos capaces de mantener baja conductancia estomatica en condiciones de estrés no siempre
conlleva buenos resultados. Clarke y McCaig (1982a), en trigo, remarcaron que el error experimental cometido
en la estimacion de la conductancia supera las diferencias entre genotipos, no detectando significacion ni
relacion con el rendimiento. Matin y col (1989) y Cantero (1989) entre otros, si que sefialaron diferencias
genotipicas en trigo y cebada respectivamente.

I11.1.6 DISCRIMINACION ISOTOPICA " C| "> C: FUNDAMENTO Y
APLICACION

Uno de los parametros fisioldgicos recientemente desarrollado es la discriminacidén isotopica. En
condiciones de estrés hidrico mantiene una relacion inversa con la eficiencia del uso del agua (Richards 1987,
Ludlow y Muchow 1989) que se ha detectado en trigo (Morgan y col 1992), cebada (Hubick y Farquhar 1989)
gramineas pratenses (Johnson y col 1990, Johnson y Bassett 1991) y en Vigna umbellata (Kirchhoff'y col 1989,
Hall y col 1990).

El fundamento de la teoria ha sido establecido en profundidad por Farquhar y Richards (1984) y se
basa en las proporciones relativas de los isotopos de carbono. En la naturaleza, existen dos isotopos estables del
carbono, °C y "°C, con proporciones respectivas de 98,9% y 1,1%. La proporcion relativa de "*C en tejidos
vegetales normalmente es inferior a la presente en la atmosfera, indicando que existe discriminacion isotopica de
carbono en la incorporacion de CO,en la planta. Debido a que los isotopos son estables, la relacion C/'*C
permanece invariable siempre y cuando no existan pérdidas de carbono (Farquhar y col 1989).

La teoria predice que el valor de la discriminacidn, D, esta determinado por la presion intercelular de
CO,(py), que a su vez viene controlada por la tasa de asimilacion neta (A) y la conductancia estomatica (g).
Cuando A aumenta, p; disminuye, lo que se refleja en un incremento de la eficiencia en el uso de agua y, por
consiguiente, en una disminucion de A (Richards 1987, Farquhar y col 1989, Ludlow y Muchow 1989). Una de
las ventajas de esta técnica es la integracion de todos los procesos de intercambio gaseoso en el tiempo, a pesar
de que todavia son necesarios més estudios para definir con precision su utilidad (Richards 1987).
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La relacion de la discriminacién con el rendimiento grano o con la produccion de biomasa presenta
algunas contradicciones. En condiciones no limitantes, la correlacién entre ambos fue positiva (Condon y col
1987, Romagosa y Araus 1991), sin embargo, cuando el estrés fue severo la correlacion aparentemente paso a
ser negativa (Hubick y Farquhar 1989). De hecho los mecanismos de conservacion del agua, tales como una
baja conductancia estomatica, permiten a la planta sobrevivir pero penalizan su productividad al disminuir p;.
Asi, los estomas que cierran s6lo como respuesta a déficits hidricos severos pueden ser mas adecuados desde el
punto de vista productivo que los estomas que presentan de forma constante una baja conductancia (Jones
1987). Menores valores de p; también pueden obtenerse mediante un incremento de la actividad fotosintética
interna, sin llevar aparejado un descenso en la g; (Araus y col 1989).

La discriminacion isotopica también ha sido propuesta como indicador del metabolismo fotosintético
(Farquhar y col 1989, Berry 1989, von Caemmer y Hubick 1989) y de la refijacion de CO, procedente de la
respiracion en bracteas y barbas (Wirth y col 1977, Ziegler-Jons 1989) y en granos (Araus y col 1992).

I11.1.7 OBJETIVOS

En condiciones de secano, la seleccién de genotipos capaces de poseer un adecuado estatus hidrico
puede contribuir a incrementar la produccion. Por ello, en este capitulo se pretende:

1.- Describir la evolucion de las relaciones hidricas en hoja bandera de seis genotipos de triticale.
Conocer la dependencia del estatus hidrico de la planta al habito de crecimiento del genotipo y al ambiente.

2.- Valorar la capacidad de ajuste osmotico en triticale como respuesta a la incidencia de estrés hidrico.

3.- Conocer las diferencias genotipicas en conductancia estomatica en la hoja bandera.

4.- Estudiar la presencia de variabilidad en 10 genotipos de triticale de la discriminacion isotopica
BC/12C en grano. Valorar la relacion de este caracter con el rendimiento.

I11.2 MATERIALES Y METODOS
I11.2.1 MATERIAL VEGETAL

Las variables relacionadas con el estatus hidrico del cultivo asi como la conductancia estomatica se
estudiaron, Ginicamente, en seis genotipos, tres de invierno (11, 2I, 31) y tres de primavera (1P, 3P, 6P) de la
coleccion de triticale. Se estimaron en los ensayos G90, P90, G91 y P91, si bien, la relacion entre potencial
hidrico y contenido relativo de agua se evaluaron en el ensayo G92 (apartado 1.2.1, capitulo I, pag 11).

El analisis de la discriminacion isotopica se realizd en la totalidad de la coleccion de triticale en los
ensayos de rendimiento, es decir, P90, G91 y P91 (apartado 1.2.1, capitulo I, pag 11).

I11.2.2 ESTATUS HIDRICO

Todas las variables relacionadas con la estimacion de las relaciones hidricas se midieron en la hoja
bandera desde su completa aparicion (finales de abril) hasta mitad del llenado del grano, poco antes del
comienzo de la senescencia (principios de junio). Los muestreos se realizaron a mediodia solar y de forma
simultdnea para potencial hidrico, contenido de agua y, en su caso, potencial osmotico. La frecuencia fue
aproximadamente, de 8-10 dias, con un numero final de muestreos variable seglin el ensayo: 4 en P90, 5 en G90
y P91y 6 enGI1.

111.2.2.1 Potencial hidrico

Se determind con una camara de presion (Scholander y col 1965), modelo Plant Water Status Console
3000 de Soil Moisture Equipment, en cuatro hojas bandera por genotipo. Se sigui6 la metodologia descrita en la
revision de Turner (1988). El incremento de presion en la camara usando nitrogeno gas se realizo de forma
lenta, aproximadamente a 0.025 MPa s 'hasta la salida de la primera gota de savia en la superficie de corte de la
hoja, momento en el que se cerrd la valvula de presion procediéndose a la lectura del potencial.

I11.2.2.2 Contenido inicial y contenido relativo de agua

La obtencion del contenido de agua de la hoja se realizd en muestras compuestas de cuatro hojas
bandera por parcela. En ellas se determino el peso fresco, el peso turgente y el peso seco. Para ello, en campo,
inmediatamente después del corte, se introdujeron en tubos de agua prepesados (TO) y se transportaron al
laboratorio. Una vez alli, se pesaron de nuevo (T1) manteniéndolos un minimo de 8 horas en condiciones de
compensacion de luz para permitir que se rehidrataran. Transcurrido este tiempo, se sacaron de los tubos, se
elimin6 el agua sobrante y se pesaron de nuevo (Pt). Por ultimo, tras permanecer en estufa 24 horas a 60°C, se
obtuvo el peso seco (Ps).

El contenido inicial de agua (IWC), medido en g agua/g tejido vegetal seco, se derivo directamente de
la expresion:
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(T1-T0)-Ps
IWC=

Pt-Ps
Para el calculo del contenido relativo de agua (RWC) se utilizd la expresion:
(T1-T0)-Ps

IWC= *100
Pt-Ps

I11.2.2.3 Curvas presion-volumen
Se realizaron en la hoja bandera de los seis genotipos en el ensayo G92 una semana después de antesis.
Se cortaron 30 hojas por genotipo al anochecer permitiendo su rehidratacion durante la noche al punto de
compensacion de luz. Una vez saturadas, se desecaron al aire, muestreando a intervalos hojas distintas en las que
se determind RWC y Y. La frecuencia de mediciones varié con el tiempo, siendo muy intensa durante la primera
media hora y estabilizandose en diez minutos hasta transcurridas cuatro horas.

I11.2.3 CONDUCTANCIA ESTOMATICA

La conductancia estomatica de la hoja bandera se midi6 con un porémetro de balance nulo en
condiciones estables, modelo LICOR 1600. El principio de funcionamiento de un porémetro de este tipo
consiste en el mantenimiento de una humedad constante en el interior de una cubeta cerrada con tres puntos
unicos del contacto con el exterior: la apertura de medida en la que se coloca la superficie transpirante y por la
que entra agua en la camara, el orificio de inyeccién de aire seco y el orificio de salida de aire a humedad
constante por el que sale un flujo equivalente al de aire seco inyectado mas el agua aportada por la hoja. El
gradiente de presion parcial de vapor entre la hoja y el aire y la resistencia ejercida por los estomas y la cuticula
determinan el valor de la transpiracion.

Las estimaciones se realizaron al mediodia solar tanto en el haz como en el envés de cuatro hojas por
genotipo. Para ello, en primer lugar se fijo el valor de la humedad a mantener constante dentro de la cubeta, que
coincidio con la humedad relativa del aire. Posteriormente, se introdujo la porcion de hoja con la cara estomatica
expuesta hacia el interior de la cubeta, procurando que el termopar quedara en contacto con la hoja y que el
sensor cudntico registrara una irradiancia igual a la de la hoja. La apertura utilizada en la camara fue de 2 cm’.
Se consider6 que se habia alcanzado la estabilidad cuando varios ciclos consecutivos proporcionaban el mismo
resultado.

El LICOR 1600 utilizado para estimar la conductancia estomatica fue prestado por el Departamento de
Fisiologia Vegetal de la Facultad de Biologia de Barcelona. Esta restriccion en la disponibilidad del porémetro
justifica el menor nimero de muestreos efectuados: 2 en P91 y 3 en el resto, coincidiendo siempre con
determinaciones de potencial hidrico y de contenido relativo de agua.

I11.2.4 DISCRIMINACION ISOTOPICA

La relacion isotopica *C/"*C se determin6 en harina procedente de granos maduros en un espectometro
de masas. Se realizaron dos determinaciones en una Unica muestra representativa por genotipo y ensayo,
utilizando, en el analisis estadistico, la media de ambas observaciones. Los analisis se efectuaron en ISOTOPE
Serv Inc (Los Alamos, NM, USA), utilizando un estandar secundario calibrado contra carbonato calcico de
belemnites (PDB) procedente de la formacion PeeDee de Carolina del Norte (USA). Los resultados se
expresaron en unidades 8"°C, donde,

Rm
8"C(%0)= 100%*(----=---- -1)
Rs

expresion en la cual Rm es la relacion >C/*?C de la muestra y Rs la relacion en el estandar.
El valor de la discriminacion, A, expresado en %o, fue obtenido a partir de da y p, donde a y p se
refieren al aire y planta respectivamente (Farquhar y col 1989):
da-Op

A_
1+dp
Frente al PDB, el CO, atmosférico presenta una desviacion, da, de, aproximadamente, -8.00%o, valor
utilizado para el calculo de A a partir de la expresion anterior.
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I11.2.5 RENDIMIENTO

El rendimiento se determind en las parcelas destinadas a tal fin y en los ensayos P90, G91 y P91.

I11.2.6 TRATAMIENTO ESTADISTICO

La distinta edad de las hojas bandera dentro de un muestreo (una vez que todos los genotipos han
alcanzado este estado), constituye un factor de variaciéon. Conocida su fuerte influencia en el valor del potencial
y del contenido de agua, la edad se introdujo en el analisis estadistico realizado con las medias de cada genotipo
por muestreo y por localidad como una covariable. La edad de la hoja se expreso en funcion del niumero de
filocronos transcurridos desde su total aparicion, en base a la escala de Haun (1973) (Capitulo II). Los valores
medios de cada una de las variables se han estimado por el método de minimos cuadrados para poder corregir el
efecto de la edad.

I11.3 RESULTADOS Y ]?ISCUSI()N
I11.3.1 ESTATUS HIDRICO
I11.3.1.1 Potencial hidrico

El potencial hidrico del suelo, y, por lo tanto, el agua disponible para el cultivo determinan, en parte, el
potencial hidrico de la planta (Kramer 1987). Por lo tanto, el régimen hidrico de cada ensayo esta relacionado
con la posible variabilidad encontrada, tal y como se aprecia en la tabla 3-1, donde figuran los resultados del
analisis de covarianza.

GL b4 IWC RWC
Edad 1 251.9%** 0.11%* 332.9%**
Ensayo 3 84 1*** 0.23%%* 14.9*
Edad* Ensayo 3 19.5* 0.19** 36.5%**
Genotipo 5 9.8 0.12* 6.3
Ciclo 1 6.1 0.01 13.7
Dentro Inv 2 1.6 0.20 24
Dentro Prim 2 22.9%* 0.05 0.8
Ensayo* Genot 15 6.6 0.15%** 5.5
Ens*Ciclo 3 2.5 0.43%%* 54
Ens*Inv 6 4.2 0.11%* 9.5
Ens*Pri 6 11.4% 0.01 1.7
Edad* Genotipo 5 4.9 0.07 12.3*
Edad* Ciclo 1 1.2 0.11 48.7%*
Edad* Inv 2 9.2 0.08 5.6
Edad* Pri 2 2.0 0.03 1.8
Edad* Ens* Genot 15 3.5 0.12%** 5.1
Edad*Ens*Cic 3 34 0.33%** 7.4
Edad*Ens*Inv 6 4.0 0.10%* 7.0
Edad*Ens*Prim 6 39 0.01 1.3
Error 57 6.1 0.03 4.3
CV% 13.0 6.9 2.3

Tabla 3-1. Cuadrados medidos y significacion del analisis de covarianza de la edad, como variable
independiente, para el potencial hidrico (¥), water potencial en Mpa, contenido inicial de agua IWC) en g
agua/g tejido vegetal y contenido relativo de agua (RWC) en %, en seis genotipos y tres ensayos.

* p<0.05; **, p<0.01

Las diferencias significativas en el factor ensayo (Tabla 3-1) indican un régimen hidrico diferencial,
esto es, el grado de estrés es diferente en cada uno de ellos, tal y como se puede intuir de los datos
pluviométricos Tabla 1-4, capitulo I).

En la Tabla 3-2 se expresan las medias corregidas para el factor edad, si bien, la estimaciéon de las
mismas por minimos cuadrados no permite realizar la comparacion segiin el test de minima diferencia
significativa. En ella se observa que P91, en el que no existe limitacién de agua, el potencial alcanza valores mas
altos. Para el cultivo, en términos de potencial, parece ser mas perjudicial un estrés durante la fase de desarrollo,
representado por P90 y G90, que a final de ciclo (G91) (Tabla 3-2). El que en G90 el potencial medio sea igual a
-2.47 MPa, inferior al resto de ensayos, no solamente vendria explicado por la carencia de pluviometria antes de
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la aparicion de la hoja bandera. La siembra excesivamente tardia de este ensayo habria contribuido a una mayor
rapidez del desarrollo, produciendo adaptaciones xeromorficas de las que cabe destacar el menor tamaio de la
hoja (Araus y col 1986a). Asi, aunque el aporte hidrico durante el periodo de medicion es el mas elevado, no se
produce una recuperacion del cultivo en términos de potencial (Blum y col 1990).

Ensayo b4 IWC RWC
G90 -2.47 2.78 85.66
G91 -1.82 2.28 85.84
P90 -1.98 2.88 87.28
P91 -1.42 2.52 92.10
Genotipo

1P -1.65 2.73 89.16
3P -1.97 2.64 88.67
6P -1.83 2.60 87.68
1I -2.15 2.61 86.25
21 -1.71 2.62 88.57
31 -2.15 2.50 87.89
Ciclo

P -1.82 2.65 88.51
1 -1.95 2.58 87.57

Tabla 3-2. Medias estimadas por minimos cuadrados, corregidas en el efecto de la edad del potencial hidrico
(P) en Mpa, contenido inicial de agua (IWC) en g agua/g tejido vegetal y contenido relativo de agua (RWC) en
0,

%.

La respuesta de un genotipo al estrés, es decir, el grado de susceptibilidad que presenta al déficit
hidrico ha sido valorado en numerosos estudios via potencial hidrico (Kramer 1987). Genotipos resistentes
manifestarian valores mas altos de potencial, los cuales estarian relacionados con una mayor produccion (Winter
y col 1988). Curiosamente, en triticale, el analisis conjunto de los cuatro ensayos no revela, a primera vista, la
existencia de variabilidad genotipica, no detectandose, como consecuencia, un comportamiento diferencial entre
genotipos con distinto habito de crecimiento (Tabla 3-1). La edad de la hoja bandera es, mayoritariamente, la
responsable de la variacién encontrada (Tabla 3-1).

El efecto de la edad en las relaciones hidricas de la hoja ha sido destacado en otros trabajos. Dedio
(1975) ya indico el efecto de la edad en la capacidad de retenciéon de agua. McCaig y Romagosa (1991)
destacaron, de nuevo, la notable influencia de la edad y de la posicién de la hoja en la tasa de pérdida de agua.
El muestreo en genotipos con distinta tasa de desarrollo, y, por tanto, con un nimero de hojas distintas, es
facilmente abordable mediante el corte de la ultima hoja completamente desarrollada (McCaig y Romagosa
1987). Para comparar hojas en distintos niveles de insercion, propusieron la utilizacion de un modelo
logaritmico con los grados dia transcurridos desde siembra para corregir la variacion introducida por la edad
(McCaig y omagosa 1989).

La disminucion del potencial hidrico con la edad de la hoja bandera (Figura 3-1) coincide con lo
observado en otros estudios en cereales (Fereres y col 1978, Cantero 1989, Gallardo 1989). La ontogenia de la
hoja produce un incremento en la resistencia de la planta al flujo de agua (Fereres y col 1978), si bien, la
demanda evaporativa creciente a medida que avanza la estacion y el agotamiento de las reservas de agua afectan
simultdneamente a la tasa de disminucion del potencial (Flower y Ludlow 1986).

Aparentemente, el comportamiento de los genotipos en cuanto a potencial hidrico es idéntico, es decir,
no parece existir variabilidad genotipica (Tabla 3-1). Posiblemente el error total sea elevado y capaz de
enmascarar las posibles diferencias. En cambio, dentro de los cultivares de primavera existe significacion. Al
realizar analisis de varianza para cada uno de los ensayos, aparecen diferencias significativas en los ensayos P90
y G90 y no en P91 y G9I. Esto, en acordancia con lo indicado por Matin y col (1989) sugiere la escasa
resolucion del potencial para discriminar entre genotipos por su resistencia a estrés en condiciones no limitantes.
En la Tabla 3-3 se muestran las medias corregidas para el efecto de la edad del potencial hidrico en hoja
bandera, las cuales, como ya se ha mencionado, no permiten hacer comparaciones. No obstante, sirven para
conocer aproximadamente el comportamiento genotipico. En G90 destaca por su alto potencial el genotipo 1P.
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GENOT G90 GI91 P90 P91
1P -1.9 -1.9 -1.7 -1.3
3P -2.7 -2.1 -2.4 -1.6
6P -2.2 -1.6 -1.9 -1.3
11 -2.7 -1.6 -2.1 -1.4
21 -2.9 -1.8 -2.3 -1.5
31 -2.3 -1.8 -1.8 -1.5
CICLO

P -2.3 -1.9 -2.0 -1.4
I -2.6 -1.7 -2.1 -1.5

Tabla 3-3. Medidas corregidas para la edad de la hoja bandera por minimos cuadrados de potencial hidrico
(MPa) en cada ensayo individual. P indica ciclo de primavera, I ciclo de invierno

Los resultados de este trabajo parecen indicar que el tipo de ciclo no estd asociado a evoluciones
diferenciales en las relaciones hidricas (Tabla 3-1). La aparicién de diferencias entre genotipos de invierno y
primavera en muchos casos esta justificada por la distinta edad de las hojas muestreadas, tal y como se
comprobd en los analisis de varianza previos a la correccion de la edad. Sin embargo, la capacidad de mantener
altos potenciales hidricos bajo estrés, esto es, de manifestar tolerancia al estrés es algo inherente al genotipo.

I11.3.1.2 Contenido inicial y contenido relativo de agua

Diversos estudios demuestran la gran relacion de los procesos metabdlicos de la planta con el
contenido relativo de agua (Flower y Ludlow 1986, Kramer 1987, Rascio y col 1988). El que genotipos mas
resistentes de trigo posean RWC mayores (Matin y col 1989, Ritchie y col 1990) y la alta heredabilidad sefialada
en algunos trabajos (Schonfeld y col 1988, Tahara y col 1990) hacen pensar en la posibilidad de utilizacion de
este caracter como criterio de seleccion.

En los resultados obtenidos en este capitulo se aprecian diferencias significativas entre ensayos, las
cuales estarian relacionadas con los aportes hidricos al cultivo (Tabla 3-2). En el RWC medio de cada ensayo
existe una influencia clara del agua recibida, no s6lo a partir de la emergencia de la hoja bandera sino durante
todo el ciclo (Tabla 3-2). Asi, P91 muestra los mayores niveles de hidratacion, con RWC de 92%, mientras que
las diferencias no son tan claras entre P90, G90 y G91.

La edad de la hoja bandera es un factor que también afecta al nivel de contenido relativo de agua
(Tabla 3-1). En trigo, la influencia de la edad en el RWC ha sido destacada por Tahara y col (1990). En general,
la evolucion con el tiempo manifiesta una tendencia descendente (Figura 3-2), con unas oscilaciones mucho
menos acusadas que en el caso del potencial.

El analisis conjunto del RWC en los cuatro ensayos, andlogamente a lo que sucede con el potencial
hidrico, no revela diferencias genotipicas (Tabla 3-1). Sin embargo, cuando se realiza independientemente para
cada localidad, muestra variabilidad genotipica significativa en P91 y G91, destacando 6P y 2I por su mayor
RWC (Tabla 3-4).

GENOT G90 GI91 P90 P91
1P 88.2 84.5 90.8 92.4
3P 84.2 84.9 82.9 89.5
6P 86.9 87.4 86.1 93.4
11 86.7 85.5 89.7 923
21 82.6 86.8 85.9 93.7
31 84.8 85.2 87.4 92.2
CICLO

P 86.4 85.6 86.6 91.8
I 84.7 85.8 87.6 92.7

Tabla 3-4. Medias corregidas para el efecto de la edad estimadas por minimos cuadrados del contenido relativo
de agua en % para cada ensayo.

Cuando el contenido de agua de la hoja bandera se expresa por unidad de peso seco (IWC), también se
detectan efectos ocasionados por la ontogenia (Tabla 3-1) en el analisis conjunto de las cuatro localidades.
Graficamente (Figura 3-2), se aprecia una tendencia al descenso del IWC con el tiempo, aunque con
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oscilaciones mucho mas acusadas, tal y como también se ha observado en trigo (Clarke y McCaig 1982b). Las
diferencias genotipicas entre los diez cultivares de triticale son significativas (Tabla 3-1), al igual que se ha
observado en sorgo (Wenzel y van den Berg 1987) y en trigo (Clarke 1987). Sin embargo, hay que tener en
cuenta que al ser expresadas por unidad de peso seco, las variaciones en el peso seco de la hoja pueden llevar a
confusion en la interpretacion de resultados (Turner 1981). McCaig y Romagosa (1991) al referir el IWC por
unidad de area aprecian variaciones en trigo.

