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NekE: Nimero de espiguillas por espiga
NEP: Numero de espigas por pIanta
NEm?: Ndmero de espigas por m?
NGE: Numero de granos por espiga
NGes: NUmero de granos por espiguilla
PMG: Peso de mil granos (g)
SAI: Indice de area de los tallos (cm 2
SHB: Superficie hoja bandera (cm %)
SP: Superficie pediinculo (cm?)
SPAD: Contenido de clorofilas totales (unidades SPAD)
ST: Superficie del tallo (cm?)
SV: Superficie de la vaina (cm? )
ti/2: Mitad del tiempo de emisién de fluorescencia maxima (s)
Yha: Produccion por hectarea (kg/ha)
Ypl: Produccién por planta (g/planta)
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RESUMEN

Los rendimientos del trigo duro en Espafia presentan enormes oscilaciones
anuales, debido a la incidencia de sequia, elevada radiacion y altas
temperaturas durante el desarrollo del grano. La contribucion de la mejora
genética al aumento del rendimiento del trigo duro desde 1960 se ha estimado
en una tasa del 3% anual para las variedades obtenidas por el CIMMYT
(México) y del 0.9% para variedades cultivadas en Canada, Espaiia e Italia, si
bien los incrementos en zonas éptimas han sido superiores a los obtenidos en
zonas semi-aridas. Se ha demostrado que dichos incrementos han sido debidos
fundamentalmente a un aumento del nimero de granos por unidad de
superficie, ya que el peso medio del grano ha permanecido practicamente
invariable.

En el presente estudio, se ha valorado el impacto de la mejora genética sobre
caracteres ecofisiolégicos en relacién con el rendimiento en una serie histdrica
de 24 variedades italianas y espafiolas de trigo duro (7riticum turgidum L. var.
durum), agrupadas en antiguas (anteriores a 1950), intermedias (alrededor
1960) y modernas (Gltimos 25 afios). El disefio experimental fue en bloques al
azar con tres repeticiones y se llevé a cabo bajo condiciones de secano durante
los afios 2000 y 2001. Las variables estudiadas han sido el rendimiento en
grano y Sus componentes, una serie de parametros ecofisiologicos
(fluorescencia de la clorofila, depresién de la temperatura del dosel foliar,
contenido de clorofilas, discriminacién isotdpica del °C, interceptacién de
radiacién fotosintéticamente activa e indices de crecimiento relacionados con la
superficie fotosintética), y caracteres morfofisiolégicos relacionados con la
adaptacion del trigo duro a las condiciones mediterraneas (indice de cosecha,
altura de la planta, longitud del pedinculo, drea y longitud de la vaina y del
limbo de fa hoja bandera, longitud y area del tallo principal, y area verde por
encima del pedinculo de la hoja bandera).

Los resultados indican que se ha producido un aumento de rendimiento desde
las variedades antiguas a las modernas, principalmente a través del aumento
del nimero de espigas y de granos por metro cuadrado, debido al aumento del
numero de granos por espiga y por espiguilla, ya que el peso medio del grano
no ha variado significativamente desde las variedades antiguas a las modernas.
Los resultados indican que la mejora genética ha provocado una reduccion
significativa en la altura de la planta, aumentado con ello el indice de cosecha,
debido a que las variedades modernas invierten mayor cantidad de energia en
produccion de grano y menos en produccién de paja.
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En cuanto a los caracteres ecofisiolégicos, no se ha encontrado variacién
significativa entre variedades antiguas y modernas en los parametros de
fluorescencia, aunque si en el contenido de clorofilas. La depresiéon de la
temperatura del dosel foliar fue significativamente menor en las variedades
modernas, encontrandose positivamente relacionada con el peso medio por
grano. La discriminacion isotdpica del 1*C aparece directamente relacionada con
el rendimiento de grano, pero negativamente con el peso de mil granos,
posiblemente debido a una elevada contribucién de las reservas vegetativas
para el llenado del grano en nuestras condiciones experimentales.