El estudio de la respuesta de un genotipo al estrés en base al contenido inicial de agua no permite
extraer conclusiones definitivas. Aunque se ha sefialado su relacion positiva con el rendimiento bajo sequia, es
necesario contemplar la tasa de pérdida de agua de la hoja como el segundo componente que contribuye a una
mayor capacidad de retencion de agua (McCaig y Romagosa 1987). No siempre, genotipos con alto IWC son
mas resistentes al estrés.

I11.3.1.3 Relacion entre potencial y contenido relativo de agua: estimacion del

ajuste osmotico

En los seis genotipos de triticale, de forma similar a lo que sucede en otros trabajos (Flower y Ludlow
1986, Rascio y col 1988), potencial hidrico y contenido relativo de agua mantienen una relacion lineal,
disminuyendo ambos a lo largo del tiempo (Figura 3-3).

Figura 3-4

Cuando el estrés se acentia, la capacidad genotipica de mantener altos valores de potencial hidrico y de
contenido relativo de agua contribuye a una mayor supervivencia (Fereres 1984, Flower y Ludlow 1986) y/o a
incrementar la produccion (Morgan 1984). El ajuste osmotico es el mecanismo que permite mantener constante
el potencial de turgencia mediante acumulacion de solutos (Fereres 1984, Turner 1986, Barlow 1986, Sinclair y
Ludlow 1985, Blum 1989) si bien cambios en la elasticidad de la membrana (Ike y Thurtell 1981, Tyree y
Ritcher 1982, Kikuta y Ritcher 1986, Rascio y col 1988) o en el tamafio celular (Cutler y col 1977, Campbell y
col 1979) también pueden estar implicados en la capacidad de mantener la turgencia. El ajuste osmotico es un
caracter en el que interviene un componente constitutivo y uno inducido. Este ultimo puede llegar a ser muy
importante siendo recomendable su valoracion en condiciones de estrés (Blum 1989). Sin embargo, se sabe que
la capacidad de ajuste osmdtico constitutiva es heredable (Ludlow y Muchow 1989) por lo que es interesante
valorarla en condiciones hidricas optimas.

El analisis detallado de la relacion P-RWC, mediante una transformacion del tipo II (Ike y Thurtell
1981), es decir, 1/¥ -RWC, permite conocer el modulo de elasticidad y el potencial osmoético a turgencia
completa y a turgencia cero (Tyree y Richter 1982). Desplazamientos de esta curva como respuesta a estrés
pueden ser indicativos de ajuste osmoético (Fereres y col 1978) los cuales vendrian sefialados por una mayor
diferencia entre el potencial osmético a turgencia completa de un tratamiento estresado frente a un testigo bien
hidratado (Flower y Ludlow 1986).

Los valores derivados de las curvas 1/P-RWC (Figura 3-5) son similares a los obtenidos en otros
estudios de cereales (Gallardo 1989, Cantero 1989). En ellos se aprecia un mayor potencial osmético a turgencia
completa en el genotipo 2I, mientras que el minimo corresponde a 3P (Tabla 3-5). La capacidad de ajustarse
osmoticamente en 21 seria, por consiguiente, mas elevada que en 3P. Segun Flower y Ludlow (1986), esto seria
un rasgo indicativo de la existencia de ajuste osmotico.

Genot ¥ (7, 100) Y (7,0) €

1P -1.49 -1.98 1.48
3P -2.00 -2.20 1.76
6P -1.49 -2.00 1.31
11 -1.89 -2.00 1.80
21 -1.15 -1.20 1.22
31 -1.50 -1.90 1.57

Tabla 3-5. Parametros caracteristicos de las curvas 1/P-RWC: potencial osmético a turgencia completa (¥ 100)
potencial osmotico a turgencia cero (¥, o) y modulo de elasticidad (), todos ellos medidos en Mpa.

El modulo de elasticidad permite abordar de nuevo la capacidad potencial de ajuste osmotico. El
incrementar la elasticidad de la pared celular ayuda a disminuir el potencial osmotico de la célula por salida de
agua, sin que ello necesite la acumulacion de solutos (Ike y Thurtell 1981). Células con paredes mas elasticas
sufren pérdidas de turgor menores (Morgan 1984). Una mayor elasticidad, estd asociada, por consiguiente, a
menores modulos de elasticidad (Morgan 1984). Los valores de la Tabla 3-4 de nuevo sefialan, variaciones en la
elasticidad para los seis genotipos que por orden decreciente serian 21, 6P, 1P, 31, 11y 3P. Claramente, no existe
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un comportamiento diferencial entre triticales de distinto habito de crecimiento, por lo que la respuesta al estrés
parece venir controlada por el genotipo. Sin embargo, de nuevo es necesario remarcar que estos resultados se
refieren al componente constitutivo siendo necesario profundizar més en el ajuste inducido, puesto que han sido
evaluados, inicamente para condiciones de cultivo sin estrés.

Respecto a la contribucion del ajuste osmoético al rendimiento cultivado en condiciones deficitarias de
agua, en trigo, se ha encontrado una fuerte relacion positiva entre estos dos caracteres en secano (Morgan 1984).
Sin embargo, no todos los estudios detectan este tipo de relacion (Bolafios y Edmeades 1991). De todos estos
trabajos, es interesante comentar el trabajo de Blum y col (1989), en el que, en trigo cultivado en camara y
sometido a estrés artificial mediante polietilenglicol, encuentra una estrecha correlacion negativa entre ajuste
osmotico y disminucion del crecimiento. A pesar de ello, los genotipos con mayor ajuste en camara no producen
mas grano en ensayos realizados en condiciones de campo. Morgan (1984) sugiere la evaluacion del ajuste
osmotico mediante lineas isogénicas. Afiade que, aunque la ventaja en términos de rendimiento desaparece bajo
riego, ésta se expresa en estrés y contribuye, paralelamente, a la supervivencia. Como conclusion, recomienda su
utilizaciéon como criterio de seleccion.
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I11.3.2 CONDUCTANCIA ESTOMATICA

La ausencia de influencia de la edad de la hoja en la conductancia ha sido sefialada por Araus y Tapia
(1987) en trigo. En hoja bandera, la resistencia estomatica practicamente permanece constante, mientras que es
la resistencia residual la que incrementa con el tiempo, provocando un descenso de la asimilacién neta y
acelerando la senescencia (Araus y col 1986b). Parece ser que el nimero de hoja si que puede tener efectos en la
conductancia, especialmente en cultivos en secano. Generalmente, se produce una adaptacion xeromorfica de las
hojas a medida que progresa la estacion, disminuyendo el area y el volumen de las células del mesofilo. La
conductancia residual disminuye en hojas superiores y la estomatica puede llegar a incrementarse hasta en un
47% segun Araus y col (1986a). Siembras tardias pueden originar efectos similares (Araus y col 1989).

En nuestras condiciones, los analisis de covarianza sefialaron que la conductancia también parece ser
independiente de la edad de la hoja bandera. Por ello, en el modelo del andlisis de varianza se ha sustituido esta
covariable por el factor muestreo. De esta forma se puede separar la variacion ocasionada por los distintos
muestreos de la variacion total.

En los seis genotipos de triticale no se han detectado diferencias significativas entre la conductancia
estomatica del haz y del envés de la hoja bandera. En estos resultados, la conductancia de la hoja bandera en el
envés toma unos valores que, aunque suelen ser menores que en el haz, estadisticamente no permiten afirmar la
superioridad de transpiracion por una de las caras de la hoja. Araus y col (1989) encontraron resultados similares
en trigo. Por esta causa, se ha procedido al andlisis de la conductancia estomatica total, calculada como la suma
de conductancias del haz y del envés.

GL gs
Ensayo 3 14.97
Ensayo* Muest 6 6.70**
Ciclo 1 0.04
Ensayo* Ciclo 3 4.61%*
Ensayo* Mues* Ciclo 6 0.46
Ciclo* Genot 4 0.22
Ensayo* Ciclo* Genot 12 1.89%**
Error 206 0.74
CV% 39

Tabla 3-6. Cuadrados medios y significacion para la conductancia estomatica total (gs) medida en cm/s, en seis
genotipos y cuatro ensayos.
* p<0.05; **, p<0.01

En el andlisis de varianza, se encuentran diferencias significativas entre muestreos las cuales, por ser un
factor jerarquizado al ensayo, vienen reflejadas por el término ensayo*muestreo (Tabla 3-5). Debido a su
elevada magnitud y a ser el denominador de la prueba F en el modelo mixto empleado, desaparece la
significacion en ensayos, esto es, el comportamiento diferencial observado en los ensayos es ocasionado por la
variacion entre muestreos. Aun asi, las medias estimadas muestran una conductancia muy inferior en el ensayo
G91, de valor 1.45 cm/s frente al resto, los cuales sobrepasan 2.0 cm/s (Tabla 3-7).
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ENSAYO gs
G90 2.50
GI1 1.45
P90 2.28
P91 2.76
MDS* 0.70
GENOTIPO

1 2.11
3 2.34
6 2.03
1 2.38
2 2.20
3 2.00
MDS* 0.41
CICLO

P 2.16
I 2.20
MDS* 0.21

Tabla 3-7. Conductancia estomatica (gs) media en cm/s, en seis genotipos y cuatro ensayos. Medias seguidas
por una misma letra dentro de una columna no difieren estadisticamente para p<0.05.
*Minima diferencia significativa

La carencia de diferencias significativas para conductancia estomatica total, tanto entre ciclos como en
los seis genotipos de triticale analizados conjuntamente (reflejadas en la interaccion ciclo*genotipo) (Tabla 3-5)
concuerda con lo obtenido para trigo por Morgan y LeCain (1991), los cuales, cuando pasan a analizar
separadamente cada muestreo encuentran diferencias aisladas. En este caso, en G91, ensayo en el que incidié un
cierto estrés terminal, se puede detectar una ligera variabilidad entre genotipos en los dos ltimos muestreos, al
igual que en el ultimo muestreo de P90 (resultados no mostrados). No obstante, la separaciéon de medias no
permite delimitar ninglin comportamiento genotipico caracteristico. Clarke y McCaig (1982a) y Winter y col
(1988), entre otros, recalcaron la escasa utilidad de la conductancia estomatica como técnica de muestreo. Segun
Clarke y McCaig (1982a) el error experimental suele ser elevado, enmascarando las diferencias varietales. Blum
(1985) tampoco pueden diferenciar genotipos por su tasa de transpiracion en hoja y en espiga por unidad de
area. Mas bien seria la magnitud de las areas foliares la responsable de la variacion total.

Independientemente de la ausencia de variabilidad genotipica, los resultados indican que, en nuestras
condiciones, los estomas permanecen relativamente abiertos a mediodia. La representacion grafica de las
conductancias estomaticas frente al potencial hidrico (resultados no mostrados) muestran una tendencia
horizontal, es decir, no hay indicios de una respuesta estomatica a los valores de potencial alcanzados. El déficit
hidrico no ha sido tan severo en ninguno de los ensayos para producir cierre estomatico, si bien, los menores
valores de conductancia en G91 se deberian a la presencia de un cierto estrés terminal (Acevedo 1987). En
algunos de estos muestreos, el potencial hidrico de la hoja bandera ha llegado a alcanzar los -2.6 MPa.

Aunque en triticale no se dispone de datos sobre el potencial hidrico que ocasiona cierre estomatico, en
principio cabria esperar esta respuesta, por lo menos en el ensayo mas seco. Fereres y col (1978), en sorgo,
tampoco encuentran respuesta estomatica con potenciales de -2.0 MPa, ni diferencias entre testigo regado y
estrés. Turner (1986) revisa en girasol, la falta de relacion entre potencial y resistencia estomatica.

I11.3.3 DISCRIMINACION ISOTOPICA " C| * C
La existencia de variabilidad genotipica para la discriminacién isotopica “C/*C se ha encontrado en
trigo (Condon y col 1987, Morgan y col 1992), cebada (Hubick y Farquhar 1989, Romagosa y Araus 1991),
triticale (Condon y col 1987), gramineas pratenses (Johnson y Basset 1991) y Vigna umbellata (Kirchoff y col
1989, Hall y col 1990). Sin embargo, en estos diez genotipos de triticale las diferencias no han sido
significativas, si bien, éstas se han detectado para el factor ensayo (Tabla 3-8).
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GL A

Ensayo 2 0.98*
Genotipo 9 0.30
Ciclo 1 0.15
Dentro Inv 2 0.02
Dentro Pri 6 0.37
Error 17 0.20
CV% 39

Tabla 3-8. Cuadrados medios y significacién para el valor de la discriminacién isotopica *C/**C(A) en diez
genotipos y tres ensayos.
* p<0.05

Otra posible fuente de desviacion podria estar relacionada con el momento de formacion de los 6rganos
analizados. Es importante que las determinaciones isotopicas se realicen en tejidos sintetizados en las mismas
condiciones, ya que las variaciones ambientales se reflejan en el valor de D. En este caso, el 6rgano analizado ha
sido el grano, en el cual, la distinta fenologia de los genotipos, con diferencias de hasta dos semanas en antesis,
ha podido constituir un factor adicional de wvariacion. Hall y col (1990) encuentran mayor valor de la
discriminacién en hojas en los genotipos mas tempranos de Vigna umbellata. En principio, bajo un estrés
terminal progresivo, cabria esperar una disminucion de A a medida que la fecha de antesis se retrasa. No
obstante, en nuestras condiciones ambientales no siempre se ha producido un incremento lineal del estrés por lo
que no es posible predecir en qué sentido va a variar la discriminacion al retrasarse la floracion.

El interés de la discriminacidn, D, reside, entre otros factores, en su posible correlacion negativa con la
eficiencia en el uso del agua, calculada como el cociente de la actividad fotosintética y la conductancia
estomatica (Farquhar y col 1989). Asi, ligeras variaciones en la conductancia estomatica (gs) se reflejarian de
forma inmediata en A (Condon y col 1987). La incidencia de déficit hidrico, disminuiria la conductancia
estomatica, produciendo un incremento en la eficiencia, y, por consiguiente, un descenso en la discriminacion
(Morgan y col 1992).

ENSAYO A

GI1 17.57 a
P90 16.95b
P91 17.35a
MDS* 0.59
GENOTIPO

1P 17.17
2P 17.20
3P 17.38
4P 17.46
5P 17.59
6P 16.71
7P 17.83
11 17.03
21 17.16
31 17.38
MDS* 0.79
CICLO

P 17.34

I 17.17
MDS* 0.41

Tabla 3-9. Medias y separacion de medias del valor de la discriminacion isotopica *C/"?C(A) en diez genotipos
y tres ensayos. Medias seguidas por una misma letra dentro de una columna no difieren estadisticamente para
p<0.05. *Minima diferencia significativa

En GO9I, ensayo en el que la conductancia ha sido menor, muestra los valores mas altos de
discriminacion (Tabla 3-9). Sin embargo, no hay que olvidar que las mediciones de conductancia son puntuales,
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mientras que una de las ventajas sefialadas de la discriminacion isotopica es el ser una medida integradora de los
procesos metabolicos dentro del cultivo (Richards 1987, Hubick y Farquhar 1989, Farquhar y col 1989). Asi,
aunque en la formacion del grano ha incidido estrés terminal, la translocacién de asimilados de pre-antesis
sintetizados en condiciones no limitantes podria haber desviado la relacion isotopica esperada. De hecho, si los
potenciales hidricos se consideran relacionados con el nivel de estrés, el ensayo P90 seria en el que el déficit
hubiera sido mayor (Tabla 3-2). Los valores medios de A son inferiores en este ensayo, lo cual podria reflejar
este mayor estrés. Lamentablemente no se dispone de informacion sobre G90, en el que se eliminaron parte de
las parcelas de rendimiento por su nascencia deficiente, con lo que no se puede comprobar si en este ensayo, con
un estrés mas acentuado, la discriminacion presenta valores inferiores.

La correlacion fenotipica de la produccion de grano con la discriminacion alcanza un valor de 0.60
(p<0.01), de magnitud similar obtenida en cebada para 6 por Romagosa y Araus (1991), y en la misma direccion
que la observada en trigo (Condon y col 1987, Read y col 1991) y en gramineas pratenses (Johnson y col 1990)
entre otros (Figura 3-5). Aunque en términos generales se observa la tendencia de producir mas cuando A
aumenta, han aparecido algunas desviaciones dentro de ensayos, posiblemente relacionadas con la distinta
fenologia de los genotipos de triticale.

I11.4 CONCLUSIONES

En triticale, los resultados procedentes de los cuatro ensayos sembrados permiten afirmar que:

1.- El habito de crecimiento del cultivar no influye en las relaciones hidricas de la hoja bandera de los
genotipos ensayados al corregir la edad de la hoja como factor de covariacion.

2.- Por ello, es necesario considerar la edad de la hoja en los analisis estadisticos del estatus hidrico. De
no realizarse esta correccion, las diferencias genotipicas encontradas podrian ser debidas a la distinta fenologia
del material vegetal.

3.- A medida que avanza la edad de la hoja bandera, el potencial hidrico, el contenido relativo de agua
y el contenido inicial de agua de ésta decrecen paulatinamente.

4.- Las diferencias genotipicas de potencial hidrico observadas como respuesta al ambiente son
mayores cuando el potencial disminuye. Por contra, el contenido relativo de agua discrimina entre genotipos
incluso cuando no existen condiciones limitantes.

5.- El contenido inicial de agua, por si solo, no permite conocer con exactitud la respuesta de un
genotipo al déficit hidrico. Seria necesario conocer la tasa de pérdida de agua para poder valorar la capacidad de
mantener un alto nivel hidrico en presencia de estrés.

6.- En los seis genotipos de triticale, el potencial osmético a turgencia completa y los modulos de
elasticidad derivados de la relacion Y-RWC, pueden ser indicativos de variabilidad en la capacidad de ajustarse
osmotica y/o elasticamente, si bien, €sta no estd asociada al habito de crecimiento del genotipo.

7.- La edad de la hoja bandera, si bien es un factor importante en las relaciones hidricas, no parece
influir en la conductancia estomatica.

8.- La no deteccion de variabilidad en los seis genotipos de triticale sefialan una escasa utilidad de esta
técnica como criterio de seleccion en nuestras condiciones.

9.- En triticale, no parece existir variabilidad genotipica para la discriminacion isotopica “C/"*C, si
bien se aprecia un claro efecto ambiental.

10.- Los resultados preliminares indican que en triticale también existe una correlacion positiva
significativa entre la discriminacion isotopica, A, y el rendimiento.
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CAPITULO IV. EVOLUCION DEL CRECIMIENTO DEL
GRANO )
IV.1 INTRODUCCION

El triticale presenta cierta sensibilidad a poseer el llamado 'sindrome del asurado' (Bertholdsson y col
1987). El llenado del grano es aparentemente normal, pero en algunos casos, cuando se ha terminado la fase de
crecimiento lineal, ocurre una disminucion del peso seco simultidnea a la pérdida de agua. Las causas de este
fendmeno parecen estar asociadas al origen de este cultivo y son consecuencia de su constitucion genética. Entre
ellas se han mencionado como mas importantes la actividad de la enzima alfa-amilasa durante el periodo de
llenado (Klassen y col 1971, Dedio y col 1975), fallos en la biosintesis de almidon (Heneen y col 1987),
anormalidades mitéticas (Kaltsikes y col, 1975), problemas en la endorreplicacion del DNA (Herz y Brunori
1985a, 1985b) y desequilibrios en la heterocromatina de los cromosomas procedentes del centeno (Bennet 1977,
Kaltsikes y Gustafson 1984, Gustafson y col 1984, Heneen y col 1987).

La obtencion de triticales secundarios mejorados ha paliado en gran medida este problema, habiéndose
incrementado el peso especifico del grano hasta valores cercanos a 75 kg/hl (Varughese y col 1986, Merker
1987). No obstante, la duracion del periodo de llenado sigue siendo muy larga. El problema del asurado se
agudiza con las altas temperaturas de final de la primavera y la carencia de agua que afectan al ciclo de los
cereales en el area mediterranea. Por todo ello, en el presente capitulo se aborda la evolucion del llenado del
grano, estudiando la presencia de variabilidad genotipica asi como la influencia ambiental en las variables que
definen el rendimiento, es decir, tasa y duracion del llenado del grano.

IV.1.1 TASA DE LLENADO DEL GRANO Y DURACION DEL
PERIODO DE LLENADO

Durante el periodo de llenado del grano, las altas temperaturas de final de la primavera pueden
ocasionar por si mismas unas pérdidas superiores a las que produce el déficit hidrico, siendo de especial
importancia el efecto conjunto de ambos tipos de estrés. De los dos factores que determinan el rendimiento, es
decir, tasa de llenado y duracion del periodo de llenado, es éste tltimo el que parece estar mas influenciado por
la temperatura. En trigo, Wiegand y Cuellar (1981) encontraron una disminucion de 3.1 dias en el periodo de
llenado por cada °C de incremento en la temperatura media diaria. En cuanto a si este acortamiento se ve
compensado o no por un aumento en la tasa, existen resultados confusos, aunque parece ser que estd mas
extendida la opinion de que no existe ninguna compensacion. Bruckner y Frohberg (1987) matizaron que
aunque las temperaturas elevadas incrementan el movimiento de fotoasimilados desde la hoja bandera hacia la
espiga, no siempre se traduce en una elevacion de la magnitud de la tasa, puesto que se acenttian la pérdidas de
carbono por respiracion.

Dada la gran influencia del ambiente en la duracion del periodo de llenado del grano, es muy dificil, en
algunos casos, discernir la variacion genotipica propiamente dicha (Wiegand y Cuellar 1981, Katsantonis y col
1986). Sin embargo, en numerosos estudios de maiz (Cross 1975), trigo (Bruckner y Frohberg 1987), cebada
(Rassmusson y col 1979) y arroz (Jones y col 1979) se han detectado diferencias genotipicas para este caracter.

También se ha observado variabilidad intraespecifica para la tasa de llenado del grano en trigo (Nass y
Reisser 1975, Wiegand y Cuellar 1981, Bruckner y Frohberg 1987), en cebada (Ho y Jui 1989), en avena (Wych
y col 1982), en arroz (Jones y col 1979) y en maiz (Katsantonis y col 1986). La influencia ambiental en el valor
de la tasa es de menor cuantia que sobre la duracion y, genéticamente, parece ser que esta controlada por
factores aditivos (Katsantonis y col 1986).

La relacion de la tasa y la duracion del periodo de llenado con la produccion de grano ha sido muy
estudiada en diversos cultivos. Sin embargo, y especialmente en la duracidon, los resultados son bastante
contradictorios. En trigo, Nass y Reiser (1975), Van Sanford (1985) y Bruckner y Frohberg (1987), entre otros,
no encontraron correlacion entre ambas variables. Tampoco se ha detectado en algunos trabajos sobre cebada
(Metzger y col 1984, Ho y Jui 1989), avena (Wych y col 1982) y arroz (Jones y col 1979). En cambio, la
produccion estuvo fuertemente ligada a la duracion del llenado en estudios de maiz (Daynard y col 1971, Cross
1975, Katsantonis y col 1986), de trigo (Gebeyehou y col 1982a, 1982b) y de cebada (Rasmusson y col 1979).

Wiegand y Cuellar (1981), en trigo, sefialaron que, puesto que la duracién del llenado esta muy influida
por la temperatura en condiciones de estrés, el peso final del grano es proporcional a la tasa. Bruckner y
Frohberg (1987) indicaron la fuerte relacion existente entre tasa y produccion pero no con la duracion del
llenado. Nass y Reisser (1975), Jones y col (1979), Wych y col (1982), Van Sanford (1985) y, en general, la
mayoria de los estudios citados hasta el momento, han afirmado la gran influencia que ejerce la tasa en la
determinacion del rendimiento. Por consiguiente, la seleccion de genotipos con alta tasa de llenado parece ser
una buena estrategia para incrementar la produccion de grano (Van Sanford 1985, Bruckner y Frohberg 1987,
Knott y Gebeyehou 1987), especialmente en zonas donde la duracion del llenado esta limitada por las altas
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temperaturas (Wiegand y Cuellar 1981, Bruckner y Frohber 1987).