La fraccidén de radiacién fotosintéticamente activa interceptada o transmitida
por el dosel foliar, asi como el coeficiente de extincién luminica (K) no han
presentado diferencias significativas entre las variedades antiguas y modernas.
Mientras que el indice de area foliar y el indice de rea de tallos han disminuido
significativamente desde las variedades antiguas a las modernas, como
consecuencia de la reduccién en la altura de la planta, el indice de area verde
de la espiga ha aumentado significativamente.
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SUMMARY

Grain yields of durum wheat in Spain present great annual oscillations, due to
the incidence of drought, high radiation and high temperatures during the
development of the grain. The contribution of the genetic improvement to the
annual increase of grain yield of durum wheat from 1960 has been estimated in
3% for the varieties obtained by CIMMYT (Mexico) and in 0.9% for varieties
cultivated in Canada, Spain and Italy, although the increments in favourable
areas have been superior to those obtained under semi-arid conditions. It has
been demonstrated that these increments have been due fundamentally to an
increase in the number of grains per m?, since the weight per grain has
remained practically unchanged along the breeding process.

In the present study, the impact of the genetic improvement on several
ecophysiological traits in relation with grain yield has been valued in a historical
series of 24 Italian and Spanish varieties of durum wheat (7riticum turgidum L.
var. durum), grouped in old (previous to 1950), intermediate (surrounding
1960) and modern (last 25 years). The experimental design was a randomised
complete block with three replications, carried out under rainfed conditions
during the years 2000 and 2001. The studied variables comprised grain yield
and vyield components, several ecophysiological parameters (chlorophyll
fluorescence, canopy temperature depression, chlorophyll content, 3¢ isotope
discrimination, interception of photosynthetic active radiation and growth
indices associated with photosynthetic surface) and morphophysiological traits
related with the adaptation of durum wheat to Mediterranean conditions
(harvest index, plant height, peduncle length, surface and length of sheet and
blade of flag leaf, surface and length of main stem and green area above the

flag-leaf node).

Results indicate that the increase in grain yield obtained from the old to the
modern varieties, has been mainly achieved through the increase of the number
of spikes and grains per m?, derived from the augment in both the number of
grains per spike and per spikelet, since the mean weight per grain has not
varied significantly from the old to the modern varieties. Genetic improvement
has caused a significant reduction in plant height, related with parallel increases
in harvest index, indicating that the modern varieties invest more resources for
grain production and less for straw than the older ones. Whereas no significant
differences were found between old and modern varieties in the parameters of
fluorescence, chlorophyll content was higher in the modern varieties and
canopy temperature depression was significantly lower in these, appearing
positively related with the mean grain weight. *3C discrimination being positively
related with grain yield variations but negatively with the mean grain weight,
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probably due to a higher contribution of vegetative reserves for grain filling
under our experimental conditions.

The quantity of photosynthetically active radiation intercepted or transmitted by
the canopy and the light extinction coefficient (K), did not present significant
variations between old and modern varieties. While the leaf area and stem area
indexes have diminished significantly from the old to the modern varieties, as a
consequence of the reduction in the plant height, the spike area index
increased significantly in the modern varieties.
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1.- OBJETIVOS

En el trigo duro, como en la mayoria de los cultivos, la mejora genética ha sido
el resultado de una seleccion empirica basada casi exclusivamente en el
rendimiento. Actualmente, sin embargo, el mejor conocimiento de los procesos
de desarrollo en los cereales y de sus mecanismos de resistencia a los estreses
abidticos, junto con la mayor disponibilidad de instrumentos para cuantificar la
respuesta a la sequia y la gran variabilidad genética que se ha detectado en
dicha respuesta, han estimulado el interés por identificar caracteres
morfoldgicos, agrondmicos y fisiolégicos que puedan ser utilizados, juntamente
con los métodos tradicionales, en los programas de mejora para aumentar la
eficacia de la seleccion. Una de las aproximaciones para ello consiste en
estudiar como estos caracteres se han modificado a lo largo del proceso de
seleccién, usando genotipos obtenidos en diferentes periodos y tratando de
relacionar la magnitud de esa variacién con la ganancia genética en el

rendimiento.

En este contexto, el objetivo general de esta Memoria de Tesis Doctoral ha
consistido en la valoracién del impacto de la mejora genética sobre una serie de
caracteres ecofisiolégicos y agrondémicos relacionados con el rendimiento,
mediante el estudio de una serie histdrica de genotipos obtenidos en distintos
periodos en Espafia e Italia. Es de resaltar que en trigo duro existen muy pocos
estudios comparativos de este tipo y ninguno, al menos en la bibliografia a
nuestro alcance, para variedades mejoradas en el area mediterranea.
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Dentro de este objetivo general, pueden sefialarse los siguientes objetivos
especificos:

1.- Cuantificar el impacto de la mejora genética tradicional sobre el
rendimiento de grano y sus componentes en una serie histérica de 24
variedades espafiolas e italianas, durante dos campafias agricolas bajo
condiciones de secano.

2.- Analizar la formacion del rendimiento en las variedades antiguas,
intermedias y modernas, mediante andlisis por coeficientes de sendero,

para averiguar las causas de la ganancia genética en términos de
componentes del rendimiento.

3.- Investigar la influencia que la mejora genética tradicional ha ejercido
sobre una serie de pardmetros ecofisioldgicos y morfofisioldgicos de
interés en la adaptacién del trigo duro a las condiciones mediterraneas.

4.- Valorar la utilidad de esos caracteres ecofisiolégicos y morfofisioldgicos
como posibles criterios de seleccion en los programas de mejora de trigo
duro para el ambiente mediterraneo.
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2.- INTRODUCCION

La produccién de trigo y su aprovechamiento han estado intimamente ligadas al
desarrollo de la agricultura y a la civilizacion a lo largo de los ultimos 12.000
afios. Algunas evidencias arqueolégicas sugieren, incluso, una utilizacién mas
temprana, sobre 15.000 afios a.C. (Harlan, 1981).

La domesticacion del trigo, mds que cualquier otra planta, ha permitido
producir alimento en cantidades suficientes para mantener a los pueblos, su
desarrollo cultural y religioso y la continuidad en el incremento de la poblacién.

El impacto de la explotacion del trigo ha sido global, no limitado a regiones
particulares o preferencias étnicas. A ello ha contribuido su plasticidad y
capacidad de adaptacion a una gran variedad de condiciones ambientales, lo
que ha llevado a su éxito de produccion a lo largo y ancho del planeta.

El trigo proporciona la mayor fuente de energia, proteina y fibra alimentaria en
la nutricion humana, constituyendo la base de multitud de productos
elaborados por infinidad de culturas y grupos socioecondmicos (Faridi y
Faubion, 1995).

El trigo duro ( 7riticum turgidum L.var. durum) es la especie mas cultivada de
trigo tetraploide. La superficie dedicada al cultivo del trigo duro en el mundo se
estima alrededor de 17-18 millones de hectareas. La produccién mundial anual
de este cultivo ronda los 30 millones de toneladas. La mayor produccién se
centra en América del Norte y la cuenca mediterranea.
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En Espafia la superficie dedicada al trigo duro ha evolucionado
significativamente, pasando de 109.400 hectareas en 1988 a 853.667 en 2001,
lo que representa el 40% de la superficie dedicada al cultivo de trigo (AETC,
2001). El origen de este rapido incremento reside en las subvenciones
comunitarias para la produccién de esta especie en las zonas de cultivo
tradicional. Una idea de la importancia de dichas ayudas la da la cifra percibida
por los agricultores en las Ultimas campafias, que se ha situado alrededor de los
216 millones de euros anuales, solamente en concepto de subvencién directa
de la UE. Existe por tanto en este momento una gran demanda de variedades
de trigo duro adaptadas a las condiciones agroclimaticas espaiolas.

El cultivo del trigo duro en Espafia se concentra principalmente en el Valle del
Ebro y Andalucia, representando més del 80% de la produccién nacional y de la
superficie destinada a dicho cultivo.

Superficie Produccion
Zaragoza
Toledo 13%

Zaragoza
26%

5%
Burf;os
1%
Badajoz

10% Navarra

1%

Navarra

1% ” Andalucia

69%

Figura 1. Distribucion de la superfide destinada al cultivo de trigo duro y producciéon en
Espaiia. (Fuente AETC, 2001).

2.1.- CLASIFICACION Y EVOLUCION DEL TRIGO

El nombre de trigo lo reciben varias especies del género T7riticum, el cual se
clasifica en la divisidn Magnoliphyta, clase Liliopsida, orden Cyperales y dentro
de éste, en la familia Poaceae (sin. Graminaceae), subfamilia Festucoidae, tribu
Triticaceae (sin. Hordeae).
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Las especies del género Triticum que se cultivan, se agrupan segun el numero
de cromosomas que poseen, distinguiéndose asi tres series, diploides (2n=14),
tetraploides (2n=28) y hexaploides (2n=42) con genoma AA, AABB 6 AABBDD

respectivamente.