Por tultimo, es interesante comentar la metodologia a utilizar para la determinacion de la tasa y de la
duracion del llenado. Las regresiones lineales durante la fase de crecimiento lineal del grano han sido un método
ampliamente difundido. La pendiente de la recta es directamente la tasa de llenado, y, generalmente, se
considera finalizado el llenado cuando el grano ha alcanzado alrededor del 90% de su peso (Johnson y Tanner
1972, Van Sanford, 1985). Los modelos polindmicos suponen un gran avance, ya que no es necesario delimitar
la fase lineal para efectuar la regresion. Generalmente se usan ecuaciones de segundo o de tercer grado para
ajustar la evolucion del peso seco del grano. La tasa y la duracion se extraen de las curvas mediante derivacion
(Jones y col 1979). Recientemente, Darroch y Baker (1990) han desarrollado un modelo de ajuste logistico, el
cual proporciona coeficientes de determinacion superiores al 98% y en el que el peso seco maximo del grano es
uno de los parametros que definen la ecuacion.

IV.1.2 TRANSLOCACION DE ASIMILADOS HACIA EL GRANO

El suministro de asimilados hacia el grano durante su formacién proviene tanto de la fotosintesis como
de la translocacion de reservas acumuladas en pre-antesis. La importancia relativa de cada una de estas vias
depende, fundamentalmente, de las condiciones ambientales durante el llenado. Asi, mientras que en climas
frescos y lluviosos es la fotosintesis la que mas contribuye en el llenado (Austin y col 1977), la translocaciéon de
asimilados almacenados es especialmente importante en climas secos y calurosos (Garcia del Moral y Ramos
1989, Pheloung y Siddique 1991, Acevedo y col 1991).

Parece ser que el tallo y la hoja bandera son los 6rganos que mas reservas translocan hacia el grano.
Austin y col (1977) destacaron la pérdida de peso especifico del tallo desde antesis hasta madurez en trigo y
atribuyéndola a la movilizacion de carbohidratos. El papel del tltimo entrenudo del tallo en la acumulacion de
reservas, especialmente de azlcares solubles, ha sido sefialado mas importante que el de las propias hojas
(McCaig y Clarke 1982). Mientras que el contenido en carbohidratos de los limbos se mantiene practicamente
constante durante el llenado del grano, en los tallos se produce una disminucion progresiva con el tiempo.
Ademas, los tallos son capaces de almacenar temporalmente asimilados procedentes de la fotosintesis después
de antesis, actuando como oOrgano regulador entre la maxima produccion de asimilados y el méximo
requerimiento de los mismos. La hoja bandera juega un papel doble en el suministro de asimilados. Ademas de
actuar como almacén de nutrientes, la vaina, al quedar mas protegida, mantiene la actividad fotosintética una
vez que ha comenzado la senescencia (Araus y Tapia 1987).

Respecto al nitrogeno, la evolucion durante el llenado del grano es similar a la que sufren los
carbohidratos. El contenido es maximo en antesis para después decaer tanto en tallo como en hoja bandera
(limbo y vaina) (Araus y col 1986). En trigo, se ha valorado la translocacion de este nitrogeno entre un 50 y un
90%, una vez mas, dependiendo de las condiciones de cultivo (Van Sanford y McKown 1987).

La cuantificacion exacta de la translocacion requiere el marcaje con '*C. Recientemente se han
desarrollado métodos de evaluacion indirecta que consisten en la aplicacion de desecantes quimicos con el fin de
eliminar la fotosintesis de la planta. De esta forma el llenado del grano tiene lugar a expensas de los asimilados
existentes en los distintos 6rganos (Blum y col 1983a, 1983b). El tamafio final del grano indica la capacidad de
mantener el crecimiento a partir de las resevas procedentes de la planta (Clarke 1987). En cuanto a la utilizacion
de esta técnica para 'simular' estrés terminal es necesario puntualizar que mediante el uso de desecantes
artificiales unicamente se paraliza la actividad fotosintética. No reproduce todos los efectos ocasionados por el
estrés. Asi, en el cribado de genotipos tolerantes al estrés, la desecacion artifical en plantas s6lo puede ser
utilizada como medida indirecta de la translocacion hacia el grano (Blum y col 1983b).

Los productos comunmente aplicados en trigo para eliminar la actividad fotosintética de la planta son
clorato magnésico, clorato sodico (Blum y col 1983a, 1983b, 1989) y ioduro potasico (Turner y Nicolas 1987).
De ellos, parece ser que el ioduro potasico es el mas indicado para eliminar la actividad fotosintética de la planta
sin interrumpir el resto del metabolismo (Turner y Nicolas 1987).

El momento de aplicacion del tratamiento desecante tambiéntre un 50 y un 90%, una vez mas,
dependiendo de las condiciones de cultivo (Van Sanford y McKown 1987).

La cuantificacion exacta de la translocacion requiere el marcaje con '“C. Recientemente se han
desarrollado métodos de evaluacién indirecta que consisten en la aplicacion de desecantes quimicos con el fin de
eliminar la fotosintesis de la planta. De esta forma el llenado del grano tiene lugar a expensas de los asimilados
existentes en los distintos 6rganos (Blum y col 1983a, 1983b). El tamafio final del grano indica la capacidad de
mantener el crecimiento a partir de las resevas procedentes de la planta (Clarke 1987). En cuanto a la utilizacion
de esta técnica para 'simular’ estrés terminal es necesario puntualizar que mediante el uso de desecantes
artificiales Unicamente se paraliza la actividad fotosintética. No reproduce todos los efectos ocasionados por el
estrés. Asi, en el cribado de genotipos tolerantes al estrés, la desecacion artifical en plantas solo puede ser
utilizada como medida indirecta de la translocacion hacia el grano (Blum y col 1983b).

Los productos comunmente aplicados en trigo para eliminar la actividad fotosintética de la planta son
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clorato magnésico, clorato sédico (Blum y col 1983a, 1983b, 1989) y ioduro potasico (Turner y Nicolds 1987).
De ellos, parece ser que el ioduro potasico es el mas indicado para eliminar la actividad fotosintética de la planta
sin interrumpir el resto del metabolismo (Turner y Nicolas 1987).

El momento de aplicacién del tratamiento desecante también puede modificar los resultados (Clarke
1987). Generalmente se considera 14 dias después de antesis como el momento ideal, ya que la fase de
crecimiento lineal ha comenzado y es cuando el grano necesita mas aporte de asimilados (Blum y col 1983a,
1983b, 1989; Turner y Nicolas 1987, Hossain y col 1990).

IV.1.3 MODIFICACION DE LA RELACION FUENTE-SUMIDERO

En numerosos estudios, la existencia de limitaciones en la relacion fuente-sumidero, es decir, en la
capacidad de la planta para suministrar asimilados (fuente) o del grano para almacenarlos (sumidero), han sido
seflaladas como las responsables de la obtencion de granos con un deficiente llenado (Radley y Thorne 1981,
Shanahan y col 1984, Ma y col 1990). En condiciones de estrés terminal, la senescencia precoz inhibe la
fotosintesis (Austin y col 1977) y, por consiguiente, supone una importante reduccion de la fuente en el
suministro de asimilados hacia el grano. Segin Blum y col (1983b), la modificacién del sumidero hacia un
mayor nimero de granos de menor tamafio podria contribuir a la obtencidon de rendimientos mas altos en este
tipo de situaciones. Esta recomendacion se basa en la menor disminucién del peso del grano que sufren los
granos de menos tamafio cuando se les pulveriza con clorato magnésico.

La reduccion del tamafio del sumidero es otra de las vias para discernir si el deficiente llenado del
grano es consecuencia de una limitacion de la fuente o del sumidero. En trigo, esta alteracion se ha realizado
mediante distintos procedimientos tales como la eliminaciéon de una flor de cada espiguilla (Radley 1978),
desgranar la mitad longitudinal de la espiga (Blum y col 1983a, Ma y col 1990) e incluso cortar la mitad
superior de la espiga (Radley y Thorne 1981, Perez y col 1989). En todos estos caso, se ha obtenido un
incremento en el peso seco de los granos que permanecen, originado por un aumento de la tasa de llenado
(Simmons y col 1982). Este crecimiento compensatorio depende del genotipo: en general, genotipos con granos
pequefios son capaces de acumular mas materia seca (Simmons y col 1982, Blum y col 1983a, Ma y col 1990).
Este mayor tamafo de los granos que permanecen en la espiga suele estar relacionado con un incremento en la
deposicion de almidon. No obstante, si la alteracion se ha inducido en las primeras fases del desarrollo del
grano, es posible que el endospermo posea un mayor numero de células, consecuencia de una mayor division
celular (Radley 1978, Radley y Thorne 1981).

La alteracion del sumidero también puede afectar a la deposicion de nitrégeno en el grano. En trigo, al
eliminar la parte superior de la espiga, se produce una mayor acumulacion de nitrégeno en los granos restantes.
Esto pudiera indicar que el nimero de granos por espiga y el tamafio de los mismos regulan la translocacion de
nitrogeno (Radley 1978, Perez y col 1989, Ma y col 1990).

Los factores que regulan las relaciones fuente-sumidero no son del todo conocidos, aunque parece ser
que son las hormonas las que regulan el flujo de asimilados hacia el grano. Blum y col (1988) proponen que al
modificar el sumidero se disminuye la actividad de la fuente como consecuencia de la acumulacion de acido
abcisico en las hojas. No obstante, Ma y col (1990) no encuentran ninguna relacion entre el crecimiento
compensatorio del grano y el acido abcisico presente en las hojas. Las giberelinas y las auxinas también se han
sefialado como limitantes para el llenado: al eliminar granos en la espiga se produciria un incremento de
giberelinas y de auxinas en las glumas y granos, lo que indica que estas sustancias pueden ser limitantes en las
espigas intactas (Radley 1978). Sin embargo, experimentos con “C en trigo indican que las auxinas no son las
responsables del control de la asimilacion (Wardlaw y Moncur 1976). Asi pues, se necesitan mas estudios para
determinar qué sustancias son las que determinan las relaciones fuente-sumidero en cereales de invierno.

IV.1.4 OBJETIVOS

Dado que las condiciones ambientales desfavorables intensifican la presencia de asurado en triticale, en
este capitulo se pretende,

1.- Estudiar la existencia de comportamientos diferenciales en funcion del habito de crecimiento para la
tasa y la duracion del llenado, asi como la translocacion en la hoja bandera y en el ultimo entrenudo del tallo.

2.- Establecer si el deficiente llenado del grano de algunos genotipos estd relacionado con
desequilibrios en la relacion fuente-sumidero. En concreto, se observaran los efectos en el peso del grano, tasa 'y
duracion del llenado de:

a.- La disminucion de la fuente producida por la aplicacion de desecantes artificiales.

b.- La reduccion del tamafio del sumidero mediante impedir la formaciéon de los granos en la mitad de
la espiga.
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IV.2 MATERIALES Y METODOS
IV.2.1 MATERIAL VEGETAL

IV.2.1.1 Variabilidad existente en el cultivo
El analisis de la variabilidad para los parametros que definen la curva de llenado, es decir, peso
maximo del grano, tasa y duracion del llenado, se realiz6 en la coleccion de diez triticales y en los ensayos G90,
P90, G91 y P91, todos ellos descritos en el apartado 1.2.1 del capitulo I (pag 11).

IV.2.1.2 Modificacion de la relacion fuente-sumidero
Se utilizaron cuatro genotipos adicionales, dos de ellos con un alto peso de 1000 granos (uno mexicano
y otro europeo). Se efectuaron alteraciones en la fuente (planta) y en el sumidero (grano) para observar los
efectos en el crecimiento del grano. Se sembraron en tres ensayos durante las campaias
89-90 y 90-91, cuyas notaciones son DP90, DG91 y DP91. La descripcion detallada del material
vegetal y de los ensayos figura en el apartado 1.2.2 del capitulo I (pag. 13).

IV.2.2 VARIABILIDAD EXISTENTE EN EL CULTIVO

Como ya se ha mencionado, se utilizaron los diez genotipos de triticale de la coleccion, sembrados en
los ensayos G90, P90, G91 y P91. Para realizar el seguimiento del llenado del grano, en antesis, se marcaron
100 espigas principales en cada parcela con las anteras visibles en la zona central (Estado 65 de la escala de
Zadoks). Cada 5-8 dias se cortaron 10 espigas marcadas en la campafia 89/90 y 5 en la 90/91. La primera toma
de muestras siempre coincidié con la antesis. Las espigas principales se cortaron a nivel del ultimo nudo
desarrollado. En una bolsa de plastico hermética se transportaron al laboratorio en donde se fraccionaron en
espiga, limbo y vaina de la hoja bandera y ultimo entrenudo del tallo. De cada una de ellas se obtuvo el peso
fresco y el peso seco (48 horas a 60°C). En las espigas, previamente a la determinacion del peso seco, se
extrajeron dos granos por espiga de la zona central (tres en la campafia 90/91), pesdndose en fresco vy,
posteriormente, en seco. En cada fraccion también se determind el adrea mediante un medidor de area foliar
Delta-T. Esto solamente se hizo una vez durante el periodo de llenado coincidiendo con el momento de antesis.
El peso especifico de cada fraccion se obtuvo directamente de la division del peso seco y del area.

IV.2.2.1 Determinacion del peso maximo del grano, tasa de duracion del llenado
El peso seco del grano desde antesis hasta madurez se ajustd a la curva logistica de expresion:

W
Y= (1)
(1+ eB-cx)

en donde Y es el peso seco estimado del grano, X es el tiempo transcurrido desde antesis en grados dia,
W es el peso maximo del grano y B y C son constantes derivadas en el ajuste.

La tasa maxima de llenado se obtiene cuando Y = 0.5 W, que corresponde, aproximadamente, a la
mitad de la fase lineal del periodo de grano, momento en que la pendiente es maxima. Derivando y sustituyendo
en la expresion (1):

mg C*W
Tasa ( )=
grado dia 4

Se considera que el llenado del grano se completa cuando el grano alcanza el 95% de su peso, por lo
que la duracion se obtiene directamente por sustitucion en (1):
B +2,944
Duracion (grados dia) = -----------------
C

IV.2.2.2 Translocacion de asimilados
En limbo y vaina de la hoja bandera y en el ultimo entrenudo del tallo se estudio la evolucion del peso
especifico durante el periodo de llenado. Se estimé la translocacion por diferencia entre el peso especifico
maximo y el peso especifico final de cada fraccion.
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1V.2.2.3 Rendimiento

Se determind la produccion de grano en las parcelas de rendimiento de los ensayos P90, G91 y P90. En
G90, no pudo obtenerse una estimacion adecuada del rendimiento debido a los problemas de nascencia ya
indicados en el capitulo L.

IV.2.3 MODIFICACIONES DE LA RELACION FUENTE-SUMIDERO

En los cuatro genotipos de los ensayos DP90, DG91 y DP91, la metodologia para el seguimiento de las
curvas de llenado ha sido paralela a la utilizada en la coleccion de triticales (apartado IV.2.2). Asi pues, fue
posible obtener el peso maximo del grano, la tasa y la duraciéon del llenado (apartado IV.2.2.1) y una estimacion
de la translocacion desde las tres fracciones analizadas, es decir, limbo y vaina de la hoja bandera y ultimo
entrenudo del tallo (apartado IV.2.2.2). Por tultimo, se estimd el rendimiento y, en este caso, el peso de 1000
granos (apartado I1V.2.2.3). Los experimentos realizados consistieron en la reduccion de la fuente mediante el
tratamiento con desecantes y en la reduccion del tamafio del sumidero impidiendo la formacion de granos en la
mitad de la espiga. A continuacion se describe la metodologia utilizada en cada uno de ellos.

IV.2.3.1 Reduccion de la fuente: aplicacion de desecantes

Se realizaron tratamientos con desecantes artificiales para eliminar la actividad fotosintética de la
planta y, de esta manera, disminuir el flujo de asimilados hacia el grano. Se efectud en dos etapas:

a.- Comparacion de desecantes: ioduro potasico frente a clorato sédico

Durante la campaiia 89/90 se aplicaron dos productos quimicos, ioduro potasico y clorato soédico, con
el fin de determinar el mas adecuado para reproducir los efectos del estrés terminal. De las tres parcelas
principales del ensayo DP90, una permanecid intacta para ser utilizada como testigo y en las otras dos se
aplicaron, respectivamente, ioduro potasico al 0.3% y clorato sodico al 4%. Ambos tratamientos se efectuaron a
los 14 dias de antesis.

b.- Determinacion del momento de aplicacion

En la segunda etapa, realizada en la campafia 90/91 se intentd determinar el momento de aplicacion
optimo del desecante. En este caso, inicamente se utilizé ioduro potasico al 0.3% como producto desecante. En
DGY1 y DP91, ademas de la parcela intacta como testigo, se efectuaron tratamientos a los 7 dias (en la segunda
parcela principal) y a los 14 dias (en la tercera) después de antesis.

1V.2.3.2 Reduccion del sumidero: disminucion del numero de granos en la espiga

Adicionalmente, durante las campafias 89/90 y 90/91, se impidio la formacion de granos en la mitad de
la espiga para estudiar si el menor peso de los granos esta relacionado, en algunos genotipos, con una
incapacidad del grano (sumidero) en acumular los asimilados disponibles. En DP90, DG91 y DP91, se
marcaron, ademas de las 100 espigas en la parcela control (tratamiento testigo), 70 espigas adicionales en las
que se modifico el tamafio del sumidero. Esto se realiz6 mediante el punzamiento de los ovarios de la mitad de
la espiga, impidiendose, de esta manera, la formacion del grano.

IV.3 RESULTADOS Y DISCUSION
I1V.3.1 VARIABILIDAD EXISTENTE EN EL CULTIVO

IV.3.1.1 Peso maximo del grano, tasa y duracion del llenado

El procedimiento matematico de calculo de las curvas de llenado en base a expresiones logisticas
proporciona un ajuste excelente. En todos los casos, la bondad del mismo ha sido muy buena, con coeficientes
de determinacion superiores al 95% vy, en general, por encima del 98%. En la Figura 4-1 se muestra, como
ejemplo, la evolucion del peso seco y del contenido de humedad del grano en un genotipo de primavera (1P) y
uno de invierno (31).

Antes de pasar al andlisis de las variables que caracterizan las curvas de llenado, esto es tasa y
duracién, es necesario indicar que, en ninguno de los diez genotipos de triticale, se ha detectado una pérdida en
el peso seco del grano durante la fase de maduracion, caracteristica principal del denominado 'sindrome del
asurado' (Bertholdsson y col 1987). A pesar de ello, el grano una vez maduro y en mayor o menor medida
dependiendo del genotipo, ha presentado sintomas visuales de asurado. Se ha observado que durante su
desarrollo, el grano es completamente redondeado, especialmente al final de la fase de crecimiento lineal. Sin
embargo, la maduracion conlleva cambios en la morfologia exterior que le originan un aspecto arrugado. Serian
necesarios estudios de microscopia electronica para poder conocer la evolucion del tamaiio de las células y las
causas que originan, en este caso, el asurado.

En los resultados del andlisis de varianza, se observa que, en los diez genotipos analizados, parece
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existir variabilidad para el peso maximo del grano (W) (Tabla 4-1). De forma similar a lo que sucede en cebada
(Ho y Jui 1989), trigo (Gebeyehou y col 1982a, Van Sanford 1985, Darroch y Baker 1990), avena (Wych y col
1982) y maiz (Katsantonis y col 1986), también existe variabilidad en la tasa de llenado (Tabla 4-1). Sin
embargo, en nuestras condiciones, no se han detectado diferencias significativas en la duracion del llenado del
grano en los diez genotipos de triticale (Tabla 4-1), en contra de lo que sucede en cebada (Ho y Jui 1989), en
trigo (Gebeyehou y col 1982a) y en maiz (Katsantonis y col 1986). Aun asi, hay otros estudios en los cuales
tampoco se han encontrado diferencias para este caracter (Darroch y Baker 1990).

La igualdad en la duracion del periodo de llenado quizas esté relacionada con las caracteristicas
climaticas de la zona de cultivo. En nuestras condiciones, la antesis en estos genotipos se produce a finales de
mayo, fecha excesivamente tardia, ya que coincide con las altas temperaturas de final de la primavera. Esto
podria provocar una disminucion notable en la duracion del llenado (Bruckner y Frohberg 1987). En trigo,
Wiegand y col (1981) estimaron esta reduccion en 3.1 dias por cada grado centrigrado de aumento sobre 15 °C.

GL 'Y T D
Ensayo 3 837** 61** 91949**
Blg* Ensayo 7 23ns 1.3ns 10359**
Genotipo 9 553%%* 39%** 5461ns
Ciclo 1 3948%%* 311%* 1862ns
Dentro Inv 2 68ns 3ns 8762ns
Dentro Pri 6 150%* 8ns 5139ns
Genot* Ensayo |27 24%* S 10634%*
Ciclo*Ens 3 62%* 10%* 29508%*%*
Inv*Ens 6 41%* TH* 19616%**
Pri*Ens 18 12ns 3ns 4524ns
Error 108 11 1.5 3516
CV% 6.7 10.8 8.6

Tabla 4-1. Cuadrados medios y significacion para el peso maximo del grano (W) medido en mg, la tasa de
llenado (T*107%) en mg/grados dia y la duracion del periodo de llenado (D) en grados dia en diez genotipos de
triticale y cuatro ensayos.

Las diferencias genotipicas en el peso maximo del grano y en la tasa de llenado, parecen venir
asociadas, en su mayor parte, al habito de crecimiento (Tabla 4-1). La tasa de llenado es superior en los
genotipos de primavera (Tabla 4-2), hecho que contribuye a la obtencion de un mayor peso del grano dado que
la duracién del llenado no difiere estadisticamente entre ciclos (Tabla 4-1 y Tabla 4-2).

En estos resultados es posible apreciar diferencias significativas para el factor ensayo para las tres
variables que definen la curva de llenado (Tabla 4-1). Las medias por ensayo revelan la posibilidad de
compensacion entre tasa y duracion, asi, en G90, con la menor duracion del llenado, la velocidad de
aculumacion de materia seca en el grano es muy elevada (Tabla 4-2). Un mismo peso del grano puede ser
alcanzado, por consiguiente, con distintas combinaciones de tasa y duracion. Por ello, Darroch y Baker (1990)
sefialan el peso maximo del grano como el parametro mas adecuado para discriminar entre genotipos.
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ENSAYO W T D
G90 50.1¢ 0.132a 596 d
P90 43.5d 0.101 c 673 c
GI1 564 a 0.130 a 706 b
P91 52.7b 0.113b 749 a
MDS* 3.0 0.003 30
GENOT

1P 50.1¢c 0.126 be 652
2P 589 a 0.127 be 722
3P 5450 0.125 be 672
4P 56.6 ab 0.135 ab 682
5P 57.5 ab 0.145a 665
6P 55.8b 0.133b 682
7P 492 ¢ 0.118 ¢ 681
11 41.5d 0.097d 665
21 44.1d 0.095d 718
31 39.0¢ 0.089d 676
MDS* 2.9 0.011 66
CICLO

P 54.6 a 0.130 a 679

I 41.6b 0.094 b 686
MDS* 2.0 0.007 29

Tabla 4-2. Medias y separacion de medias para el peso maximo del grano (W) en mg, la tasa de llenado (T) en
mg/grado dia y la duracion del periodo de llenado (D) en grados dia en diez genotipos de triticale y cuatro
ensayos. | indica ciclo de invierno, P ciclo de primavera.

Medias seguidas por una misma letra dentro de una columna no difieren estadisticamente para p<0.05.

*Minima diferencia significativa

Se ha detectado interaccién ambiente*genotipo para las tres variables analizadas (Tabla 4-1), en todos
los casos, asociadas al término ciclo*ambiente e invierno*ambiente. El hecho de que los triticales de primavera,
en estos ensayos, se comporten de la misma forma independientemente del ambiente, hace pensar en la
posibilidad de que para ellos no existan unas condiciones limitantes reales durante el periodo de llenado del
grano. Sugiere, por tanto, un escape al estrés térmico terminal.

Las relaciones entre tasa y duracion del llenado y el rendimiento han sido ampliamente discutidas en la
bibliografia. En general, en trigo y en cebada parece ser que la tasa esta correlacionada con la produccion y con
el peso del grano (Nass y Reiser 1975, Bruckner y Frohberg 1987, Ho y Jui 1989). Sin embargo, en algunos
casos es la duracion lo que determina el rendimiento (Daynard y col 1971, Cross 1975, Katsantonis y col 1986).
En triticale, al realizar correlaciones fenotipicas para cada habito de crecimiento se aprecia que, en los cultivares
de primavera, la produccion de grano no esta relacionada con la duracién del llenado pero si con la tasa,
existiendo una correlacion negativa entre tasa y duracion (Tabla 4-3). En los cultivares de invierno, la tasa no
esta correlacionada ni con el rendimiento ni con la duracion del llenado (Tabla 4-3).

I Invierno Primavera
\\%4 Tasa Duracion Rdto W Tasa Duracion  Rdto
W 1 0.26ns 0.8 *** 0.59*** 11 0.60%*** 0.28* 0.74%%*
Tasa 1 0.28ns 0.28ns 1 -0.54%** () 52%**
Duracion 1 0.49** 1 0.06ns
Rdto 1 1

Tabla 4-3. Correlaciones fenotipicas y nivel de significacion para el peso maximo del grano (W) en mg, tasa de
llenado (T) en mg/grado dia, duracion del llenado (D) en grados dia, rendimiento (RDTO) en g/parcela y peso
de 1000 granos (P1000G) en g para cada ciclo de cultivo.

* p<0.05; **, p<0.01

El mayor peso de la duracion o de la tasa en la produccion generalmente se atribuye a las condiciones
de cultivo. En ambientes limitantes, la duracion del llenado es restringida y similar para todos los genotipos, con
lo cual un mayor rendimiento esta ocasionado por una alta tasa. En el caso inverso, esto es, en ambientes de
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cultivo 6ptimos, no existen factores que limiten la duracion del llenado, con lo cual, a mayor duraciéon mayor
produccion. Puesto que en el clima mediterraneo las altas temperaturas limitan el llenado del grano, estariamos
dentro del primer supuesto. No obstante, aunque los genotipos de primavera se adaptan a este modelo, los
genotipos de invierno se comportan de modo contradictorio. Una posible justificacion a este hecho hay que
buscarla en la estrategia de estos cultivares: la tasa de llenado es muy baja, por lo que el rendimiento se
incrementa a costa de alargar el periodo de llenado. Asi pues, aunque la duracidon se vea muy disminuida por el
efecto de las temperaturas, el rendimiento sigue estando relacionado con la duraciéon en contra del
comportamiento esperable.

Respecto a la existencia de correlacion fenotipica negativa entre tasa y duracion del llenado,
Gebeyehou y col (1982a) y Bruckner y Frohberg (1987), entre otros, encontraron, en trigo, que era debida a una
fuerte correlacion ambiental. Por lo tanto, en presencia de estrés terminal, los genotipos con alta tasa y duracion
corta del llenado se verian favorecidos, produciéndose, en ellos, un escape de las condiciones adversas. Este
razonamiento de nuevo sugiere la posibilidad de que, en los cuatro ensayos realizados, los triticales de
primavera escapen a las altas temperaturas de final de ciclo tipicas de ambientes mediterraneos.

IV.3.1.2 Translocacion de asimilados

De las dos fuentes de suministro de asimilados al grano, fotosintesis después de espigado y
translocacion, es ésta ultima la que presenta mayor importancia en climas secos y calurosos (Garcia del Moral y
Ramos 1989, Acevedo y col 1991, Pheloung y Siddique 1991). En nuestro caso, la valoracion de la
translocacion se ha realizado por diferencia entre el peso especifico maximo de cada 6rgano (limbo y vaina de la
hoja bandera y tltimo entrenudo del tallo) y el peso especifico final, medidos ambos en mg/cm’. Se ha
observado que el peso especifico maximo en todas las fracciones y, especialmente en el ultimo entrenudo del
tallo, se alcanza unos quince dias después de antesis. Resultados similares han sido sefialados en trigo por
Austin y col (1977) y Blum y col (1983a). Este incremento inicial de peso del tallo seria debido a la
acumulacion temporal de asimilados procedentes de la fotosintesis. De esta forma, estaria actuando como
organo regulador entre el momento de maxima produccion de fotoasimilados y el de maximo requerimiento de
los mismos (McCaig y Clarke 1982).

Graficamente (Figura 4-2) puede apreciarse una cierta pérdida de peso en las tres fracciones analizadas.
En la hoja bandera, el limbo se mantiene mas estable mientras que la vaina sufre un descenso en el peso
especifico mas acentuado. No obstante, es en el ultimo entrenudo del tallo donde parece existir una mayor
translocacion.

A pesar de estas apreciaciones, en el andlisis de varianza unicamente las diferencias genotipicas son
significativas en la vaina de la hoja bandera, las cuales estan asociadas al habito de crecimiento del cultivar
(Tabla 4-4): los genotipos de primavera pierden mas peso que los de invierno (Tabla 4-5).

GL Limbo Vaina Tallo
Ensayo 3 1.5ns 15.8 ns 283*
Ensayo* blq 8 2.7 ns 7.9 ns 48 ns
Genotipo 9 2,7 ns 22.7% 65 ns
Ciclo 1 1.1 ns 97.6* 30 ns
Dentro Inv 2 0.2 ns 8.6 ns 138 ns
Dentro Pri 6 3.7 ns 14.6 ns 37 ns
Genot* Ensayo 27 2.5% 9.8 ns 37 ns
Ciclo* Ens 3 3.4 ns 9.2 ns 6 ns
Inv* Ens 6 4.2% 6.0 ns 84 ns
Pri* Ens 18 1.7 ns 11.0 ns 25 ns
Error 108 1.4 10.5 53
CV% 39 45 45

Tabla 4-4. Cuadrados medios y significacion para la translocacion (mg/cm®) del limbo y vaina de la hoja
bandera y del ultimo entrenudo del tallo en diez genotipos de triticale y cuatro ensayos.
* p<0.05; ** p<0.01

De las tres fracciones analizadas, el tallo es el que experimenta una mayor pérdida de peso por unidad
de area verde (Tabla 4-5), y aunque las diferencias no son significativas, los triticales de primavera sufren un
mayor descenso en el peso especifico del tallo que los de invierno.

Posiblemente, la falta de variabilidad obtenida sea consecuencia de los altos coeficientes de variacion.
Se hace necesario sefialar que, el tamafio de la uestra, si bien es suficiente como para determinar con precision la
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evolucion del peso seco del grano, no permite estimar con exactitud las pérdidas de peso especifico de cada
fraccion. Probablemente, si el tamafio de la muestra fuera mayor aparecerian diferencias que no se han podido
detectar con la metodologia utilizada.

ENSAYO L \Y T
G90 34 5.5 17.1a
P90 2.7 6.9 12.0b
GI1 3.0 7.8 19.5a
P91 2.8 7.9 16.1a
MDS* 0.8 2.5 3.7
GENOT

1P 3.3 99a 19.4
2P 1.9 59bc 15.1
3P 3.8 8.0 ab 16.6
4P 2.8 7.6 ab 16.3
5P 2.8 7.7 ab 18.6
6P 3.6 7.7 ab 16.7
7P 3.0 6.5 be 12.9
11 3.1 59bc 12.5
21 2.7 6.6 bc 19.1
31 2.8 47 c 14.5
MDS* 1.1 2.9 6.5
CICLO

P 3.0 7.6a 16.5

I 2.9 57b 15.4
MDS* 0.6 1.3 2.9

Tabla 4-5. Medias y separacion de medias para la translocacion en limbo (L) y vaina (V) de la hoja bandera y
tallo (T) medido en mg/cm” en 10 genotipos de triticale y cuatro ensayos. I indica ciclo de invierno, P ciclo de
primavera.

Medias seguidas por una misma letra dentro de una columna no difieren estadisticamente para p<0.05.
*Minima diferencia significativa

IV.3.2 MODIFICACION DE LA RELACION FUENTE-SUMIDERO

IV.3.2.1 Disminucion de la fuente: aplicacion de desecantes artificiales

En algunos casos, el deficiente llenado del grano es ocasionado por una limitacion de la fuente en el
suministro de asimilados (Shanahan y col 1984, Bruckner y Frohberg 1991). En presencia de estrés terminal, la
paralizacion de la actividad fotosintética supone una limitacion en el flujo de asimilados hacia el grano y, por lo
tanto, una incapacidad de la fuente para que el grano alcance su tamafio potencial. Mediante tratamientos con
desecantes artificiales, puede reproducirse este efecto, y estudiar como la translocacion de asimilados desde las
partes vegetativas de la planta contribuye a paliar el inferior suministro de nutrientes (Blum y col 1983a, 1983D).
Permite conocer si el bajo peso del grano estd asociado a una limitacién del sumidero o a una limitacion de la
fuente. Por ello, en cuatro genotipos de triticale (dos de peso de 1000 granos alto y dos de bajo) se realizaron
tratamientos con desecantes a los 7 y/o 14 dias después de antesis. Las fechas de antesis de cada uno de ellos en
cada ensayo figuran en la siguiente tabla:

P90 G91 P91
M1 11/5/90 13/5/91 21/5/91
M2 8/5/90 11/5/91 17/5/91
El 26/5/90 20/5/91 26/5/91
E2 24/5/90 18/5/91 25/5/91

Tabla 4-6. Fechas de antesis de los 4 genotipos de triticale utilizados para modificar la relacion fuente-
sumidero.

a.- Comparacion de desecantes: ioduro potasico frente a clorato sédico
En triticale, la aplicacion de clorato sddico al 4% a los 14 dias después de antesis para simular el estrés
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terminal no parece ser aconsejable. En la Figura 4-3 se han representado los efectos del ioduro potasico y del
clorato soédico en las curvas de llenado respecto al testigo para los genotipos EI y M2 como ejemplo
representativo. Se observa claramente cémo el clorato sédico produce una paralizacion del crecimiento del
grano. En consecuencia, el rendimiento y el peso de 1000 granos son las variables utilizables para la
comparacion de los productos desecantes.

Los tres tratamientos, esto es, testigo, aplicacion de ioduro potasico y de clorato sdédico, presentan
diferencias significativas tanto en el rendimiento como en el peso de 1000 granos (Tabla 4-7). El clorato sddico
origina unas reducciones muy severas, de hasta el 50% en el peso del grano (Figura 4-3). Turner y Nicolas
(1987) obtuvieron resultados similares, con reducciones cercanas al 70% del peso del grano. Esto supone que la
accion de este producto no se limita a reducir la actividad fotosintética. También paraliza la translocacion. Por
ello, no es recomendable la utilizacion de este producto para simular los efectos del estrés sobre la actividad
fotosintética de la planta. Sin embargo, puede presentar cierto interés en el estudio del crecimiento del grano en
las primeras fases del desarrollo, ya que mediante su aplicacion es posible estimar facilmente el peso alcanzado
por el grano en el momento del tratamiento.

También es necesario considerar la dosis de aplicacion, que en este caso ha sido la recomendada por
Blum y col (1983a). Con dosis menores quizas puedan conseguir efectos menos intensos y similares a los que
suceden en condiciones naturales por estrés terminal. Hossain y col (1990), con clorato sédico al 2%, obtuvieron
reducciones en el tamaio del grano de, aproximadamente, un 40%.

GL RDTO P1000G
Trat 2 330553** 022.9%%*
Blg* Trat 6 7808 ns 39ns
Genot 3 4001 ** 217.0%*
Genot* Trat 17533* 22.4%*
Error 18 4390 6.4
CV% 28 9.1

Tabla 4-7. Cuadrados medios y significacion para el rendimiento, medido en g/m’, y del peso de 1000 granos,
medido en gramos, en 4 genotipos de triticale en el ensayo DP90. Comparacion de desecantes: ioduro potésico
frente a clorato sodico.

* p<0.05; **, p<0.01

El ioduro potésico es mas recomendable como desecante artificial, ya que, aparentemente, no interfiere
directamente en el metabolismo de la planta. Las reducciones en el peso de 1000 granos y en el rendimiento son
menores que en el caso anterior (Tabla 4-8) y, segtin Turner y Nicolas (1987), perfectamente comparables a las
que suelen suceder en situaciones de estrés.

Trat RDTO P1000G
Testigo 403 a 357a
IK 231b 29.1b
CIO3Na 7lc 183 ¢
MDS* 56 2.1

Tabla 4-8. Medias y separacion de medias del rendimiento (g/m?) y el peso de 1000 granos (g) del factor
tratamiento obtenidas con cuatro genotipos de triticale en el ensayo DP90. Comparacion de desecantes: ioduro
potasico frente a clorato sodico.

Medias seguidas por una misma letra dentro de una columna no difieren estadisticamente para p<0.05.
*Minima diferencia significativa

El analisis de varianza también revela la presencia de diferencias genotipicas en las dos variables
analizadas. En la Figura 4-4 se han representado las medias para cada tratamiento en las que se aprecia que los
genotipos E1 y M1 tienen un peso de 1000 granos superior (Tabla 4-7).

Blum y col (1983a) observaron que los genotipos de trigo que poseen grano mas pequefio son los que
mejor toleran las condiciones estresantes, y, en los que la reduccion del peso de 1000 granos es menor. Por ello,
propone la modificacion de la distribucion del sumidero (mas granos de menor tamafio) como un caracter
asociado a la tolerancia al estrés. En nuestro caso, las reducciones en el peso de 1000 granos, han sido, dentro de
cada origen, mayores para los genotipos de grano lleno. Asi, al aplicar ioduro potasico, en los mexicanos la
disminucion del tamaifio del grano ha alcanzado el 24,76% y 20,4% para M1 y M2 respectivamente, y en los
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europeos el 16,03% y 11,98% para E1 y E2. En el caso del clorato sddico, los valores oscilan entre el 40 y el
50%, manteniendo la misma tendencia. Como conclusion, también es posible indicar que, en triticale, los
genotipos de grano lleno se ven mas afectados por el estrés.

Aunque aparentemente la reducciéon del peso de 1000 granos es de menor magnitud que la del
rendimiento, la comparacién de estas variables en términos relativos revela que este efecto es mas bien una
cuestion de escala. Asi, al aplicar ioduro potésico, el rendimiento medio y el peso de 1000 granos se reducen en,
aproximadamente, un 28% y un 20%. Dado que ambos criterios discriminan por igual entre tratamientos (Tabla
4-8), de cara a utilizar uno de ellos como criterio de seleccion se recomendaria estimar el peso de 1000 granos.
Este parametro es mas facil de medir en un programa de mejora, puesto que, en numerosas ocasiones la
disponibilidad de material vegetal es reducida dificultando la valoracion del rendimiento.

b.- Determinacion del momento de aplicacion del desecante

Las reducciones tan severas en el rendimiento y en el peso de 1000 granos producidas por el
tratamiento con clorato potasico hicieron, que en una segunda fase de este trabajo, se pasara a determinar el
momento idoneo de aplicacion del desecante Uinicamente para el ioduro potéasico. Algunas de las curvas de
llenado al aplicar ioduro potasico (0.3%) a los 7 y 14 dias después de antesis respecto al testigo, se representan
en la Figura 4-5

En este caso, tal y como se aprecia en la figura anterior, al no producirse una paralizacién total del
llenado del grano después de aplicar el desecante, es posible calcular las variables que definen cada curva, es
decir, peso maximo del grano, tasa y duracion. Sin embargo, dada la existencia de una interaccion significativa
fecha de aplicacion*ensayo, el analisis estadistico se ha realizado por separado para cada localidad. Un resultado
comun en los dos ensayos es la carencia de significacion en la duracion del llenado para el factor tratamiento, en
contra de lo sefialado por Blum y col (1983a), que encuentra una disminucion importante en la duracion al
aplicar clorato magnésico a los 14 dias después de antesis.

En DGI1, los tratamientos desecantes no modifican significativamente los pardmetros que definen la
curva del llenado, esto es, peso maximo del grano, tasa y duracion del llenado (Tabla 4-9), lo que también se
puede observar graficamente para el genotipo E1 (Figura 4-4). Esto sugiere que, quizés, los tratamientos con
desecantes no fueran del todo efectivos, ya que no fueron capaces de disminuir el flujo de asimilados hacia los
granos centrales de la espiga principal. No obstante, probablemente los hijuelos secundarios se vieran afectados
mas intensamente, por lo que si que es posible apreciar una cierta disminucioén, sobre todo en el rendimiento.
Evidentemente, esta reduccion es mas severa cuando se trata a los 7 dias que a los 14 (Tab4-10), si bien, para el
peso de 1000 granos es similar en ambos momentos (Tabla 4-10).

DGI1 DP91
GL

RDTO P1000G w T D RDTO P1000G W T D
Fecha 2 141197** | 129.1 ** | 51.2ns 0.9 ns 742 ns 239511%* | 236.2%* | 472.1%* | 35.7%* 14088 ns
Blg* Fecha 6 14799 ns | 8.4 ns 13.4 ns 2.1ns 9278 ns | 8836 ns 6.6 ns 52ns 1.1 ns 9238 ns
Genot 3 24668* 273.9 *¥* | 2853 %% | 14.6* 13889 ns | 17681 ns | 366.2** | 467.7** | 36.2%* 19912 ns
Genot* Fecha | 6 7697 ns 10.2 ns 12.3 ns 1.2 ns 3059 ns | 24634 * 3.3 ns 39.2 ns 8.5% 17302 ns
Error 18 | 6137 4 12.5 3.6 10413 8869 5.0 39.7 2.5 20393
CV% 12 4 7 16 14 17 6 13 16 19

Tabla 4-9. Cuadrados medios y significacion para el rendimiento (g/mz), peso de 1000granos (g), peso maximo
del grano en mg(W), tasa de llenado en mg/grado dia grano (T) y duracion del periodo de llenado en grados dia
(D) de cuatro genotipos de triticale en los ensayos DP91 y DG91. Determinacion del momento de aplicacion del
desecante: 7 dias después de antesis frente a 14 dias.
* p<0.05; **, p<0.01

En DP91, los tratamientos con desecantes afectan a todas las variables excepto a la duracion del
periodo de llenado (Tabla 4-9). Los efectos que se observan son similares, es decir, se obtiene una disminucion
en el rendimiento, en el peso del grano y en la tasa como consecuencia de la eliminacién de la actividad
fotosintética. Sin embargo, no se pueden distinguir tan claramente diferencias ocasionadas por el momento de

aplicacion (Tabla 4-10).
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DGI1 DPI1

GENOT |RDTO P1000G W T D RDTO P1000G W T D
M1 689 a 47.1a |53.6a 0.131a 681 588 395b |47.1 0.100b 712
M2 663ab 36.7b |43.4b 0.104b 717 505 30.5¢ 39.5¢ 0.078 ¢ 704
El 573 ¢ 46.7 a 557a 0.121 ab 759 546 445a |552a 0.123a 770
E2 609bc 379b |475¢ 0.106b 717 490 32.1¢ 40.7 ¢ 0.084c 802
MDS* |77 1.9 3.5 0.019 101 93 1.9 6.2 0.016 141
FECHA

Tes 749 a 458 a 523a 0.118 716 695 a 41.7 a 52.1a 0.116 a 727
14D 617b 40.6b |49.6ab 0.115 706 451D 332¢ 395¢ 0.083b 728
7D 534 ¢ 398b [|483b 0.113 700 450 b 349b |45.3 0.089b 787
MDS* |67 1.7 2.1 0.016 87 81 1.6 5.4 0.013 122

Tabla 4-10. Medias y separacion de medias para el rendimiento (g/m?), el peso de 1000 granos (g), el peso
maximo del grano (g), la tasa (mg/grado dia) y la duracion del llenado (grados dia) para el factor fecha de
aplicacion en cuatro genotipos de triticale y en los dos ensayos realizados durante la camparia 90/91.
Determinacion del momento de aplicacion de desecantes: 7 dias frente a 14 dias después de antesis.
Medias seguidas por una misma letra dentro de una columna no difieren estadisticamente para p<0.05.

* Minima diferencia significativa

c.- Efecto de la aplicacion de desecantes sobre la translocacion de asimilados
Segun Blum (1983b), al paralizar la actividad fotosintética del la planta mediante la aplicacion de desecantes, se
deberia producir, como respuesta a la disminucion de la fuente, un incremento de la translocacion de asimilados
hacia el grano. Sin embargo, este efecto no se ha observado cuando se ha aplicado clorato sédico como
desecante. En la Tabla 4-11, se aprecia claramente como en el tallo la movilizacion de asimilados es
estadisticamente inferior a la aplicacion de ioduro potasico e incluso al testigo, hecho que podria estar
relacionado con una interferencia en la translocacion. En la vaina de la hoja bandera se aprecia una tendencia
similar, si bien, no existe una significacion estadistica. Evidentemente, tal y como sefialan las curvas de llenado
de la Figura 4-3, el crecimiento del grano queda, practicamente, interrumpido, por lo que los requerimientos de
nutrientes son nulos. De nuevo, se sugiere que la aplicacion de clorato sddico al 4% no es una técnica
recomendable para simular estrés terminal en nuestras condiciones.

GENOT L \Y T

M1 2.7 6.2 13.6
M2 2.5 7.1 10.1
El 2.6 5.5 11.5
E2 34 6.8 10.7
MDS* 1.6 4.3 7.0
TRAT

Tes 2.6 5.1 12.8 a
IK 2.8 8.8 16.1 a
CIO3Na 3.0 5.4 57b
MDS* 1.4 3.7 6.1

Tabla 4-11. Medias y separacion de medias para la translocacién (g/m?) en limbo y vaina de la hoja bandera y
tallo en los cuatro genotipos de triticale del ensayo DP90 en los que se han aplicado ioduro potésico (0.3%) y
clorato sodico (4%) como desecantes artificiales. Medias seguidas por una misma letra dentro de una columna
no difieren estadisticamente para p<0.05.
*Minima diferencia significativa

Por el contrario, en la aplicacion de ioduro potasico a los 14 dias después de antesis, se aprecia una
tendencia a incrementar la movilizacion de reservas desde la vaina de la hoja bandera y el ultimo entrenudo del
tallo, si bien, no presenta significacion estadistica (Tabla 4-11). Respecto a la respuesta de la translocacion al
momento de aplicacion del desecante (7 dias frente a 14 dias después de antesis), no ha sido posible determinar
un comportamiento diferencial en la vaina de la hoja bandera y en el ultimo entrenudo del tallo (Resultados no
mostrados). Es necesario volver a sefialar que quizas la unidad muestral sea muy pequeiia y los errores
experimentales sean capaces de enmascarar las diferencias en la translocacion ocasionadas por los tratamientos,
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asi como la presencia de variabilidad genotipica.