La evolucién del trigo como especie cultivada, se cree que empezé con la
seleccién a partir de un diploide salvaje 7. boeoticum ssp. aegilopoides, para
producir la forma cultivada del einkorn (7. monococcum L.) y de un tetraploide
también salvaje, 7. dicoccoides para dar lugar a la forma cultivada del emmer
(7. dicoccum Schulb.). Se acepta de forma general que este proceso tuvo lugar
dentro de la region conocida como creciente fértil, serie de cadenas
montafiosas que bordean los llanos de Mesopotamia y el desierto de Siria, asi

como en areas de Anatolia y los Balcanes.

El grupo de los tetraploides estd hoy ampliamente representado por el trigo
duro (7. turgidum L. var. durum), que representa alrededor del 40% de la
superficie dedicada al cultivo de trigo y el 35% del total de produccion.

El origen del genoma B, ha sido objeto de un gran estudio e investigacion,
aunque sin conclusién definitiva. Evidencias morfoldgicas, geograficas y
citoldgicas apuntan a Aegilops speltoides Tausch., como el mas probable

candidato, pero esto no ha sido confirmado.

En cuanto al origen del genoma D, parece provenir de Aegilops squarrosa ., y
su adicion al tetraploide AABB para dar lugar al hexaploide AABBDD, ha tenido
un enorme impacto en la utilizacion y distribucion geografica del trigo.
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2.2.- DESARROLLO DE LA PLANTA DE TRIGO

El desarrollo de un cultivo se define como la secuencia de los acontecimientos
fenoldgicos controlados por los factores externos y que determinan los cambios
morfol6gicos y funcionales de algunos érganos (Landsberg, 1977).

Los cereales se desarrollan siguiendo una serie de etapas, cuya duracion
depende del ambiente y de la variedad, lo que dificulta la prediccion exacta de
cada fase del desarrolio. El conocimiento del desarrollo de la planta, puede
facilitar y ayudar a explicar los aspectos relacionados con la produccion, asi
como a predecir el impacto de los estreses ambientales sobre la cosecha. Por
tanto resulta de vital importancia caracterizar el desarrollo del cultivo, ya que
los cambios ontogénicos tienen efectos importantes sobre el crecimiento y
explican el efecto de las condiciones ambientales sobre los componentes del
rendimiento (Kirby y Appleyard, 1981; Miralies y Slafer, 1999).

El ciclo biolégico del trigo se puede dividir en 3 periodos o fases, cada uno de
los cuales es designado por las caracteristicas que la planta manifiesta durante
el mismo:

- Periodo vegetativo, desde la germinacién hasta fin de ahijado.

- Periodo reproductivo, se extiende entre encanado y fecundacion.

- Periodo de maduracion, desde la fecundacién hasta la maduracion de
la semilla.

Estas fases se diferencian unas de otras por estados precisos y bien definidos
sobre la planta, que se describen cronoldgicamente siguiendo diferentes escalas
fenoldgicas. Las de mayor importancia pueden ser clasificadas en dos
categorias, segun el tipo de observacion empleado (Pujol y Gorshs, 1989;
Landes y Porter, 1989; Lopez Bellido, 1991; Miralles y Slafer, 1999):
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- Basadas en el estado de desarrollo del meristemo apical (evolucion de
la espiga): Escalas de Waddington, Cartwright y Wall (1983) y de
Kirby y Appleyard (1984).

- Basadas en la morfologia externa de la planta: Escalas de Feekes-
Large (1954), Keller-Baggiolini (1954), Haun (1973), Zadoks-Chang-
Konzak (1974) y Keppler, Rickman y Peterson (1982).

2.2.1.- Periodo vegetativo

Se divide a su vez en dos subfases principales:

- Germinacién de la semilla y desarrollo de la plantula.

- Ahijamiento.

2.2.1.1.- Germinacién y emergencia

Desde el comienzo de la germinacién hasta la aparicion de la primera hoja, el
crecimiento depende de las reservas de carbohidratos existentes en el
endospermo, de las que las raices seminales utilizan mas de la mitad (Williams,
1960). Cuanto mas grande es la semilla, mayores son las reservas acumuladas
y més rapida es la aparicién de la plantula (Evans, 1983). En trigo duro en el
drea mediterranea se ha encontrado una relacién altamente significativa entre
el tamafio de la semilla y el posterior desarrollo de las plantulas (Aparicio, 2000;
Molina-Quirés, 2000), estando el volumen del embrion significativamente
correlacionado tanto con la tasa de desarrollo (Aparicio, 2000) como con el
vigor inicial (Molina-Quirds, 2000) durante los primeros estadios de crecimiento