En cuanto al papel del limbo de la hoja bandera, independientemente de la carencia de significacion
estadistica para genotipos y tratamientos, se podria indicar el escaso papel que juega en la translocacion en
condiciones de estrés. Blum y col (1983a) no encontraron, en limbos, movilizacién de reservas al aplicar
desecantes sefialando que, incluso dentro del tratamiento control, la participacion del limbo en el llenado del
grano mediante la translocacion es de un valor muy pequefio.

1V.3.2.2 Disminucion del sumidero: reduccion del numero de granos en la espiga

En trigo, la disminucién del tamafio del sumidero se traduce en una mayor acumulacion de materia seca
en el grano (Simmons y col 1982, Blum y col 1983a, Ma y col 1990). En triticale, al impedir la formacién de
granos en la mitad de la espiga, se ha apreciado un efecto similar (Figura 4-6). El incremento en la tasa de
llenado respecto a granos procedentes de espigas intactas es el responsable del mayor peso del grano (Tabla 4-
12 y Tabla 4-13), ya que, de forma similar a lo que sucede en trigo (Simmons y col 1982), esta alteracion del
sumidero no afecta a la duracion del llenado (Tabla 4-12).

No obstante, el crecimiento compensatorio conseguido nunca ha sido lo suficientemente grande como
para paliar la reduccion ocasionada por la eliminacion del 50% de los granos. Ma y col (1990) sugieren que
quizas se produzca una limitaciéon en el sumidero para la acumulacion de los asimilados adicionales que estan
disponibles. Otra explicacion podria ser que parte de los asimilados del tallo se translocaran hacia las otras
espigas de la planta, puesto que la modificacion unicamente se realiza en la espiga principal. Asi, pudiera ser
interesante comparar el peso del grano de una planta completa intacta frente a una planta en la que se ha
eliminado parcialmente la espiga principal.

GL DP90 DGI1 DP91
w T D w T D w T D

Genotipo | 3 505%** | 3% 36134 ns 158%** | 1% 9497 ns | 119*** [30** 4197 ns

2 58 ns 4 ns 29393 ns 7 ns 1 ns 4119 ns |23 ns 3ns 4979 ns

6 34 ns 4 ns 14265 ns 17 ns 1 ns 4925 ns |16 ns 4ns 5846 ns

1 713* 24%* 11239 ns 2R7H** | D4** 278 ns | 487*** | 60* 4607 ns

3 39 ns 21* 59187 ns 13 ns 3 ns 5378 ns | 19 ns 8 ns 13293 ns

6 24 4 10275 ns 5.6 1.7 2535 6 7 10553
CV 10 18 15 4.2 10 7 4 20 14

Tabla 4-12. Cuadrados medios y significacion del peso maximo del grano en mg(W), tasa de llenado en
mg/grado dia (T) y duracién del periodo de llenado en grados dia (D) de cuatro genotipos en los que se ha
reducido el tamafio del sumidero en tres ensayos
* p<0.05; **, p<0.01

P90 GI1 P91

Genot W T D \\%4 T D \\ T D
M1 49.0ab 0.128a 669 56.2b 0.137ab 681 554bc  0.119bc 704
M2 46.1b 0.097 ab 708 492 ¢ 0.120bc 671 524c 0.108 ¢ 750
El 555a 0.122a 668 61.8a 0.143a 734 62.9a 0.157a 710
E2 34.1c¢ 0.090b 540 56.1b 0.115¢ 752 55.7b 0.144 ab 688
MDS* 7.1 0.032 170 3.1 0.018 67 33 0.035 137
Trat

Cas 513a 0.123a 651 593a 0.139a 713 6l.1a 0.148a 727
Tes 41.0b 0.095b 641 52.3b 0.119b 706 52.1b 0.116 b 699
MDS* 5.1 0.022 106 2.2 0.012 47 2.3 0.025 97

Tabla 4-13. Medias y separacién de medias (LSD) para el peso maximo del grano en mg (W), tasa de llenado en
mg/grado dia (T) y duracién del periodo de llenado en grados dia (D) en cuatro genotipos en los que se ha
modificado la relacion fuente-sumidero.

Al representar el porcentaje de incremento del peso seco del grano respecto del peso medio del testigo
en los tres ensayos, claramente se observa una tendencia a un mayor crecimiento en los granos mas pequefios
(Figura 4-7). Blum y col (1983a) y Ma y col (1990) encontraron resultados similares. Esto hace pensar en que la
obtencion de granos de poco peso puede estar relacionada con limitaciones de la fuente para el suministro de

67



asimilados.

Como analisis complementario se ha estudiado el efecto de la modificacion del sumidero en la
translocacion. Tampoco se han detectado diferencias entre genotipos y no parece existir una respuesta
diferencial en la movilizacidon de reservas ocasionada por la reduccion del nimero de granos en la espiga en
ninguna de las tres fracciones, es decir, limbo y vaina de la hoja bandera y ultimo entrenudo del tallo
(Resultados no mostrados). Esto podria significar que, el crecimiento compensatorio de los granos ha tenido
lugar, aparentemente, a partir de la fotosintesis de la espiga.

IV.4 CONCLUSIONES

Las conclusiones de los resultados obtenidos en el presente capitulo se pueden englobar en dos grupos:

A.- Variabilidad en el llenado del grano en triticale. Relaciones entre tasa y duracion del llenado
con el rendimiento.

1.- En triticale, se aprecia la existencia de variabilidad para el peso maximo del grano y para la tasa de
llenado. Estas diferencias van ligadas, fundamentalmente, por el habito de crecimiento de los cultivares. Los
genotipos de primavera presentan un mayor peso del grano y una tasa de llenado mas elevada que los de
invierno.

2.- La duracion del llenado del grano no varia estadisticamente entre ciclos. Posiblemente, el efecto de
las altas temperaturas del final de primavera acortan el llenado del grano y enmascaran las posibles diferencias
entre habitos de crecimiento.

3.- Los genotipos de invierno tienen una fecha de antesis excesivamente tardia para nuestra zona
incidiendo condiciones climaticas muy desfavorables en el llenado. Esto hace que el potencial de este tipo de
cultivares no pueda expresarse por completo.

4.- La no existencia de interaccion genotipo*ambiente pudieran indicar que en estos genotipos se
produce un escape del estrés terminal.

5.- En los diez genotipos de triticale analizados, si bien se ha detectado la existencia de translocacion
(medida como diferencia en el peso seco especifico maximo y el final) tanto en hoja bandera como en el ultimo
entrenudo del tallo, ésta presenta variabilidad genotipica inicamente en la vaina de la hoja bandera.

6.- En los genotipos de primavera la movilizacion de reservas en la vaina es estadisticamente superior a
los de invierno. En el limbo de la hoja bandera y en los tallos es ligeramente superior.

7.- Parece ser que el ultimo entrenudo del tallo es el 6érgano que mas capacidad tiene de acumular
asimilados. El limbo de la hoja bandera apenas pierde peso, con lo cual, su papel en la produccion es muy
limitado en nuestras condiciones.

B.- Modificacion de la relacion fuente-sumidero B.1.- Reduccion del tamafio de la fuente:
aplicacion de desecantes

8.- En triticale, la utilizacion de clorato s6dico como desecante artificial produce unos efectos muy
drésticos en el llenado, posiblemente ocasionados por interferencias directas en el crecimiento del grano. Como
consecuencia, no es un producto recomendable para simular la paralizacion de la actividad fotosintética que
sucede en condiciones de estrés terminal.

9.- El ioduro potésico origina reducciones en el peso maximo del grano, en la tasa de llenado y en la
duracion reflejandose esto en una disminucién significativa de la produccion y del peso de 1000 granos.

10.- El parametro mas adecuado para estimar los efectos de los desecantes en un programa de mejora es
el peso de 1000 granos.

11.- La translocacion, obtenida por diferencia de pesos especificos, se ve incrementada como
consecuencia de la aplicacion de ioduro potasico si bien no existe una significacion estadistica. En cambio, se
paraliza, especialmente en el ultimo entrenudo del tallo, al pulverizar con clorato sodico. Este ultimo efecto
posiblemente esté relacionado con la paralizacion del crecimiento del grano que se produce, elimindndose la
demanda de asimilados hacia el grano.

12.- No se ha detectado una respuesta genotipica en la translocacion como respuesta al tratamiento con
desecantes. Posiblemente, el tamafio de la unidad muestral sea poco representativo para detectar diferencias
significativas.

B.2.- Reduccion del sumidero: disminucion del nimero de granos en la espiga

13.- La reduccion del sumidero, mediante impedir la formacién de granos en la espiga, ocasiona un
incremento en el peso maximo de los granos restantes y una mayor tasa de llenado. Este tratamiento no afecta a
la duracion del llenado.

14.- No parecen existir limitaciones en el tamafio del sumidero ya que, en todos los casos, se produce
un crecimiento compensatorio en el grano.

15.- Este crecimiento compensatorio es mayor a medida que el tamafio del grano disminuye. En ningin
caso llega a paliar la reduccidon que supone eliminar el 50% de los granos de la espiga.

16.- La translocacion no varia al reducir el sumidero. El crecimiento compensatorio se realiza,
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aparentemente, a partir de la fotosintesis.
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CAPITULO V. CRECIMIENTO Y PRODUCTIVIDAD
V.1 INTRODUCCION

El triticale fue originalmente considerado como una especie adaptada a zonas marginales. Sin embargo,
la mejora de esta especie durante los ultimos afios ha proporcionado genotipos con un gran potencial productivo,
capaces de competir, en nuestras condiciones, con el trigo y la cebada (Royo 1992). A pesar de ello, existe
relativamente poca informacion sobre la contribucion de ciertos caracteres morfosisiologicos a la produccion de
grano en esta especie. Interesa, por consiguiente, conocer la variabilidad disponible en triticale sobre
determinados parametros relacionados con el rendimiento, especialmente, aquellos que sirven para definir y
caracterizar el crecimiento del cultivo. Por ello, en este quinto capitulo se aborda el analisis del crecimiento de
un conjunto de genotipos de triticale con distintos origenes. Paralelamente, se pretende profundizar en los
componentes del rendimiento, y, por ultimo, en la produccion de grano propiamente dicha.

V.1.1 CRECIMIENTO

El anélisis clasico del crecimiento vegetal, desarrollado inicialmente para plantas aisladas vy,
posteriormente, ampliado a cultivos, estd basado en considerar la biomasa durante el periodo vegetativo como
dependiente de la capacidad de intercepcion de la luz y de la actividad fotosintética (Gallagher 1979, Monteith y
Elston 1981, Garcia del Moral y col 1987). Dado que, inicialmente, la intercepcion de la radiacion es pequeiia,
el crecimiento de la cubierta vegetal es lento en el comienzo del ciclo, aumentando la tasa de produccion de
materia seca a medida que se va desarrollando. Caracteres tales como hojas grandes, rapida expansion foliar y
ahijamiento temprano pueden ayudar a favorecer este proceso (Evans 1980).

El crecimiento, en la mayoria de los cultivos, sigue un modelo sigmoidal (Milthorpe y Moorby 1982).
En trigo (Bauer y col 1987a), cebada (Baker y Gebeyehou 1982) y triticale (Ford y col 1984) también se ha
encontrado este patron en la evolucion del peso seco del cultivo, con un méaximo situado durante el periodo de
maduracion. Gent y Kiyomoto (1989), en trigo, situaron este punto quince dias después de antesis. Para la
produccion de biomasa, se han detectado diferencias genotipicas en cebada, trigo y triticale (Baker y Gebeyehou
1982, Ford y col 1984, Austin y col 1989).

Las funciones polindmicas han sido utilizadas para caracterizar las curvas de crecimiento del cereal.
Por ejemplo, Bauer y col (1987a), en trigo, expresaron la biomasa con una expresion cuadratica en la que la
variable independiente fue el estado de desarrollo segun la escala de Haun (1973). No obstante, es mas corriente
utilizar el tiempo desde emergencia medido en grados dia como variable (Karimi y Siddique 1991).

La relacion entre biomasa total y produccion de grano ha sido demostrada en algunos estudios. En
general y en ausencia de limitaciones para el cultivo, a mayor biomasa mayor rendimiento (Baker y Gebeyehou
1982, Ramos y col 1985, Garcia del Moral y col 1987). Resultados similares se han obtenido por Boukerrou y
Rasmusson (1990), proponiendo la seleccién de genotipos capaces de desarrollar una abundante cubierta
vegetal. Esta seleccion, dada la laboriosidad del proceso de determinacion de biomasa, se realizaria en base a
indices visuales.

No obstante, la distribucion de materia seca dentro de la planta juega un importante papel en la
determinacion del rendimiento. En trigo, Gent y Kiyomoto (1989) relacionaron las diferencias en la producciéon
de grano con la distribucion de fotosintatos y la retencion de los mismos en madurez. Bauer y col (1987a)
analizaron la proporcion de hojas, tallos y espigas en distintos estadios de desarrollo en trigo. Las hojas,
representaron el mayor porcentaje en hoja bandera mientras que los tallos fueron maximos en espigado. La
pérdida de peso de éstos durante el periodo de maduracion pueden ser indicativos de la movilizacion de reservas
hacia el grano (Cutforth y col 1988). Bauer y col (1987b, 1987c¢), en trigo, estimaron que el 71% del nitrégeno y
el 57 % del fosforo del grano provenian de la translocacion desde hojas y tallo.

Las hojas constituyen el 6rgano primordial de intercepcidon de la radiacion (Monteith y Elston 1981), si
bien, en la capacidad fotosintética de la planta, los tallos y las espigas también juegan un notable papel. Por
consiguiente, optimizar el indice de area foliar (LAI), definido como superficie foliar por unidad de suelo, y el
indice de area verde (GAI), superficie fotosintética total por unidad de suelo, es de vital importancia para
maximizar el rendimiento.

El peso seco de las hojas y el area foliar siguen una evolucion similar durante el ciclo, con maximos
que se producen con anterioridad a la antesis, generalmente situados alrededor del estadio de zurrén hinchado
(Bauer y col 1987a). En trigo y en cebada, numerosos estudios han sefialado la existencia de una fuerte relacion
entre el indice de area foliar (LAI) y produccién de biomasa, asi como la contribucion al rendimiento final
(Borojevic y col 1980, Garcia del Moral y col 1985, Ramos y col 1985, Bauer y col 1987a, Karimi y Siddique
1991).

Sin embargo, la literatura es bastante contradictoria acerca de los valores optimos de LAI. Aunque, en
general, se considera que en cereales el LAI ideal se sitia alrededor de 4, en situaciones de cultivo muy
intensivas, se han encontrado producciones de grano maximas con LAI comprendidos entre 9 y 10 (Borojevic
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1979, Borojevic y col 1980).

Un aspecto que puede llegar a ser mas importante que el propio indice de area foliar es la duracion del
area foliar (LAD) después de antesis, ya que, si el tejido fotosintético permanece mas tiempo activo, la
disposicion de asimilados para el grano serd mayor. De hecho, en un gran niimero de casos, diferencias en
cosecha grano pueden ser explicadas por las variaciones en LAD desde antesis a madurez, existiendo buenas
correlaciones entre este indice y la produccion final de grano en varios cereales (Borojevic y Williams 1982,
Garcia del Moral y col 1987, Siddique y col 1989).

V.1.2 RENDIMIENTO Y SUS COMPONENTES

El rendimiento de un cereal puede expresarse por el producto de tres componentes:

g
Produccion grano (---------- )=
1,1,12
n° espigas n° granos g
= * * peso grano (----------=-=----- )
m’ espiga grano

Sus magnitudes se determinan en distintos estadios del desarrollo del cultivo, permitiendo que se
compensen entre ellos.

V.1.2.1 Numero de espigas por unidad de superficie

La densidad de espigas por unidad de superficie resulta de la combinacion de dos variables, el numero
de plantas por unidad de superficie y el nimero de espigas por planta.

El nimero de plantas/m” esta determinado, principalmente, por la dosis de siembra. Estudios sobre la
influencia de la densidad de poblacion sobre la produccién de materia seca, han mostrado, generalmente, un
incremento de la misma hasta alcanzar un umbral, con reducciones significativas a muy altas densidades (Hay y
Walker 1989). Factores tales como fertilizacion nitrogenada y riego, afectan, considerablemente, a la densidad
optima de plantas para conseguir rendimientos maximos (Hay y Walker 1989).

En el namero final de espigas por planta influyen el nimero de tallos producidos y la proporcion de
estos que dan lugar a espiga. Mientras que la primera depende fundamentalmente de las caracteristicas
genotipicas, densidad de siembra y aporte de nutrientes (Briggs y Aytenfisu 1980, Simmons y col 1982, Fowler
1983, Garcia del Moral y col 1984, De la Morena y col 1986, Hay y Walker 1989, Kochhann y col 1990), la
segunda es el resultado de la competicion por un suministro limitado de asimilados dentro de la planta y por la
intercepcion de la luz dentro del cultivo (De la Morena y col 1986).

En numerosos estudios en trigo y cebada se ha comprobado como el nimero de espigas por unidad de
superficie estd fuertemente correlacionado con el rendimiento, sefialandose este componente como el mas
importante en la determinacion de la produccion (Nass 1973, Borojevic y col 1980, Borojevic y Williams 1982,
Siddique y col 1989, Garcia del Moral y col 1991). En triticale, Sandha y col (1990b) también encontraron una
fuerte relacion del rendimiento con la densidad de espigas por unidad de superficie. En el trabajo de Carrillo y
col (1983), en triticale, la herencia de este caracter presentd6 dominancia completa.

V.1.2.2 Numero de granos por espiga

Este segundo componente del rendimiento se determina, primariamente, en el periodo de iniciacion de
espiguillas, si bien, la incidencia de condiciones desfavorables posteriores pueden originar mortalidad en
espiguillas y, en consecuencia, disminuir el nimero final de granos (Hay y Walker 1989).

La fase de desarrollo apical se considera critica porque en ella se determina el nimero de espiguillas
por espiga y el nimero de flores por espiga. Frank y Bauer (1984), en trigo y en cebada, atribuyeron las
diferencias en el rendimiento a la duraciéon del desarrollo apical. En general, los factores que modifican la
duracion de la fase de iniciacion, especialmente nitrogeno y agua, tienen influencia directa en este componente
del rendimiento. Epoca y densidad de siembra también inciden sobre este caracter (Knott y Talukdar 1971, Hay
y Walker 1989).

La disminucién del nimero de granos por espiga relacionada con fallos en la polinizacion es debida,
fundamentalmente, a incidencia de condiciones ambientales desfavorables durante la antesis. Hay y Walker
(1989) han indicado que la magnitud de estas pérdidas suele ser pequefla, y, en la mayoria de casos,
despreciable.

En trigo, cebada y triticale se ha detectado variabilidad para este caracter (Shanahan y col 1984, Sandha
y col 1990a, Garcia del Moral y col 1991). Carrillo y col (1983), analizando un dialelo de 20 genotipos de
triticale, encontraron dominancia parcial en el nimero de granos por espiga.
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Shepherd y col (1987) observaron una relacion lineal entre el nimero de granos y el rendimiento en
cebada cultivada bajo condiciones mediterraneas. En trigo, Shanahan y col (1984) también encontraron mayor
dependencia de la produccién con el nimero de granos que con el peso de los mismos. De hecho, los
incrementos en el rendimiento conseguidos en las tultimas décadas gracias al desarrollo de variedades
semienanas, se han atribuido a cambios en la distribucion de la materia seca dentro de la planta hacia un mayor
numero de granos. La consecuencia final es un incremento en el indice de cosecha. Evidentemente, este
incremento se ha conseguido actuando sobre el numero de espigas por planta y sobre el nimero de granos por
espiga (Austin y col 1989, Perry y D'Antuono 1989, Siddique y col 1989).

V.1.2.3 Peso unitario del grano

El peso del grano, definido durante el periodo de llenado, depende, fundamentalmente, de la cantidad
de asimilados disponibles para ser transportados hacia la espiga durante su formacion. La actividad fotosintética
durante el llenado y las reservas acumuladas durante el periodo de pre-antesis contribuyen, en distinta medida, a
la formacion del grano (Hay y Walker 1989). Bajo condiciones no limitantes, entre el 90 y el 95% de los
asimilados provienen de la fotosintesis (Austin y col 1977). Sin embargo, las altas temperaturas y el déficit
hidrico durante la formacion del grano paralizan la fotosintesis, acelerando la senescencia foliar y disminuyendo
la duracion del llenado (Wiegand y Cuellar 1981). En estas situaciones, la contribucién de los asimilados
almacenados en las partes vegetativas a la formacion del grano puede ser muy importante. Richards y Townley-
Smith (1987) estimaron la contribucion de las resevas de pre-antesis alrededor del 60% bajo estrés, mientras que
en presencia de riego, solamente, participaron en el llenado del grano en un 15%.

A pesar de la fuerte dependencia del tamafio del grano con el ambiente en el que se forma, se considera
que es un caracter mucho mas estable que los otros dos componentes del rendimiento (Royo y col 1988, Hay y
Walker 1989).

V.1.3 OBJETIVOS

En este capitulo, se plantea:

1.- Estudiar la presencia de un comportamiento diferencial entre triticales de primavera y de invierno
para las siguientes variables relacionadas con el crecimiento del cultivo:

- Peso seco del cultivo (CDW)

-Indice de area foliar (LAI) e indice de area verde (GAI)

-Duracién del area foliar (LAD) y del area verde (GAD) en post-antesis

2.- Determinar la existencia de diferencias genotipicas asociadas al habito de crecimiento y el efecto
del ambiente para los componentes del rendimiento, indice de cosecha y produccion de grano, en los diez
genotipos de triticale.

3.- Profundizar en el estudio de la interaccion genotipo*ambiente para el rendimiento.

V.2 MATERIALES Y METODOS
V.2.1 MATERIAL VEGETAL

El analisis del crecimiento se efectud en los diez genotipos de la coleccion de triticales descritos en el
apartado 1.2.1 del capitulo I (pag 11), sembrados en los ensayos P90, G91 y P91. La falta de uniformidad en la
nascencia en G90 debida a residuos de herbicidas hizo que en este ensayo no se pudiera estimar la evolucion de
la produccion de biomasa ni el rendimiento.

La interaccion genotipo*ambiente se estudio en los ensayos de rendimiento de la coleccion de triticale,
por lo cual, también se incluyeron los datos procedentes de la campana 1991-92, es decir, de los ensayos G92 y
P92, cuya descripcion, de forma similar, aparece en el apartado 1.2.1 del capitulo I (pag 11).

V.2.2 PESO SECO DEL CULTIVO

Representa la produccion de materia seca del cultivo por unidad de superficie (Wilson 1981).

La evolucion de la biomasa producida por el cultivo se estimd en el ensayo P90, en el cual se realizaron
muestreos quincenales de todos los genotipos. El primero de ellos coincidié con el principio del encafiado en los
genotipos mas tempranos, el ultimo se efectudé en madurez fisiolégica. En P91 y G91 se determino el peso seco
del cultivo (crop dry weight, CDW) en principios de encafiado, antesis y madurez fisiologica.

Para ello, de las parcelas destinadas a la toma de muestras destructivas, se arrancaron 0.5 m lineales de
un surco central. Posteriormente, las plantas se transportaron al laboratorio en bolsas herméticas. Una vez alli,
de cada muestra se contaron 50 tallos al azar que formaron la submuestra a procesar. El resto se peso en fresco
y, posteriormente, en seco tras permanecer 48 horas en estufa a 60°C. La submuestra se fracciond en materia no
fotosintética, hojas, tallos y espigas. De cada una de ellas se obtuvo el peso fresco, el area y el peso seco. El area
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se estimo con un medidor Delta-T, y, en el caso de espigas y tallos, se considerd la proyeccion plana como area.

V.2.3 INDICE DE AREA FOLIAR E INDICE DE AREA VERDE

El indice de area foliar (leaf area index, LAI) cuantifica las dimensiones del aparato asimilados en
relacion al area de suelo (Watson 1947). El indice de area verde (green area index, GAI) engloba también la
superficie fotosintética correspondiente a tallos y a espigas. Ambos indices se derivaron directamente de los
resultados del apartado anterior.

V.2.4 DURACION DEL AREA FOLIAR Y DEL AREA VERDE EN
POST-ANTESIS

Con los valores del area foliar en el momento de antesis (LAIl) y el de madurez (LAI2) es posible
calcular la duracion del area foliar (leaf area duration, LAD) por aproximacion grafica al area de un trapecio
que, bajo la curva de LAI frente al tiempo, delimitan las fechas consideradas, mediante la expresion (Kvet y col
1971):

LAL+ LAIL,
LAD= * (tl-tz)
2

en donde LAD es la duracion del area foliar, LAI es el indice de area foliar y (t,- t;)representa el tiempo
transcurrido entre los dos muestreos.

De forma paralela puede calcularse la duracion de la cubierta vegetal (green area index, GAI) si en la
formula se sustituyen el indice de area foliar (LAI) por el indice de area verde (GAI).

V.2.5 COMPONENTES DEL RENDIMIENTO. iINDICE DE COSECHA

Para estimar los componentes del rendimiento se arrancaron las plantas existentes en 0.5 m lineales de
un surco determinandose en ellas el peso total, el nimero de espigas, el nimero de granos/espiga, el peso de
1000 granos y el peso total de granos. Con la biomasa total y la productiva se obtuvo el indice de cosecha. El
peso hectolitrico se determiné en el grano procedente de las parcelas de rendimiento.

V.2.6 RENDIMIENTO E INTERACCION GENOTIPO*AMBIENTE.
MODELO AMMI

Para ampliar la informacion sobre la interaccion genotipo*ambiente en los diez genotipos de triticale,
se incluyeron, adicionalmente, los rendimientos de los ensayos G92 y P92. Por consiguiente, los datos incluidos
en este apartado corresponden a diez genotipos y cinco ambientes.

Desde el punto de vista estadistico, en los tltimos afos se han desarrollado distintas metodologias que
permiten, no sélo describir la interacciéon genotipo*ambiente, sino también profundizar en la naturaleza de la
interaccion. Entre ellas, destaca el modelo AMMI (Additive Main Effects and Multiplicative Interaction) por su
aptitud para interpretar grandes series de datos productivos en un elevado niumero de ambientes (Crossa y col
1991). AMMI extrae los efectos genotipicos y ambientales, utilizando los componentes principales (PCA) para
explicar la interaccioén genotipo*ambiente (Zobel y col 1988).

La definicion de este modelo para un niimero de repeticiones de i genotipos en j ambientes es:

Yi=ph+G+E+2Z%=1A Ye Ojn t &

donde . es la media, G; y E; son los efectos principales del genotipo y del ambiente, An es el valor
singular para el n-ésimo eje PCA, dij y yjn son escalas para el genotipo i y el ambiente j en el n-ésimo eje PCA
y €ij es el residuo el cual incluye el error experimental. AMMI genera una familia de modelos con diferentes
valores para N. El mas simple AMMIO, con N igual a cero, considera como efectos principales al genotipo y al
ambiente, para explicar la matriz de datos. AMMII considera, ademas, el primer componente principal para
interpretar la matriz de residuos. AMMI2, incorpora los dos componentes principales para la variacién no
aditiva. Si un componente principal explica la mayor parte de G¥*E, el AMMI puede se interpretado a través de
un biplot. Genotipos y ambientes se representan en el mismo diagrama, facilitando la interpretacion de
interacciones especificas de genotipos individuales con ambientes a través del signo y de la magnitud del
componente principal. Si el PCA es cercano a cero el genotipo en cuestion presenta una adaptabilidad amplia en
los ambientes ensayados. Por el contrario, un genotipo con un valor elevado en el PCA refleja una adaptacion
especifica en ambientes en los que el PCA posea el mismo signo. La aplicacion de este método estadistico,
permite, por consiguiente, separar sin dificultad los genotipos de amplia adaptabilidad de los que presentan una
elevada interaccion genotipo*ambiente.
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V.3 RESULTADOS Y DISCUSION
V.3.1 PESO SECO DEL CULTIVO

En la Tabla 5-1 se expresa el resultado del andlisis de varianza realizado para el peso seco del cultivo
(CDW) a principios de encafiado, antesis y madurez fisioldgica de los diez genotipos de triticale en los tres
ensayos. La produccion de materia seca resultod ser independiente del ambiente en encafiado y en maduracién
(Tabla 5-1). En antesis, el ensayo G91, con siembra mas temprana, presenta un mayor peso seco del cultivo
(Tabla 5-2), posiblemente relacionado con la mayor longitud del periodo emergencia-floracion (Tabla 2-2, cap
II).

GL CDWe CDWa CDWm
Ensayo 2 1042 176615* 127221
Ensayo* blq 6 3925 37604 73246
Genotipo 9 27869* 298057 63784
Ciclo 1 96727 1956473 27464
Dentro Inv 2 52138 149431 95419
Dentro Pri 6 8304* 71196 59292
Genot* Ens 18 8616** 2301109** 173028
Ciclo* Ens 2 11052 1293483 %*%* 142721
Inv* Ens 4 27406* 151502 134357
Pri* Ens 12 1947 79082* 190970
Error 54 3457 65605 160359
CV% 20.4 16.0 17.0

Tabla 5-1. Cuadrados medios y significacion para el peso seco del cultivo, medido en g/m” a principios de
encafiado (CDWe), en antesis (CDWa) y en madurez fisiolégica (CDWm) de diez genotipos de triticale en tres
ensayos.

* p<0.05; **, p<0.01

Los valores medios del CDW obtenidos en este trabajo (Tabla 5-2) sefialan que, en nuestras
condiciones, el triticale es capaz de producir una gran cantidad de biomasa durante el crecimiento vegetativo.
Esta elevada produccion de biomasa sugiere la posibilidad de utilizar esta especie para aprovechamiento mixto
forraje-grano (Garcia del Moral y col 1990). Aunque las retiradas de forraje suponen una cierta penalizacion del
rendimiento grano posterior, tanto mas importante a medida que el nimero de cortes se intensifica (Garcia del
Moral 1992), el realizar inicamente un corte por ciclo puede ser una practica agrondémicamente rentable sobre el
triticale cultivado en secano en el sur de Andalucia (Garcia del Moral y col 1990).
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Ensayo CDWe CDWa CDWm
P90 272 1489 b 2143
GI1 295 1724 a 2391
P91 273 1564 b 2293
MDS* 35 207
Genot P90 GI91 P91 P90 G91 P91

1 273 bed 239 ¢ 285 1199d 1798 abc 1631 abc 2315
2 306 be 282 be 256 1502 cd 1540 be 1855a 2396
3 202 cd 279 be 265 1218 d 1667 be 1640 abc 2318
4 281 bed 305 be 280 1357 cd 1847 ab 1456 cde 2171
5 255 cd 297 be 308 1183 d 1738 abc 1528 bede | 2206
6 223 cd 221c¢ 240 1121 1330 ¢ 1710 ab 2243
7 180d 233 ¢ 221 1182d 1574 be 1373 de 2199
1 365 ab 517 a 292 2298 a 2239a 1510 cde 2393
2 211 cd 223 ¢ 301 2004 ab 1810 abc 1586 bed 2190
3 441 a 351b 272 1821 abc 1737 abc 1538 cde 2322
MDS* 109 91 101 511 504 252 377
Ciclo

P 245b 265b 265 1252 b 1637 b 1599 2264
I 338a 364 a 288 2041 a 1929 a 1550 2302
MDS* 70 72 45 241 258 158 320

Tabla 5-2. Medias y separaciéon de medias del peso seco del cultivo (g/m’) en encafiado (CDWe), antesis
(CDWa) y madurez fisiologica (CDWm) de diez genotipos de triticale en tres ensayos. P indica ciclo de
primavera, I ciclo de invierno. Medias seguidas por una misma letra dentro de una columna no difieren

estadisticamente para p<0.05.
*Minima diferencia significativa

En este estudio, las diferencias genotipicas en el peso seco del cultivo a principios del encafiado
parecen ser debidas, sobre todo, al tipo de ciclo (Tabla 5-1): los triticales de invierno presentan un mayor CDW
que los de primavera (Tabla 5-2). En antesis, la interacciéon genotipo*ensayo utilizada como error para el
término genotipo, enmascara las diferencias genotipicas observadas en los ensayos individuales y, una vez mas,
originadas, mayoritariamente, por el habito de crecimiento (Tabla 5-2).

Austin (1989) sefial6 que la principal causa genética de variabilidad en la produccion de biomasa es la
duracion del ciclo, la cual esta influenciada por la sensibilidad a la temperatura y al fotoperiodo. Por ello, en
ausencia de limitaciones para el desarrollo, los genotipos con mayor duracion de ciclo poseen mayor materia
seca por unidad de superficie. Posiblemente, en triticale, las diferencias en el peso seco del cultivo debidas al
tipo de ciclo (Tabla 5-1), estén relacionadas con las duraciones del periodo vegetativo y del reproductivo. En la
Figura 5-1 se representan, en cada ensayo, las duraciones medias de los tres periodos del ciclo para cada habito
de crecimiento.

El mayor peso seco del cultivo en encafiado en el ciclo de invierno puede estar relacionado con la
mayor duraciéon del periodo vegetativo. El que en P91 no se observe esta superioridad de los genotipos
invernales (Tabla 5-2) puede venir justificado por la escasa diferencia del periodo vegetativo entre habitos de
crecimiento en este ensayo: no llega a los 60 grados dia, mientras que en los otros dos ensayos es superior a los
100 GDD (Figura 5-1). Las temperaturas de febrero en P91 fueron especialmente bajas (Tabla 1-1 y Tabla 1-2,
cap I), con lo cual, los triticales de invierno podrian haber completado sus necesidades de vernalizacion
rapidamente, mientras que en los genotipos de primavera el crecimiento podria verse ralentizado por el efecto de
estas bajas temperaturas.

Si la duracion del ciclo es, en ultimo término, la responsable de las diferencias en la produccion de
materia seca observadas entre habitos de crecimiento, la tasa de crecimiento del cultivo seria, por consiguiente,
similar entre genotipos de distinto ciclo (Austin 1989).

En estos resultados se han encontrado dos evidencias que apoyan esta hipotesis. En primer lugar, el
genotipo 21, en el cual a pesar de ser de invierno el encafiado suele producirse con anterioridad a 11y 31 (Figura
2-1, cap II), presenta un peso seco que es estadisticamente inferior a éstos en P90 y G91 (Tabla 5-2). En
segundo lugar, en P90, se poseen datos quincenales sobre la produccion de biomasa. En el primer muestreo, en
el cual, los genotipos de primavera se encontraban en principios de encafiado y los de invierno a mitad del
ahijamiento, no se apreciaron diferencias significativas entre genotipos para el peso seco del cultivo (resultados
no mostrados), si bien, al comparar esta misma variable cuando todos ellos habian terminado el periodo
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vegetativo, se obtuvo variabilidad (Tabla 5-2). Por consiguiente, las diferencias en CDW en encaflado entre
habitos de crecimiento estan relacionadas con la duracion del periodo vegetativo de cada genotipo.

Dado que las duraciones del periodo reproductivo son similares entre habitos de crecimiento (Figura 5-
2), las diferencias en el peso seco del cultivo en antesis podrian ser consecuencia del crecimiento durante el
periodo vegetativo. Este razonamiento también podria justificar el que tampoco se observen diferencias entre
ciclos para el peso seco del cultivo en antesis en P91 (Tabla 5-2).

Aunque las diferencias de peso seco entre triticale de invierno y de primavera puedan ser atribuidas a
las duraciones de los periodos del ciclo analizados, éstas no justifican la significacion estadistica de CDW
dentro de los de primavera ya que este grupo mostr6 un desarrollo simultaneo (Tabla 5-1). Por consiguiente, es
posible afirmar que existe cierta variabilidad para CDW en triticale.

En madurez fisiologica no se han detectado diferencias genotipicas en el CDW relacionadas con el
habito de crecimiento (Tabla 5-1), posiblemente, por las condiciones ambientales durante el periodo de
maduracion. En los genotipos de invierno, la altas temperaturas de final de la primavera acortaron,
considerablemente, la maduracion del grano (Tabla 2-2, cap II). En ambientes mediterraneos, los triticales de
invierno quizas no puedan expresar todo su potencial productivo, ya que las condiciones durante el periodo de
llenado son especialmente desfavorables. Por el contrario, en los genotipos de primavera, con una antesis
anterior, se produce un escape del estrés térmico terminal (ver capitulo IV). Esta reduccion en la duraciéon del
periodo de maduracion seria, por consiguiente, la responsable de la igualdad del peso seco del cultivo en
madurez fisiologica. La distribucion de materia seca dentro de la planta muestra claramente como la formacion
de grano en los triticales de primavera es superior (Figura 5-3) llegando a compensar, la mayor produccion de
biomasa no economica de los genotipos de invierno en antesis.

La proporcion relativa de las fracciones de la plantas en antesis y en madurez es indicativa de la
existencia de translocacion (Cutforth y col 1988). Los datos medios de los tres ensayos (Figura 5-3) sefialan una
mayor pérdida de peso en valor absoluto en tallos y en hojas en los genotipos de invierno: 133 g/m2 y 107.9
g/m2 respectivamente. En los de primavera, la disminucion es de 120.5 g/m2 para tallos y 67.5 g/m2 para hojas.
El papel del tallo como 6rgano de reserva puede ser, por consiguiente, mas importante que el de las hojas (Blum
y col 1983, McCaig y Clarke 1982), tal y como se desprende de estos resultados.

Sin embargo, al estudiar la translocacion de la hoja bandera y del ultimo entrenudo del tallo durante el
periodo de llenado se aprecia que la disminucidon de peso especifico es mayor en los triticales de primavera que
en los de invierno (Tabla 4-5, Capitulo IV). Aunque, aparentemente parecen ser resultados contradictorios no
hay que olvidar que aqui se esta analizando la totalidad de los tallos y de las hojas. Por ello, dada la mayor
produccion de biomasa de los triticales de invierno, el balance global indica un valor absoluto superior en este
tipo de lineas.

En relacion a este punto, si se asume que la pérdida de peso seco entre antesis y madurez se debe a la
movilizacion de reservas hacia el grano, es posible estimar la contribucion de las mismas al peso final del grano
para cada grupo de triticales. El rendimiento medio de estos tres ensayos fue de 701 g/m’ para los genotipos de
primavera y 598 g/mz, lo que a partir de las cifras anteriores permite cifrar la translocacion media en un 26,8%
en los genotipos de primavera y en un 40,3% en los de invierno. Estos valores pueden significar una mayor
incidencia de estrés durante el llenado del grano de los genotipos de invierno. Ademas, sefialan, una vez mas el
importante papel que juegan las reservas de la planta en el llenado del grano en nuestras condiciones.

V.3.2 INDICE DE AREA VERDE (GAI) E INDICE DE AREA FOLIAR
(LAI)

En triticale, en los muestreos realizados se aprecia que, en general, los maximos para el indice de area
foliar y el indice de area verde se alcanzan, respectivamente, en zurrén hinchado y en antesis (Figura 5-2).
Resultados similares se han obtenido en otros trabajos de trigo y de cebada (Ramos y col 1985, Bauer y col
1987a, Siddique y col 1989). Evidentemente, la produccion de materia seca mantiene una estrecha relacion con
el area fotosintética (Garcia del Moral y col 1985, Bauer y col 1987a, Karimi y Siddique 1991).

Debido a la gran similitud de resultados en el analisis de varianza del GAI y del LAI en encafiado y en
antesis, en la Tabla 5-3 tnicamente se presentan las sumas de cuadrados para el indice de area verde. En ella, se
observa que existen diferencias entre ambientes en el indice de area verde y, por consiguiente, en el indice de
area foliar a principios de encafiado. En P90, GAI es significativamente inferior a P91 y G91 (Tabla 5-4). En
antesis, si bien estadisticamente el area verde es similar en todos los ensayos (Tabla 5-3), se aprecian diferencias
entre ellos para el indice de ara foliar (Tabla 5-4). En este caso, P90 de nuevo manifiesta valores de LAI mas
bajos que el resto.

Es curioso observar como ensayos con CDW medios similares al final del periodo vegetativo (Tabla 5-
2), presentan GAI y LAI diferentes (Tabla 5-4). Teniendo en cuenta que CDW=LAI*1/LAR, las diferencias en
el indice de area foliar seran debidas a variaciones en LAR, siendo LAR una medida de la eficiencia asimiladora
(peso/area foliar). Estas variaciones reflejan la influencia de los factores ambientales sobre los dos procesos

78



basicos (fotosintesis y respiracion) que regulan la intensidad del crecimiento (Evans 1972).

GL GAle GAla
Ensayo 2 7.6%* 3.3
Ensayo* blq 6 0.8 1.0
Genotipo 9 14.1%* 5.2
Ciclo 1 62.2% 30.4
Dentro Inv 2 27.1 0.7
Dentro Pri 6 1.8* 2.5
Genot* Ens 18 3.5%* 4.6%*
Ciclo* Ens 2 7.8% 7.6%
Inv* Ens 4 11.0%* 7.7
Pri* Ens 12 0.3 2.9%*
Error 54 0.97 1.99
CV% 20.0 19.0

Tabla 5-3. Cuadrados medios y significacion para el indice de area verde en encafiado (GAle) y en antesis
(GAIa) de diez genotipos de triticale en tres ensayos.
* p<0.05; **p<0.01

Respecto a las diferencias genotipicas en LAI, en encafiado, el habito de crecimiento explica,
aproximadamente, el 50% de la variacion observada. Esta superioridad de los triticales de invierno en el
desarrollo de superficie fotosintética esta relacionada, una vez mas, con el mayor peso seco del cultivo (Tabla 5-
2), y, por lo tanto, con la duracion del periodo vegetativo. Sin embargo, el que el ahijamiento sea mas largo no
justifica la totalidad de las diferencias observadas entre ciclos en el GAI y LAIL. Como ya se ha mencionado en
el apartado anterior, el primer muestreo de P90 no revela variabilidad entre genotipos para el peso seco del
cultivo, pero, por el contrario, si que se observa que los triticales de invierno manifiestan valores superiores de
GAI y LAI (Resultados no mostrados). El mayor nimero de hojas en el tallo principal al final del periodo
vegetativo en los genotipos de invierno (6,7 es el nimero de hojas medio en los de invierno frente a 6.0 en los de
primavera) puede contribuir a incrementar estas diferencias. Esto también se refleja en la mayor proporcion de
hojas en los genotipos invernales a principios de encafiado (62.7% frente a 57.3% en los de primavera).

ENSAYO GAle GAla LAle LAla

P90 32¢ 6.6 2.8b 3.7b

G91 S54a 7.2 49a 45a

P91 4.7b 7.5 48a 49a

MDS*

GENOT P90 G91 P91 P90 G91 P91 P90 G91 P91 P90 G91 P91

1P 2.8b 44c 4.6 S51cd 8.0 7.8abc | 24D 4.0c 4.2 31lcd 52 5.4 ab
2P 25b 5.2bc 4.5 6.7bc 6.9 86ab |2.1b 4.7 bc 4.0 3.8abc 4.4 5.5ab
3P 19b 4.6c 4.1 4.7d 6.6 7.5abc | 1.6b 4.1c 3.6 2.0d 3.8 4.9 abc
4P 27b 5.6 be 4.9 6.1bcd 7.2 6.7abc |2.3D 4.9 bc 4.8 35bc 4.7 4.5 abc
5P 25b 5.4 be 53 7.4b 7.8 6.8abc |23a 4.9 be 4.8 4.6ab 52 4.5 abc
6P 23b 3.8¢ 4.0 53cd 5.7 79ab |2.1b 34c 3.6 30cd 3.7 5.4 ab
7P 19b 40c 53 58bcd 7.4 5.0c 1.7b 36¢c 3.8 35bc 4.8 29c¢
11 59a 104 a 5.5 99a 7.5 6.0bc |53a 95a 5.1 50a 4.0 3.6 bc
21 23D 39¢ 53 75b 7.0 9.0a 2.1b 35¢ 4.8 44ab 44 6.1a
31 6.6a 69b 44 7.6b 7.8 95a 59a 6.2b 4.0 45ab 49 6.4a
MDS* 1.3 1.7 1.8 1.8 2.4 2.8 1.2 1.6 1.7 1.8 2.1 2.0
CICLO

P 24b 470 4.5 59b 7.1 7.2 2.1b 420 4.1 33b 4.6 4.7

1 49a 7.1a 5.1 84a 7.4 8.1 44a 6.4a 4.6 4.6a 4.4 53
MDS* 1.1 1.1 0.8 1.1 1.1 1.6 2.0 1.4 0.7 0.7 0.8 1.2

Tabla 5-4. Medias y separacion de medias para el indice de area verde (GAI) y el indice de area foliar (LAI) a
principios de encafiado (e) y en antesis (a) de diez genotipos de triticale en tres ensayos. P indica ciclo de
primavera, I ciclo de invierno. Medias seguidas por una misma letra dentro de una columna no difieren
estadisticamente para p<(0.05. *Minima diferencia significativa

Es necesario sefialar los elevados valores del GAI y del LAI que presenta el genotipo 11 en el ensayo
G91 en encafiado. El que en este momento del ciclo existan 9.5 m® de hojas por m” de suelo es un hecho
anormal. El desarrollo de una abundante cubierta vegetal puede llegar a ser perjudicial para la planta,
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especialmente porque impide el paso de luz a las hojas basales provocando una senescencia precoz. De hecho,
parece ser que esto es lo que sucede en este caso. En antesis, el GAI ha descendido a 7.5 y el LAI a 4.0. Aunque
en principio en estos valores se pens6é que podia existir un cierto error experimental en la toma de datos, el
andlisis del porcentaje de materia no fotosintética en antesis reveld que, si bien, las hojas representan un 23% de
la materia total, mas de un 50% de las mismas estan secas. Este mismo efecto también se produce en el mismo
genotipo en los otros dos ensayos para el LAI, aunque no de una forma tan acusada. En P90 y P91,
aproximadamente, el 40% de las hojas de 11 estan secas en antesis.

En general, tal y como se observa en la Tabla 5-4, esta disminucion del LAI en antesis en G91 se
produce en los genotipos con valores mas elevados de LAI en encafiado, y es especialmente importante en los
triticales de invierno, en donde el porcentaje medio de hojas no fotosintéticas supera el 40%, frente a un 25% en
los de primavera. Por lo tanto, pudiera ser que cuando la superficie fotosintética fuera superior a un 6ptimo, se
acelerara la senescencia foliar de las hojas basales. De esta manera, disminuirian los valores de LAI hasta unos
valores comprendidos entre 4 y 5, los cuales parecen ser considerados como 6ptimos para condiciones de cultivo
similares a las nuestras.