del cultivo.
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Cuando se relnen las condiciones necesarias para la germinacion,
generalmente entre 4 y 37°C, con un dptimo situado entre 20 y 25°C y una
humedad relativa minima de 35-45% del peso del grano (Evans, 1983), se
incrementa la actividad fisioldgica de la semilla, lo que se traduce en un rapido
crecimiento de los meristemos presentes en el embrién y en la movilizacién de
las reservas del grano, como consecuencia de una importante activacion
enzimdtica. En el interior del grano los constituyentes insolubles del
endospermo (almidén y proteinas) desaparecen por la accion de las enzimas,
principalmente alfa-amilasas y proteasas liberadas en Ia capa de aleurona como

respuesta a las giberelinas producidas en el escutelo (Simmons, 1987; Lopez
Bellido, 1991).

Finalizada la germinacién, las raices seminales se extienden en el suelo para
que la plantula pueda alimentarse, mientras que el coledptilo se dirige a la
superficie después de haber terminado su crecimiento debajo del suelo. A
continuacién aparece en el nivel del suelo el punto de crecimiento gracias a la
expansion del rizoma, el entrenudo situado por encima del coledptilo. La tasa
de emergencia del trigo presenta variacion genética y estd positivamente
correlacionada con la longitud del coledptilo y la temperatura (Aparicio, 2000).
No obstante, la seleccién por coledptilos largos fue sélo parcialmente efectiva
para mejorar la tasa de emergencia (Allan et al., 1962; Evans, 1983).

La nascencia es lenta cuando el contenido de humedad es excesivo,
aumentando el periodo entre la siembra y la emergencia, debido a la falta de
oxigeno alrededor de la semilla (Kirby y Appleyard, 1981; Lersten, 1987; Lopez
Bellido, 1991).

La emergencia de la plantula es considerada como el momento en que se
observa el apice de la primera hoja a través del coleoptilo, el cual se marchita

tras ser perforado por dicha hoja (Pujol, 1998; Miralles y Slafer, 1999). Esta
12
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crece, aparece la segunda, después la tercera y la cuarta. En el estadio de

cuatro hojas suele aparecer el primer tallo hijo.

La formacién de una hoja se inicia en un punto lateral del apice, donde aparece
una pequefia protuberancia que se ira extendiendo hasta constituir una especie
de collar que abrazard a aquél. Cuando el primordio de hoja empieza su
crecimiento ascendente, se transforma en un tubo que sube por el interior dela
vaina de la hoja precedente. En el momento en que el dpice de la hoja asoma
al exterior, el limbo reduce su velocidad de crecimiento, fendmeno que coincide
con la formacién de la ligula y con la diferenciacién de las dos partes de la
hoja; mientras tanto, el limbo continlia alargandose por crecimiento intercalar,
hasta que se detiene; a continuacién la vaina toma el relevo y protagoniza el
crecimiento. En el momento en que la ligula sale al exterior se reduce
progresivamente el crecimiento de la vaina, bascula el limbo y la hoja se

convierte en adulta (Pujol, 1998).

La tasa de aparicién de hojas es menor que la de iniciacion de primordios y no
todos éstos dan lugar a hojas desarrolladas. El filocrono, o tiempo térmico
(medido en grados-dias acumulados) entre la aparicion de dos hojas
consecutivas, es generalmente inferior a la tasa de aparicion de primordios
foliares (McMaster, 1997).

El ritmo de aparicion de hojas estd determinado principalmente por la
temperatura y también, aunque en menor medida, por el fotoperiodo
(McMaster, 1997; Pujol, 1998; Miralles y Slafer, 1999). Otros factores como
nutrientes, humedad eddfica, salinidad, CO, vernalizacién, tamafio de la semilla
y profundidad de siembra pueden afectar también al filocrono.
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2.2.1.2.- Ahijamiento

La capacidad de ahijamiento varia enormemente entre variedades; los genes de
enanismo (genes RAf) inducen un mayor ahijamiento en aquellas variedades

que los poseen, mientras que el gen recesivo 7in inhibe el ahijamiento en trigo
(McMaster, 1997)

Cuando la planta tiene cuatro hojas comienza el ahijamiento, apareciendo en la
axila de la primera hoja el primer tallo, a partir de la yema lateral o axilar. A
medida que progresa el ahijamiento, el crecimiento de las yemas diferenciadas
da lugar a la aparicion de los tallos de la segunda, tercera y cuarta hojas
sucesivamente. Paralelamente se inicia también la diferenciacién de las raices
secundarias. Todos estos tallos se llaman primarios, a partir de los cuales, por
el mismo proceso, pueden surgir tallos secundarios y terciarios. Las yemas
axilares se alargan siguiendo el orden de edad de las hojas, alternativamente
de una parte y de otra de la yema apical, segin estan situadas las hojas. A
medida que éstas crecen, los tallos herbaceos se distancian y se reparten
alrededor del eje de la planta, utilizando el mayor espacio posible para situar
sus hojas en las capas superiores mejor iluminadas del dosel foliar y captar la
suficiente cantidad de luz que asegure su crecimiento (Davidson y Chevalier,
1990).

Al comienzo del ahijado los vastagos dependen totalmente de la planta madre
en el suministro de carbohidratos y nutrientes. Estos se independizan de sus
tallos parentales cuando han desarrollado unas 3 hojas completamente
expandidas, momento en el que se forman las raices adventicias en su base
(Fletcher y Dale, 1974). La emergencia de los tallos hijos no asegura su
supervivencia, ya que un porcentaje variable de los tallos hijos mueren sin
producir espiga (Simmons et al, 1982; Davidson y Chevalier, 1990). El

desarrollo de los brotes hijos parece estar regulado por el equilibrio hormonal
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de la planta y por el suministro de asimilados (Sharif y Dale, 1980), asi como
por procesos fotomorfogénicos condicionados por cambios en la calidad de la
luz dentro del dosel foliar, incrementéndose la mortalidad de los tallos hijos
especialmente por una baja proporcién rojo:rojo lejano (Casal, Sanchez y
Deregibus, 1987).

La capacidad de ahijamiento depende de la variedad, de la densidad de semilla
y de las condiciones ambientales, especialmente luz, temperatura,
disponibilidad de agua y nitrégeno (Thorne, 1962; Kirby y Faris, 1972; Simmons
et al., 1982; Pujol, 1998). Esta etapa es de especial importancia en los cereales,
puesto que la capacidad de ahijamiento determina el ndmero final de espigas
del cultivo (Kirby y Faris, 1972; Ramos et al., 1982; Elhani, 1999)

La formacion sucesiva de los tallos en los cereales implica que los componentes
del rendimiento se forman en diferentes periodos durante el crecimiento.
Durante esta fase también se va a determinar otro de los componentes de la
cosecha, el nimero de granos por espiga, al coincidir el final de la misma con el
estadio del desarrollo apical en el que se alcanza el maximo nimero de
primordios florales (Kirby y Appleyard, 1986). En los tallos formados mas tarde
es mas rapido el periodo de formacion de espiguillas y flores y de este modo su
niimero es menor, aunque el grado de reduccién de los 6rganos preformados
puede también variar. Asi mismo, el peso de mil granos puede ser reducido por
un periodo de llenado del grano mas corto y por una superficie foliar mas
pequefia en los tallos formados mas tarde (Miralles y Slafer, 1999).

El mecanismo de la diferenciacién entre tallos fértiles y no fértiles no esta aun
claro. Entre otros factores puede estar relacionado con el peso seco y el grado
de desarrollo, en especial la diferenciacion del apice (Slafer y Rawson, 1994;
Miralles y Slafer, 1999). Otro factor importante en la fertilidad de los tallos es

su peso seco. El rendimiento de grano de un tallo esta directamente
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correlacionado con su peso seco. La competencia por los nutrientes, la
humedad del suelo y la luz, son algunos de los factores externos que afectan a
la fertilidad de los tallos, principalmente a través de su efecto sobre Ia densidad
de plantas (Siddique et al,, 1989b; Miralles y Slafer, 1999).

Un buen nivel de ahijamiento es un caracter deseable en ambientes Secos, ya
que las variedades con alto y poco variable niimero de tallos hijos por unidad
de drea, tienden a poseer una gran cosecha de grano (Ramos et al, 1982;
Hadjichristodoulou, 1985), mientras que un ahijado excesivo es indeseable para
obtener maximos rendimientos, pues los tallos y las espigas compiten cuando el
Cultivo es demasiado denso y el nivel de otros componentes disminuye. Existe
un nivel de tallos o nimero de véstagos 6ptimo por unidad de drea para cada

variedad y condicién agroecoldgica, al igual que también hay un nimero optimo
de plantas.