V.3.3 DURACION DEL AREA FOLIAR Y DEL AREA VERDE EN

POST-ANTESIS

Borojevic y col (1980), Siddique y col (1989) y Garcia del Moral y col (1987), entre otros, han
sefialado la existencia de variabilidad en trigo y en cebada para la duracion del area foliar en post-antesis (LAD).
En nuestras condiciones, no se han detectado diferencias genotipicas en triticale para LAD, con medias que
varian entre 63 y 87 dias. Resultados paralelos se han obtenido al intentar calcular la duracién de la cubierta
vegetal (GAD), con valores genotipicos medios comprendidos entre 110 y 134 dias. Por el contrario, si que se
ha observado un fuerte efecto ambiental. En P90 la duracion de la cubierta vegetal es menor: 64 y 113 dias para
LAD y GAD respectivamente. G91 muestra los valores mas altos con 85 y 134 dias, mientras que P91 es
intermedio: 77y 117.

En numerosos estudios, las diferencias genotipicas en la produccion de grano presentan correlacion
positiva con la duracion de area foliar (Borojevic y Williams 1982, Monteith y Elston 1981, Garcia del Moral y
col 1987). En nuestro caso, el rendimiento medio en cada ensayo es 5285, 7205 y 7317 kg/ha para P90, P91 y
G91, respectivamente (Tabla 5-6), con lo que, por lo menos a nivel de localidad, parece cumplirse que a mas
duracién del area foliar en post-antesis (o mayor GAD) mayor rendimiento. Sin embargo, en nuestras
condiciones, LAD y GAD en post-antesis, parecen venir controladas por el ambiente, no siendo posible
justificar las diferencias genotipicas en el rendimiento en base a la duracion de la cubierta vegetal.

V.3.4 COMPONENTES DEL RENDIMIENTO E INDICE DE COSECHA

El nimero de espigas /m’, el niamero de granos por espiga y el peso de 1000 granos son caracteres para
los cuales existe variabilidad en los diez genotipos de triticale analizados (Tabla 5-5). Carrillo y col (1983) y
Sandha y col (1990a) también detectaron la presencia de variabilidad de los componentes del rendimiento en
esta especie. Las diferencias genotipicas observadas para la densidad de espigas y el nimero de granos por
espigas no estan asociadas al habito de crecimiento (Tabla 5-5). Sin embargo, los genotipos de invierno
presentan un peso de 1000 granos significativamente inferior a los de primavera (Tabla 5-6).
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GL ESP GRANOS P1000 PHEC IC
Ensayo 2 118335% 173* 1193+ 169%* 0.0134%*
Ensayo*blg |6 15218 28 8 2 0.0006
Genotipo 9 45523%* 119%* 347%% 49%% 0.0143%*
Ciclo 1 25415 220 2855%* 199* 0.043*
DentroInv |2 110337* 278 46%* 2 0.005
Dentro Pri 6 26379%* 51 32 40%* 0.012%*
Genot* Ens |18 17693* 30 11% g 0.00185
Ciclo*Ens 2 91460%** 17 28* 20 0.004
Inv* Ens 4 20037 59 18 1 0.001
Pri*Ens 12 4308 21 6 1 0.001
Error 54 8917 21 6 0.5 0.001
CV% 17.1 13.1 5.6 1.0 9.4

Tabla 5-5. Cuadrados medios y significacion para la densidad de espigas por unidad de superficie (ESP),
numero de granos por espiga (GRANOS), peso de 1000 granos (P1000), en g, indice de cosecha (IC), peso del
hectolitro (PHEC), en Kg/hl, y rendimiento (RDTO), en g/m’, de diez genotipos triticale en tres ensayos.

* p<0.05; **, p<0.01

Otro aspecto a tener en cuenta es la posibilidad de compensacion entre los componentes del

rendimiento, especialmente en el nimero de espigas por unidad de superficie y el nimero de granos por espiga.
En nuestro caso, se puede apreciar claramente la existencia de compensacion a nivel de las medias de cada
ensayo (Tabla 5-6).

ENSAYO ESP GRANOS P1000 PHEC IC

P90 609 a 319b 355¢ 712 ¢ 0.40 a
G91 484 ¢ 363 a 48.1a 759 a 041a
P91 540 b 357 a 42.5b 749 b 0.36b
MDS* 50 3.0 5.0 0.6 0.02
GENOT

1P 498 cde 37.0 bc 42.6d 77.8 a 0.41 abc
2P 582 be 34.7 bede 48.1a 74.2d 043 a
3P 607 ab 32.7 def 46.5 ab 718 f 0.42 ab
4P 548 bed 33.5 cde 46.7 ab 75.6 bc 043 a
5P 498 cde 35.4 bed 45.1 be 76.1 be 0.39 bed
6P 537 bede 32.2 def 46.9 ab 76.8 b 043 a
7P 451 e 28.8 f 44.1 cd 732 ¢ 0.32¢
11 684 a 31.0ef 309 f 712 ¢ 0.33 ¢
21 563 be 38.1 ab 354¢ 722 f 0.38 c¢d
31 463 de 42.0a 339e¢ 719 f 0.36 de
MDS* 90 2.0 2.0 0.6 0.07
CICLO

P 533 33.5 45.7 a 75.1a 0.40 a
I 570 37.0 334b 71.8b 0.36b
MDS* 52 3.7 1.4 04 0.02

Tabla 5-6. Medias y separacion de medias por la densidad de espigas por unidad de superficie (ESP), nimero
de granos por espiga (GRANOS), peso de 1000 granos (P1000), en g, indice de cosecha (IC), peso del hectolitro
(PHEC), en kg/hl, y rendimiento (rdto), en g/m”, de diez genotipos de triticale en tres ensayos. I indica ciclo de
invierno, P ciclo de primavera. Medias seguidas por una misma letra dentro de una columna no difieren
estadisticamente para p<0.05.
*Minima diferencia significativa

El producto de la densidad de espigas y del nimero de granos por espiga proporciona una idea

aproximada del tamafio del sumidero. Es curioso observar que, en el analisis de varianza realizado para el
numero de granos por unidad de superficie, se han detectado diferencias significativas asociadas al habito de
crecimiento, con un niimero de granos totales mayor en los genotipos de invierno (Figura 5-4). Esto podria
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sugerir que en los triticales de invierno el sumidero es demasiado grande, siendo incapaces de completar el
llenado del grano. Por consiguiente, el menor peso del grano de los genotipos de invierno seria una respuesta de
compensacion entre los componentes del rendimiento, e indicaria una incapacidad de la fuente en el suministro
de asimilados.

Se sabe que en el peso del grano el efecto ambiental suele ser de mayor importancia (Hay y Walker
1989). En estos genotipos de invierno, en su lugar de origen, la formacion del grano tiene lugar a expensas de
una baja tasa y de una duracion larga del llenado. En nuestras condiciones, la tasa de llenado es estadisticamente
inferior en los genotipos de invierno, sin embargo, las caracteristicas climaticas mediterraneas suponen una
penalizacion en la duracion del periodo de maduracion. En este caso este efecto es especialmente grave dadas
las fechas de antesis tan tardias de estas lineas (Ver capitulo IV). Es posible que esta senescencia precoz origine
una limitacion en la fuente para el suministro de asimilados hacia el grano. Para poder afirmar esto, seria
necesario evaluar las mismas variables en condiciones no limitantes, es decir, en las cuales no exista estrés
térmico, para comprobar si con un tamaio de sumidero similar, estos genotipos son capaces de alcanzar pesos
del grano superiores.

El peso del hectdlitro de grano también es significativamente inferior en los triticales de invierno
(Tabla 5-6), lo que, de nuevo, podria ser consecuencia de un ambiente menos favorable durante el llenado que
en los triticales de primavera. Sin embargo, los valores obtenidos son altos, sobre todo si se compara con los
origenes de esta especie, en los que el peso del hectodlitro apenas llegaba a los 60 kg/hl. Dentro de los genotipos
de primavera también se aprecia cierta variabilidad para este caracter (Tabla 5-5). En general, los genotipos
procedentes de CIMMYT suelen poseer pesos especificos altos, ya que, durante los ultimos afios, se ha ejercido
una gran presion de seleccion para este caracter (Royo 1992, comunicacion personal).

Respecto al indice de cosecha, una vez mas, los genotipos de invierno presentan valores inferiores a los
de primavera (Tabla 5-6). Los resultados acerca del peso seco del cultivo en antesis y en maduracion, asi como
el analisis de la distribucion de la biomasa dentro de la planta (Tabla 5-2, Figura 5-1), permiten justificar los
niveles alcanzados para este caracter. El peso seco del cultivo en madurez fisioldgica no difiere entre ambos
habitos de crecimiento. Sin embargo, la distribucion dentro de la planta muestra unas proporciones superiores de
grano en los triticales de primavera. Si, con la misma produccion de biomasa, la cantidad de grano formada es
mayor, es 16gico que los genotipos de primavera muestren indices de cosecha superiores. Gent y Kiyomoto
(1989), en trigo, relacionaron las diferencias en el rendimiento con la distribucion de fotosintatos dentro de la
planta y, por lo tanto, con el indice de cosecha. Perry y d'Antuono (1989), comparando cultivares antiguos y
modernos de trigo en Australia, también explicaron el avance en el rendimiento a partir de la particion de
asimilados entre paja y grano. Asi pues, la distribucion de la biomasa dentro de la planta podria ser la
responsable de las diferencias en el indice de cosecha entre triticales de invierno y de primavera y, por
consiguiente, en la produccion de grano.

Respecto a los valores medios del indice de cosecha, si bien son bajos respecto a las variedades
semienanas de trigo, son comparables a los obtenidos en otros estudios. Vellanki y col (1986) detectd
variabilidad para este caracter, con niveles situados entre 0.27 y 0.34. En nuestro caso, los triticales de
primavera, para los que también parece existir variabilidad (Tabla 5-5), alcanzan indices de cosecha superiores a
0.40.
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V.3.5 RENDIMIENTO. INTERACCION GENOTIPO*AMBIENTE

Las diferencias observadas en los distintos caracteres analizados hasta el momento deberian expresarse,
en ultimo término, en el rendimiento grano. En la Tabla 5-7 se expresan los cuadrados medios del anova
realizado con los datos procedentes de cinco ensayos y diez genotipos.

GL RDTO
Ensayo 4 284986**
Ensayo* blq 10 9767
Genotipo 9 105344**
Ciclo 1 195751**
Dentro Inv 2 105059%*
Dentro Pri 6 97822%%*
Genot* Ens 36 15474%%*
Ciclo* Ens 4 18482
Inv* Ens 16 16051*
Pri* Ens 24 14558**
Error 87 5119
CV% 11.0

Tabla 5-7. Cuadrados medios y significacién para el rendimiento (RDTO), en g/m’, de diez genotipos de
triticale en cinco ensayos.
* p<0.05; **, p<0.01

Se observa claramente como las diferencias genotipicas en el rendimiento son significativas. Ademas,
no solamente existe un comportamiento diferencial entre habitos de crecimiento, sino que dentro de cada uno de
ellos se aprecia cierta variabilidad (Tabla 5-7). Aun asi, el analisis global de los cinco ensayos parece sefalar
hacia un mayor rendimiento en los triticales de primavera (Tabla 5-8), lo cual, estaria relacionado con las
diferencias observadas en el apartado anterior para los componentes del rendimiento y el indice de cosecha. Sin
embargo, las medias en cada ambiente individual reflejan ciertas desviaciones del comportamiento descrito. En
los dos ensayos de esta campaifia, es decir, P92 y G92, no existe, desde el punto de vista estadistico, una clara
superioridad productiva de ningun habito de crecimiento, tal y como se refleja en la separacion de medias del
rendimiento para cada uno de los ensayos, si bien existe variabilidad genotipica dentro de cada grupo de
cultivares (Tabla 5-8). La explicacion a este efecto estd relacionada con las caracteristicas climaticas de la
primavera durante la campafia 1991-92, con temperaturas por debajo de lo normal y pluviometria elevada a
finales de mayo y principios de junio (Tabla 1-1 y Tabla 1-2, capitulo I) y, por consiguiente, contrarias a las
incidentes en el resto de los ensayos. De hecho, la separaciéon de medias (Tabla 5-8) indica que el genotipo 21 es
el responsable de esta desviacion sobre el comportamiento de los triticales de invierno explicado en el apartado
V.34
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ENSAYO RDTO
P90 544 ¢
G91 732 a
P91 720 a ENSAYOS INDIVIDUALES
G92 599 b
P92 515¢

P90 G91 P91 G92 P92
MDS* 60
GENOT
1P 666 ab 537 cde 809 ab 661 cde 733 ab 591 be
2P 677 ab 590 be 886 a 848 a 516 cd 544 bed
3p 704 a 575¢ 807 ab 779 abc 816 a 545 bed
4P 626 b 574 ¢ 798 ab 746 abcd 523 cd 490 cde
5P 669 ab 690 a 738 be 775 abc 601 bc 543 bed
6P 698 a 662 ab 834 ab 802 ab 580 ¢ 614 ab
7P 460 d 326 f 550d 597 e 417d 409 e
11 538 ¢ 492 de 520d 680 abcde 553 cd 446 de
21 672 ab 552 ¢d 723 be 681 bede 723 ab 680 a
31 508 ¢ 446 ¢ 652 cd 635 de 523 cd 285 f
MDS* 51 82 139 135 139 130
CICLO
P 643 a 565 a 775 a 744 a 598 534
I 573 b 497D 632 Db 665 b 600 470
MDS* 52 65 100 80

Tabla 5-8. Medias y separaciéon de medias para el rendimiento, en g/m’, de diez genotipos de triticale analizado
en el conjunto de cinco ensayos e individualmente en cada uno de ellos. I indica ciclo de invierno, P ciclo de
primavera.

Medias seguidas por una misma letra dentro de una columna no difieren estadisticamente para p<0.05.
*Minima diferencia significativa

En concreto, la fecha de antesis de 21, una semana posterior a la de los genotipos de primavera, pudo
permitir el escape a las altas temperaturas, las cuales este afio se presentaron a mediados del mes de mayo. La
elevada pluviometria de finales de mayo y principios de junio coincidieron plenamente con el llenado del grano
de este genotipo, lo cual podria explicar el alto rendimiento obtenido en los dos ensayos (Tabla 5-8). Por contra,
11 y 31, en los que la antesis tuvo lugar con posterioridad, posiblemente el llenado del grano no estuvo
sincronizado por completo con las condiciones favorables, que este aflo, y de forma anormal, se presentaron a
finales de mayo.

Se hace necesario sefialar la presencia de una interaccion genotipo*ensayo significativa (Tabla 5-7), si
bien, no hay una asociaciéon de la misma al tipo de ciclo, es decir, la adaptabilidad a cada ambiente concreto
parece estar asociada al genotipo y no al héabito de crecimiento, razonamiento derivado de la falta de
significacion en el término ciclo*ensayo.

La adaptabilidad genotipica a los ambientes en los que se ha desarrollado el trabajo experimental se ha
estudiado mediante la aplicacion del modelo AMMI al rendimiento de los diez genotipos en los cinco ensayos
disponibles. Los resultados del analisis AMMI sugieren una adecuada explicacion de la interaccion
genotipo*ambiente ya que es capaz de justificar, en base a tres componentes principales, el 92.8% de la
variacion total asociada a la interaccion G*E. De ésta, el 53.5% es capturado por el primer componente
principal, significativo para p<0.01. Los otros dos componentes principales, explican el 23.2% y 18.5 % de la
variacion respectivamente, de los cuales el tercero no es significativo. En la Tabla 5-9 se presenta el resultado
del analisis AMMI.

84




Fuente GL SC CM
Modelo 49 2613505 53336%**
Genotipo 9 894347 99371 **
Ensayos 4 1109875 277469**
G*E 36 609283 16924%*
PCAl 12 322920 26910%**
PCA2 10 141356 14135%*
PCA3 8 112717 14089
Residuo 6 32290 5382
Error 97 543095 5598

Tabla 5-9. Modelo AMMI para el rendimiento en cinco ambientes y diez genotipos. SC representa la suma de
cuadrados, CM cuadrados medios.
* p<0.05; **p<0.01

En la Figura 5-5 aparece el biplot resultante de este analisis para el PCAI, en el cual, la abcisa
representa el efecto principal (medias genotipicas y ambientales) y la ordenada es el primer componente
principal. En ¢él se explica el 89.0% de la variacion total.

La comparacion de signos en el PCA de genotipos y ambientes permite indicar que no existe una
interaccion diferencial entre triticales con distinto habito de crecimiento, tal y cémo ya se habia observado en la
particién de la interaccion en el andlisis de varianza (Tabla 5-8). En la Figura 5-5 es posible diferenciar
claramente los ensayos segun las condiciones climdticas existentes, asi, G92 y P92, en los que el aporte hidrico
fue elevado durante la primavera presentan signo positivo en el primer componente principal. Respecto a la
adaptabilidad de cada genotipos, es posible indicar que la siembra de 2P, 4P, 5P, 6P y 3I seria adecuada en
ambientes similares a P90, P91 y G91, mientras que 1P, 3P, 7P, 11 y 2I se recomendarian para P92 y G92. De
todos ellos, es necesario destacar la gran estabilidad de 7P, con un valor en el PCA de solamente 1.0, seguido,
por 31, en el que el PCA es de -6.0, ambos con un rendimiento medio relativamente bajo.

Puesto que en nuestro caso, el segundo componente principal también es significativo, se ha procedido
a representarlo frente al rendimiento (Figura 5-6)

Este segundo componente principal podria sefialar la adaptabilidad genotipica a la localidad. Los
triticales de primavera 1P, 2P, 3P y 4P parecen estar mejor adaptados a Gimenells, mientras que 11, 21 y el resto
de primavera, interaccionan positivamente con Palau. En esta 'preferencia’ por una localidad en particular
podrian intervenir dos tipos de factores, que a la vez, estan estrechamente ligados. El tipo de suelo seria el que,
en primer lugar, justificaria la adaptacion: los genotipos de invierno producen mas en suelos pesados, en los que
la capacidad de retencion del agua es mayor y, por lo tanto, durante el llenado del grano todavia disponen de
ciertas reservas que les permiten compensar el estrés terminal. Por ello, 11 y 21, presentan interaccion positiva
con Palau, si bien es de sefialar que el genotipo 31 no sigue este comportamiento. De todas formas ya se ha
mencionado que el componente genotipico en si parece ser el que controla la adaptabilidad. Existe otro hecho
adicional por el que los triticales mas tardios pudieran manifestar esta preferencia hacia Palau, el cual, esta
relacionado con el riego puntual que se ha suministrado cada afio, y, que de igual forma, ayudaria a paliar el
efecto del déficit hidrico y de las altas temperaturas primaverales. No obstante, aunque en esta localidad este
tipo de cultivares se ven favorecidos, esto nunca se ha expresado en un mayor rendimiento.

Respecto al nivel productivo de los genotipos, se observa que, si bien los genotipos de primavera
oscilan entre 6.25 y 7.0 t/ha excepto 7P, en los de invierno el rendimiento es mas variable. De ellos destaca el
genotipo 2I, con una producciéon media similar a los de primavera, si bien, dada la elevada magnitud del
componente principal, es posible indicar que presenta una fuerte interaccion genotipo*ambiente, por lo que su
produccion no es estable. Por el contrario, es de sefialar la alta estabilidad del genotipo 7P, en el que el
rendimiento es bajo.

Por ultimo, seria conveniente realizar un balance comparativo entre los genotipos de invierno y de
primavera. Aunque algunos estudios de comparacion entre lineas de trigo de distintos ciclos sefialan una
superioridad productiva de los genotipos de invierno (Entz y Fowler 1991), en nuestras condiciones, esto no se
ha apreciado. Si bien es cierto que las siembras de P90 y P91 pudieran ser algo tardias para que este tipo de
material pueda expresar todo su potencial productivo, en G91, con siembra en noviembre, las diferencias en la
produccion deberian ser menores. De hecho, ni siquiera en la campafa 91-92, en la que la climatologia fue
anormal para nuestras condiciones y especialmente ventajosa para los cultivares tardios existe una superioridad,
todo lo mas los rendimientos medios de ambos habitos de crecimiento se igualan. Ademas, de nuevo es
necesario sefalar que es el genotipo 21 el que, con su alto rendimiento, eleva el nivel productivo medio de los
triticales invernales. Por ello, a pesar de que, como ya se ha visto, existe variabilidad dentro de cada ciclo, en
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términos generales, es posible recomendar la siembra de triticales de primavera en nuestras condiciones.

V.4 CONCLUSIONES

El analisis del crecimiento realizado en este capitulo permite diferenciar claramente el comportamiento
de los diez genotipos de triticale segun el habito de crecimiento. Por ello, es posible concluir que:

1.- Los triticales de invierno presentan un peso seco del cultivo superior a los de primavera hasta
antesis. Sin embargo, en madurez, la produccion de biomasa es igual entre genotipos de distinto habito de
crecimiento.

2.- El mayor peso seco del cultivo en los triticales de invierno a principios del encafiado y en antesis
podria estar relacionado con la mayor duracion del periodo vegetativo. De ser asi, la velocidad de crecimiento
seria similar entre genotipos de distinto ciclo.

3.- Las diferencias de peso seco entre antesis y madurez de tallos y de hojas sefialan la existencia de
translocacion. En los genotipos de invierno el 40% del llenado del grano tiene lugar a expensas de las reservas
procedentes de las partes vegetativas de la planta. Para los de primavera, este porcentaje se ha valorado en un
26%.

4.- El indice de area foliar y el indice de area verde presentan valores superiores en los triticales de
invierno. La cubierta vegetal que pueden llegar a desarrollar es tan elevada que, en ocasiones, se acelera la
senescencia de las hojas basales, reflejandose en un valor inferior del LAI en antesis.

5.- En nuestras condiciones, la duracion del area foliar en post-antesis parece ser determinada por el
ambiente. Por lo tanto, en este estudio, no se pueden explicar las diferencias genotipicas en el rendimiento a
través de la duracion del area foliar y/o area verde.

6.- En triticale, también existe variabilidad para los componentes del rendimiento expresados como
espigas por m’, granos por espiga y peso del grano. De ellos, unicamente en el peso de 1000 granos se aprecia
una asociacién con el hdbito de crecimiento alcanzandose un mayor peso del grano en los genotipos de
primavera. Este comportamiento, si bien no se refleja en el nimero de espigas/m2 ni en el nimero de granos por
espiga, aparece en el producto de ambos, es decir, en el nimero de granos por unidad de superficie, el cual, es
superior en los genotipos de invierno.

7.- En nuestras condiciones, el indice de cosecha es superior en los triticales de primavera. Como
consecuencia, el rendimiento de este tipo de genotipos es mas elevado que en los genotipos de invierno.

8.- Los resultados obtenidos en este estudio permiten recomendar, para nuestras condiciones climaticas,
la siembra temprana de variedades de triticales de primavera.
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VI. DISCUSION GENERAL

En la evaluacion comparativa de triticales de primavera y de invierno, realizada en los cuatro capitulos
anteriores, se ha observado que la mayor parte de la variabilidad genética para los caracteres estudiados estd
asociada al habito de crecimiento. Seria interesante, por consiguiente, profundizar en el por qué de éstas
diferencias relacionadas con el tipo de ciclo y reflejadas, en ultimo término, en el rendimiento. Sin embargo,
puesto que el rendimiento es la expresion integrada de todos los caracteres de la planta, vamos a analizar
detalladamente como influye cada uno de ellos en la produccion de grano. Esto va a hacerse a través del estudio
de las correlaciones genotipicas y ambientales entre el rendimiento y las variables mas importantes definidas en
cada capitulo. Este analisis se ha efectuado para los diez genotipos que componen la coleccion, de los cuales
siete son de primavera y tres son de invierno. Puesto que en G90 no se poseen datos de rendimiento, solamente
se han incluido los resultados de los ensayos P90, P91 y G91. La estimacion de las correlaciones se ha realizado
mediante un andlisis combinado varianza-covarianza.