2.2.2.- Periodo reproductivo

La determinacién precisa del comienzo del periodo reproductivo es dificil de
determinar, ya que la planta no presenta modificaciones morfoldgicas visibles
externamente (Garcia del Moral y Ramos, 1989; Miralles y Slafer, 1999). Por
ello se requiere observar la yema terminal o apice, pues al mismo tiempo que el
tallo se alarga dicha yema modifica totalmente su funcién, pasando de simple
yema vegetativa a ser el esbozo de inflorescencia en la que se van a diferenciar
sucesivamente todas las partes y drganos de la futura espiga, es decir, se
cambia del simple crecimiento vegetativo al proceso de desarrollo reproductivo
(Kirby y Appleyard, 1984; Miralles y Slafer, 1999). El llamado estadio de doble
arruga, se ha tomado tradicionalmente como el inicio del periodo reproductivo.
Los cambios de orden bioquimico que tienen lugar en la planta no estan
establecidos, pero sus primeros efectos sobre el dpice se manifiestan en la

elongacion del mismo, en la stibita formacién de primordios de hojas (que
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apenas se desarrollan) y en la aparicién de los primordios de yemas axilares
(Bonnet, 1983; Kirby y Appleyard, 1984; Pujol, 1998). Este periodo puede
dividirse en dos fases: fase de iniciacién floral y fase de desarrollo de la

inflorescencia.

2.2.2.1.- Fase de iniciacidn floral

Marcada por el estadio de doble arruga, donde se produce el cambio de apice
vegetativo a reproductivo, mientras la planta sigue emitiendo hojas y tallos
hijos. Al final de la fase se habran diferenciado la totalidad de los primordios de
espiguilla, por lo que a partir de ese momento, queda determinado el tamafio
maximo de la inflorescencia (Kirby y Appleyard, 1984; Miralles y Slafer, 1999).

Los primordios de espiguilla se desarrollan de forma acrépeta. Algunos de ellos
lo hacen antes del estadio de doble arruga. El nimero final de espiguillas difiere
segln la variedad, con un maximo alrededor de 30 espiguillas por espiga
(Bonnet, 1983; McMaster, 1997).

El desarrolio de primordios de espiguilla es dos o tres veces mas rapido que el
desarrolio de primordios foliares, aunque este caracter también varia

ampliamente entre variedades.

La temperatura es el principal factor que controla la tasa de iniciacion del
desarrollo de primordios de espiguilla, asi como la duracion de la misma. La

accion del fotoperiodo esta menos estudiada.

La fertilizacién nitrogenada presenta efectos variables sobre el desarrollo de
primordios de espiguilla. Generalmente no afecta al nimero de espiguillas

formadas (McMaster, 1997; Toyota et a/., 2001).
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2.2.2.2.- Desarrollo de la inflorescencia

Al acabar la fase de iniciacién floral, todas las espiguillas embrionarias han
alcanzado, aproximadamente, el mismo estado de desarrollo. Se inicia la fase
de desarrollo de la inflorescencia, en la cual la planta sufre una serie de

Cambios que afectan, no solo al épice, sino también al tallo y otros 6rganos de
la misma.

El dpice se transforma en inflorescencia; en cada primordio de espiguilla se iran
desarrollando los distintos 6rganos florales. Un maximo de 8 — 12 primordios
florales se presentan en cada espiguilla, pero menos de la mitad daran lugar a
flores fértiles, debido al aborto de gran nUmero de ellos. El aborto floral
comienza en estado de zurrén o cuando la hoja bandera estd totalmente
desplegada y se extiende hasta antesis (Bonnet, 1983; McMaster, 1997).

Se produce el alargamiento del tallo, consecuencia del alargamiento de los
entrenudos, cada uno de los cuales supera al precedente. El crecimiento del
tallo implica el desplazamiento hacia arriba del &pice reproductivo o futura
inflorescencia, la cual, a medida que evoluciona, estd protegida por las vainas
de las hojas mas jévenes. Cuando esta proteccién se reduce a la vaina de la
ultima hoja, se produce un engrosamiento de la inflorescencia y la vaina se
hincha, alcanzandose el llamado estadio de zurrén (Pujol, 1998).
Recientemente, Villegas et al (2001), trabajando con 25 genotipos de trigo
duro de diversos origenes han encontrado que el estrés hidrico ejerce menos
efecto sobre la elongacién de los tallos que sobre la acumulacién de biomasa.