Como paso previo a la discusion propiamente dicha es necesario recordar brevemente cuales son las
caracteristicas ambientales que pueden influir en las diferencias observadas entre triticales de distinto ciclo. En
nuestras condiciones, el factor limitante de la produccion en cereales es el estrés terminal, causado generalmente
por el efecto de las altas temperaturas de final de la primavera y del déficit hidrico. No obstante, en las
campafias 89/90, 90/91 y 91/92, han sido mas importantes los golpes de calor que han incidido durante el
llenado del grano que el propio déficit de agua. Las consecuencias sobre la produccion de grano son mas graves
en los genotipos de invierno, ya que la antesis tiene lugar a finales de mayo, por lo que la duracion del
crecimiento del grano se ve afectada mas negativamente que en los genotipos de primavera. Se pasa, a
continuacion, a detallar cudles han sido las variables en las que se han detectado diferencias significativas para
el factor habito de crecimiento en cada uno de los capitulos de esta tesis, asi como la influencia de cada uno de
ellos en el rendimiento final.

El analisis del desarrollo ha sefialado, claramente, un comportamiento diferencial entre hédbitos de
crecimiento. Asi, en la duracion del ciclo, primer caracter analizado, es posible separar estadisticamente ambos
grupos de cultivares. Evidentemente, la duracion total del ciclo, estimada en grados dia desde siembra, es mayor
en los genotipos de invierno. Ello esta relacionado con la mayor duracion del periodo siembra-antesis para este
tipo de cultivares, puesto que el periodo de maduracion, si bien es ligeramente inferior en los genotipos de
invierno, no muestra diferencias significativas entre ciclos. Las altas temperaturas de final de la primavera, las
cuales coinciden con el periodo de llenado, podrian ser las responsables de este acortamiento en la maduracion.
Por otro lado, la mayor longitud del intervalo de tiempo siembra-antesis en los triticales de invierno sin duda
alguna esta asociada a una menor tasa de aparicion foliar y al mayor ntimero de hojas en el tallo principal de este
tipo de material.

La influencia de estas caracteristicas en el rendimiento, valorada a través de las correlaciones genéticas,
sugiere que, en nuestras condiciones, uno de los caracteres que influye de forma mas notable en la produccién
de grano es la duracion del periodo siembra a antesis. En la coleccion de triticale, la correlacion genotipica
obtenida entre estos caracteres ha alcanzado un valor negativo de -0.62, significativo para p<0.01 (Tabla 6-1),
debido a que en los triticales de invierno, con mayor tiempo transcurrido hasta antesis, poseen una menor
produccion de grano. Ademas, este grupo de cultivares, como ya se ha mencionado, presentan una duracion del
llenado ligeramente inferior. Puesto que la duracion del periodo de llenado presenta una correlacion positiva con
el rendimiento (r,=0.55, Tabla 6-1), este hecho también tendria una cierta influencia desfavorable en el
rendimiento de los genotipos de invierno.

De forma similar a lo que sucede en cebada (Rassmuson y col 1979, Garcia del Moral y col 1991),
trigo (Sayed y Gadallah 1983), avena (Wych y col 1982) y maiz (Corke y Kannenberg 1989), en triticale, las
duraciones de los dos periodos analizados estan asociados con una correlacion genotipica de -0.57 (Tabla 6-1).
Asi, en los triticales de invierno, la menor duracion del periodo de llenado parece estar controlada por factores
genéticos y ligada a una mayor longitud del periodo siembra-antesis. Por tanto, a priori presentan caracteristicas
desfavorables para ser cultivados en nuestras condiciones de cultivo. Pero ademas, existe, adicionalmente, una
clara influencia del ambiente en la combinacion de los dos periodos, reflejada en una correlaciéon ambiental
significativa entre ambas variables y de valor -0.38 (Tabla 6-1). Esto también refuerza la idea de que el ambiente
es desfavorable para los genotipos de invierno, ya que produce un acortamiento del periodo de llenado en
aquellas lineas en las que la fecha de antesis tiene lugar mas tarde. Como consecuencia, en nuestras condiciones,
en los genotipos de triticale de invierno, la fecha de antesis es excesivamente tardia (finales de mayo) para poder
alcanzar el rendimiento potencial. Para optimizar la produccion se recomendaria, por consiguiente, la siembra de
genotipos tempranos, en los que parece existir un escape del estrés terminal.

Las relaciones hidricas en la hoja bandera, por el contrario, no han sefialado diferencias de
comportamiento entre triticales de distinto ciclo. Cuando se comparan genotipos de distinta fenologia interviene
un tercer factor, la edad del 6rgano en el que se efectua la medicion, en este caso, la hoja bandera. Los
resultados han mostrado que la edad es la responsable, mayoritariamente, de las variaciones observadas en el
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estatus hidrico (potencial hidrico y contenido de agua), eliminando las diferencias entre habitos de crecimiento
observadas en los analisis estadisticos previos. La conductancia estomatica total, si bien no presenta influencia
de la edad, tampoco ha mostrado diferencias entre triticales de distinto ciclo. Asimismo, no se ha detectado
variabilidad genotipica para la discriminacién isotépica > C/'*C. Por todo ello, las diferencias de rendimiento
entre triticales de invierno y de primavera no son atribuibles aparentemente a las variables relacionadas con el
estatus hidrico de la hoja bandera. Como consecuencia, no se han calculado las correlaciones genotipicas con
ninguno de los caracteres analizados en el tercer capitulo de esta tesis.

El crecimiento del grano, analizado en el capitulo IV, de nuevo sefiala caracteristicas diferenciales
para los triticales de primavera y de invierno. El peso individual alcanzado por el grano y la tasa de llenado son
superiores en los genotipos primaverales. Sin embargo, no se aprecian, en nuestras condiciones, diferencias en la
duracion del llenado. De estos tres parametros, si bien todos estan relacionados positivamente con la produccion
de grano, parece ser el peso individual del grano el que mas influencia ejerce sobre el rendimiento, con una
correlacion genética entre ambos de 0.83 (Tabla 6-1). Asi, para optimizar la produccién seria recomendable la
seleccion de genotipos de alto peso del grano, que en nuestro caso, son, una vez mas los triticales de primavera.
Evidentemente, esta superioridad en el peso es conseguida a través de la tasa de llenado, ya que no existen
diferencias en la duracion del llenado entre ciclos.

DESARROLLO (1)
Tiempo a antesis Duracién llenado Rendimiento
(grados dia) (grados dia) (g/m?)
Tiempo a antesis - -0.57* -0.62*
Duracion del llenado -0.38* - 0.55 ns
Rendimiento 0.23 ns -0.02 ns -
LLENADO DEL
GRANO
Peso grano (mg)  Tasa llenado Duracion llenado Rendimiento
(mg/ grado dia grano)  (grados dia) (g/m?)
Peso individual del - 0.97* 0.30* 0.68**
grano
Tasa llenado -0.63** - 0.32%* 0.55%*
Duracion llenado -0.10** -0.74** - 0.83%*
Rendimiento 0.10 ns 0.27 ns 0.23 ns -
CRECIMIENTO
CDWa LAla GAla Rendimiento
(g/) (nv/m) (n/m) (@)
CDW antesis - 0.47** 0.70%** -0.89%*
LAI antesis 0.47%* - 0.80%** -0.23%*
GALI antesis 0.54** 0.95%** - -0.67*
Rendimiento 0.13 ns 0.10 ns 0.13 ns -
N espigas porm’> N granos por espiga Peso 1000 granos Rendimiento
(® (g/m?)
N espigas por - 0.62** -0.22%* 0.39*
N de granos por 0.33 ns - -0.45%* -0.11 ns
Peso 1000 granos 0.16 ns -0.11 ns - 0.75%%*
Rendimiento -0.13 ns -0.33* 0.16 ns -

Tabla 6-1. Correlaciones genotipicas y ambientales en diez genotipos de triticale y tres ambientes. Los grados
de libertad son 8 para las correlaciones genotipicas y 49 para las ambientales.
Los valores por encima de la diagonal se refieren a las correlaciones genotipicas, por debajo, las correlaciones
ambientales.
(1) Los grados de libertad para las correlaciones ambientales son 17

Las correlaciones ambientales pueden ayudar a interpretar si existen genotipos favorecidos en las
condiciones de cultivo, en nuestro caso, correspondientes a un clima mediterrdneo. Asi, por ejemplo, la
presencia de una fuerte correlacion ambiental negativa entre tasa y duracion puede ser indicativa de que los
genotipos en los que el llenado se completa gracias a una tasa elevada escapan de los factores adversos de la
ultima fase del ciclo (Bruckner y Frohberg 1987). De nuevo, esto sucede en los genotipos de primavera.
Ademas, se aprecia una correlacion genotipica positiva entre tasa y duracion lo cual indica que en los genotipos
en los que la duracion del llenado es mas larga (y, como consecuencia, el periodo vegetativo es menor) la tasa de
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llenado es superior. Todo ello contribuye, una vez mas, a sugerir que las diferencias productivas entre habitos de
crecimiento estan relacionadas, en Gltimo término, con la fecha de antesis.

El capitulo V, crecimiento y productividad, permite, una vez mads, distinguir caracteristicas
diferenciales asociadas al tipo de ciclo. Los triticales de invierno son capaces de desarrollar una mayor cubierta
vegetal, con un peso seco del cultivo superior y, en general, valores superiores para el indice de area foliar y el
indice de area verde durante el periodo previo a antesis. No obstante, parece ser que la mayor produccion de
biomasa esta asociada a una mayor duracion del ciclo, y, especialmente, del periodo vegetativo.

La dependencia del rendimiento de estos caracteres se ha analizado inicamente para los valores de los
indices de crecimiento estimados en antesis. Es bien conocido que el peso seco del cultivo, el indice de area
foliar y el indice de area verde en antesis, mantienen una estrecha relacion positiva con el rendimiento (Garcia
del Moral y col 1985, Ramos y col 1985, Karimi y Siddique 1991), sobre todo, en condiciones no limitantes. Sin
embargo, en los diez genotipos de triticale todos ellos influyen negativamente en la produccion (Tabla 6-1). El
por qué de este hecho posiblemente esté relacionado, una vez mas con la fecha de antesis. En trigo, Richards y
Townley-Smith (1987) observaron como la produccion estuvo relacionada con menor crecimiento en pre-antesis
y menor LAI en condiciones de estrés terminal. En dicho estudio, los genotipos tempranos, con valores
inferiores en estos indices, obtuvieron producciones superiores respecto a los tardios. Tal y como se ha indicado,
los triticales de invierno son los que presentan un mayor peso seco del cultivo, asociado a una mayor duracion
del periodo siembra-antesis. Por ello, en nuestro caso, esta mayor producciéon de biomasa se convierte en un
caracter desfavorable, asociado a la menor produccion de grano de los genotipos de invierno.

Respecto a los componentes del rendimiento, aunque existe variabilidad genotipica en la coleccion de
triticales, Unicamente se aprecia asociacion con el habito de crecimiento para el peso de 1000 granos, con
valores superiores para los genotipos de primavera. Este comportamiento, si bien no se refleja en el numero de
espigas por unidad de superficie ni en el nimero de granos por espiga, aparece en el producto de ambos, es
decir, en el nimero de granos total por unidad de superficie, el cual es superior en los genotipos de invierno.

De forma similar a lo que sucede en los indices de crecimiento analizados, los resultados sobre la
relacion entre el rendimiento y sus componentes parecen ser contradictorios a los de otros estudios. Se suele
sefialar el namero de espigas por m’ como el componente que determina la produccién en condiciones
mediterraneas (Siddique y col 1989, Garcia del Moral y col 1991). Sin embargo, en el conjunto de diez
genotipos parece ser mas importante el peso de 1000 granos que la densidad de espigas por unidad de superficie
y que el numero de granos por espiga (Tabla 6-1). Los triticales de invierno, menos productivos, poseen un
elevado niimero de granos por unidad de superficie y un menor peso del grano respecto a los de primavera. La
presencia de estos tres genotipos de invierno justifica que la correlacion obtenida no coincida con los resultados
sefialados por otros trabajos.

Una vez que se ha evaluado comparativamente un conjunto de genotipos de triticale de distintos ciclo,
seria conveniente realizar una valoracion sobre el por qué de este comportamiento diferencial. Si, a partir de los
resultados obtenidos, se hubiera de sefialar un caracter como el responsable mayoritario de las diferencias
agrondmicas obtenidas en nuestros ensayos entre triticales de invierno y de primavera, sin duda alguna seria la
fecha de antesis. La precocidad supone una ventaja adaptativa para los genotipos de primavera que les permite el
escape de las condiciones adversas terminales, en nuestro caso asociadas, en su mayor parte, a las altas
temperaturas. Sin embargo, en los triticales de invierno, esto no sucede, por reduciéndose el periodo de llenado
y, por lo tanto, penalizando el rendimiento. Resultados similares han sido obtenidos en numerosos estudios, la
mayoria de los cuales recomiendan la siembra de genotipos tempranos en ambientes mediterraneos (Austin
1987, Acevedo 1987). De hecho, en el ideotipo de cebada para condiciones mediterraneas se propone la
precocidad como el caracter mas importante (Craufurd y col 1987, Molina-Cano y col 1990).

Aunque los resultados de este trabajo permiten recomendar la siembra de variedades de triticale de
primavera es necesario sefialar las condiciones de cultivo en las que se han desarrollado los ensayos. En ellos se
han intentado reproducir las practicas agrondmicas de la zona, por lo que las siembras siempre se han realizado
a partir de Noviembre, mes en el que los agricultores comienzan a sembrar el cereal de invierno. Asi pues, de
estos resultados no se concluye que siempre sea preferible sembrar triticales de primavera. En nuestras
condiciones de cultivo y con las practicas realizadas, la siembra de variedades de primavera optimiza el
rendimiento. Es posible que en siembras muy tempranas (alrededor de 15 de Octubre) las diferencias en la
produccion de grano entre triticales de distinto habito de crecimiento no sean tan elevadas e incluso lleguen a ser
mas rentables las variedades de ciclo invernal, especialmente debido a que las variedades de primavera pueden
verse gravemente afectadas por las heladas primaverales tardias.

Para finalizar seria conveniente valorar las caracteristicas fenologicas y fisiologicas que pueden
contribuir a optimizar la produccion en nuestros sistemas de cultivo. Evidentemente, tal y como se ha
mencionado repetidamente, para maximizar la produccion de grano es conveniente buscar un ajuste fenologico a
las condiciones dptimas de cultivo. La fecha de antesis es, por lo tanto, el primer caracter seleccionado. Esto
implica que la definicion del ideotipo para nuestras condiciones de cultivo se centre, exclusivamente, en los
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triticales de primavera. Para conocer con mayor exactitud la contribucién de cada uno de los caracteres
analizados al rendimiento se han calculado de nuevo las correlaciones genotipicas para los siete triticales de
primavera, cuyos valores se expresan en la Tabla 6-2.

La ausencia de variabilidad genética dentro de los triticales de primavera para la fecha de antesis hace
que no exista correlacidon genotipica con el rendimiento. No obstante, la expresion de este caracter es correcta en
este tipo de material, ya que, como ya se ha mencionado en el analisis del comparativo de triticales de invierno y
de primavera, permite el escape del estrés terminal.

Caracteres rg H E(H)
LLENADO

Tasa de llenado 0.71%* 0.46 0.016
(mg/grado dia grano)

Duracion del llenado 0.68%* 0.20 0.015
(grados dia)

Peso del individual 0.88** 0.71 0.025
del grano (mg)

CRECIMIENTO

CDW antesis 0.76** 0.21 0.016
(g/m?’)

LAT antesis 0.77%%* 0.32 0.021
(m/n)

GALI antesis 0.87%* 0.26 0.018
(m/n)

N de espigas por m” 0.92%* 0.40 0.020
N de granos por espiga 0.59** 0.32 0.021
Peso de 1000 granos (g) 0.85%* 0.70 0.030

Tabla 6-2. Correlaciones genotipicas (rg) con el rendimiento, heredabilidad en sentido amplio (H) y los errores
de la heredabilidad (E(H)) para siete triticales de primavera en tres ambientes (grados de libertad=5).

El comportamiento de los triticales de primavera respecto a los parametros que definen la curva de
crecimiento del grano, es decir, peso individual del grano, tasa y duracion del llenado, es similar al observado en
el conjunto de diez genotipos (Tabla 6-1), si bien, los valores de las correlaciones genotipicas son mas elevados,
especialmente para la tasa de llenado y el peso del grano. De ellos, una vez mas es el peso del grano el que mas
influye en el rendimiento, con un valor en la correlacion de 0.88. Asi pues, los genotipos 'ideales' de triticale
para nuestras condiciones deben de poseer un peso del grano elevado. El avance genético en la seleccion para
este caracter serd, en principio, alto, ya que la heredabilidad es 0.71.

Puesto que la tasa y la duraciéon del periodo de llenado determinan el peso final del grano, éste puede
ser alcanzado de varias formas. En algunos estudios se recomienda la seleccion de genotipos con un largo
periodo de llenado, sin embargo, aunque en nuestras condiciones la correlacion obtenida de este caracter con el
rendimiento es positiva y de valor 0.68, no hay que olvidar que la duracion del llenado esta fuertemente
controlada por las altas temperaturas (Wiegand y Cuellar 1981). Por ello, Bruckner y Frohberg (1987) proponen
la tasa de llenado como el caracter adecuado para seleccionar genotipos altamente productivos bajo condiciones
limitantes. De hecho, segliin nuestros resultados, la heredabilidad es mayor para la tasa de llenado que para la
duracion, por lo que el avance genético sera mas alto en el caso de seleccionar para elevada tasa de llenado. Sin
embargo, dada la laboriosidad del proceso para calcular la tasa de llenado, no es posible utilizarla directamente
como criterio de seleccion en un programa de mejora. Ain asi, en nuestras condiciones, al no existir diferencias
en la duracion del llenado, al seleccionar por alto peso del llenado se estd seleccionando simultdneamente para
alta tasa de llenado. Aunque puede parecer redundante proponer en el ideotipo ambos caracteres, el que el peso
del grano se consiga gracias a una elevada tasa es fundamental en condiciones de estrés terminal. Por ello, y a
pesar de que ambos caracteres estan claramente asociados, se han incluido conjuntamente dentro del ideotipo de
triticale.

Los indices de crecimiento evaluados en antesis mantienen con el rendimiento una relacion opuesta a la
indicada en la Tabla 6-1. Mientras que en los diez genotipos de triticale una mayor cubierta vegetal en antesis
estd asociada a una menor produccion de grano, en los triticales de primavera los genotipos con mayores valores
en el peso seco del cultivo, el indice de area foliar y el indice de area verde poseen una mayor produccion. Tal y
como se habia mencionado, la presencia de los tres triticales de invierno desviaban la naturaleza de la relacion.
Seria necesario calcular las correlaciones en los cultivares de invierno para comprobarlo. Sin embargo, el
reducido numero de genotipos no permite extrapolar resultados, especialmente dado que los grados de libertad
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se reducen a uno.

Asi, el desarrollar una elevada cubierta vegetal en antesis es uno de los caracteres que deben formar
parte del ideotipo de triticale de primavera. No obstante, las heredabilidades de estos tres indices de crecimiento,
CDW, LAI y GAI, son bajas, por lo que el avance genético en la seleccion es lento. Ahora bien, en este caso, el
manejo del cultivo, y, en especial, la fecha y la dosis de siembra, puede ayudar al establecimiento de una
abundante cubierta vegetal y, de esta forma, a optimizar la produccion. Puesto que los genotipos de primavera
no requieren vernalizacion, la fecha de siembra tampoco debe ser excesivamente temprana ya que el espigado
coincidiria con la época de riesgo de heladas.

En el caso de los componentes del rendimiento dentro de los genotipos de primavera y de forma similar
al crecimiento, las correlaciones genotipicas varian respecto a lo que se ha descrito para el conjunto de diez
triticales. Se puede afirmar que el nimero de espigas por unidad de superficie es el componente que determina
la produccion en los genotipos de primavera, de forma similar a lo que sefialan otros estudios de cereales
(Garcia del Moral y col 1991). Esto demuestra que, tal y como se ha mencionado con anterioridad, en los tres
genotipos de triticale de invierno este caracter presenta una relacion negativa con el rendimiento. Los factores
que determinan la densidad de espigas por unidad de superficie son, fundamentalmente, la densidad de siembra
y el namero de tallos por planta. Puesto que, en nuestro caso, la densidad de siembra es similar en todos los
genotipos, el mayor nimero de espigas por unidad de superficie estd asociado a una mayor capacidad de
ahijamiento. Dentro de los componentes del rendimiento también hay que sefialar la importancia del peso de
1000 granos, cuya correlacion con la produccion es 0.85.

Como conclusion, si se hubiera de definir un ideotipo de triticale, el atributo seleccionado en primer
lugar seria la precocidad de los genotipos de primavera. No obstante, no hay que olvidar que en nuestras
condiciones existe riesgo de heladas tardias por lo que es necesario ajustar cuidadosamente la fecha de siembra.
En segundo lugar, se recomendaria que las variedades de primavera poseyeran una alta tasa de llenado, ya que,
como ya se ha indicado la duracion del llenado suele verse afectada por las altas temperaturas. Por ello, el mayor
peso del grano se consigue, mayoritariamente, gracias a la tasa. También seria aconsejable una abundante
cubierta vegetal, la cual es posible de obtener controlando la fecha y la densidad de siembra. Por ultimo,
conseguir un elevado niimero de espigas por unidad de superficie (actuando sobre la densidad de siembra y/o
sobre la capacidad de ahijamiento) contribuird a maximizar la produccién de los triticales de primavera.
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VII. CONCLUSIONES GENERALES

La evaluaciéon agrondmica y fisiologica de una coleccién de diez genotipos de triticale hexaploide
durante tres campafias permite indicar que:

1.- En triticale, el habito de crecimiento justifica la mayor parte de la variabilidad genotipica detectada
para los caracteres relacionados con el desarrollo fenoldgico, el crecimiento del grano, la produccion de biomasa
y el rendimiento.

2.- La fecha de antesis parece ser la responsable de la diferencia de comportamiento entre triticales de
distinto habito de crecimiento. La precocidad de los genotipos de primavera permite un escape del estrés
terminal. Por el contrario, en los genotipos de invierno, cuya floracion tiene lugar a finales de mayo, las altas
temperaturas de final de la primavera suponen una reduccion del periodo de llenado, reflejandose este hecho en
una menor produccién de grano. En nuestras condiciones de cultivo es recomendable, por consiguiente, la
siembra de variedades de triticale de primavera.

3.- Los atributos fenologicos y fisioldégicos que pueden contribuir a maximizar la produccién de
triticale de primavera en nuestras condiciones son, ademas de la fecha de antesis, una alta tasa de llenado,
elevado peso del grano, abundante cubierta vegetal en antesis, gran numero de espigas por unidad de superficie.
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