La permanencia de la planta en estado vegetativo durante un tiempo suficiente,
es necesario para que forme la superficie foliar para alimentar los esbozos
florales. Las variedades provistas de un periodo juvenil prolongado pueden

adaptarse a una gran gama de latitudes, de estaciones y de sistemas de cultivo.
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En el trigo hay tipos que responden a dia largo desde la primera hoja, en tanto
que otros quedan indiferentes hasta el estado de la séptima hoja (Evans, 1987;
Lépez Bellido, 1991; Slafer y Rawson, 1994; Miralles y Slafer, 1999).

Durante esta etapa del desarrollo se determina el nimero de tallos hijos que
producen espiga, mientras que el resto retrasan su crecimiento o incluso lo
detienen. Su primer sintoma visible es un enderezamiento de los tallos, que
adquieren cada vez mas un porte erecto. El apice del tallo permanece por
debajo de la superficie del suelo hasta que comienza el encafiado.

Entre las variedades de trigo existe una amplia gama de necesidades de
vernalizacién, desde los trigos de primavera que no requieren frio, hasta los
que precisan hasta un maximo de 50 a 60 dias de frio (entre 0 y 5°C). El grado
de vernalizacion debe ser conocido para establecer la fecha de siembra y
adaptar el ciclo de cultivo al medio. Con ello se evitara, por ejemplo, el retraso
de la iniciacion fioral qUe supone un acortamiento de la fase reproductiva y en
consecuencia, la reduccién del nimero de espiguillas y de flores susceptibles de

ser fecundadas (Slafer y Rawson, 1994).

El trigo es una planta de dia largo, puesto que no llega a formar los esbozos de
espiguilla hasta que la duracién del periodo de luz diario supera un umbral
llamado hemeroperiodo critico. Este umbral es diferente segln la especie,
siendo del orden de 12 a 14 horas. No obstante las necesidades de dias largos
no son absolutas, pues dias mas cortos no siempre impiden la iniciacion floral,
aunque la retrasan, disminuyendo la dominancia apical al cambiar la refacion
entre las sustancias estimuladoras e inhibidoras, con lo cual el ahijado es mas

abundante y uniforme.

La mayor parte de los trigos de invierno tras haber sufrido la vernalizacion y los

tipos de primavera, diferencian los esbozos de espiga una vez formada la
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séptima hoja; sin embargo, en dias cortos, tiene lugar después de haberse
formado la hoja veinticinco (Bonnet, 1983; Miralles y Slafer, 1999).

Cuando las condiciones climéticas son favorables, los entrenudos empiezan a
crecer en longitud, desarrollandose en cada nudo, una hoja. Las vainas foliares
se alargan y por reabsorcién del tejido central del entrenudo aparece la cavidad
medular. Posteriormente, el crecimiento del tallo se produce a partir del
meristemo intercalar (nudo) y el entrenudo se alarga solamente cuando la hoja
que se inserta encima de él ha terminado su crecimiento. Los entrenudos van
aumentando su longitud a medida que nos aproximamos al extremo del tallo,
de manera que el Gltimo entrenudo puede llegar a representar la mitad de la
longitud del tallo y los inferiores estdn comprimidos en unos pocos milimetros
del tallo.

El intervalo de tiempo entre la emergencia de hojas consecutivas varia con la
temperatura (Gallagher, 1979; Miralles y Slafer, 1999), existiendo una relacién
lineal entre el nimero de hojas y el tiempo térmico, definido como la
temperatura acumulada por encima de una temperatura base de 0°C (Baker et
al, 1980; Cao y Moss, 1989; Miralles y Slafer, 1999). Algunos autores sugieren
que la tasa de aparicion de hojas en cultivos de trigo depende directamente de
la tasa a la cual cambia el fotoperiodo durante la emergencia de la planta
(Baker et al, 1980; Kirby et al, 1982, 1985; Ellis y Russell, 1984). Mitchel et
al, (1991), han desarrollado varios modelos para predecir la floracién y la
emergencia de la hoja bandera en cultivos de trigo, concluyendo que existe una
compensacion entre la formacién de primordios foliares en el apice y la
emergencia de la hoja, lo que asegura que el area foliar alcance su mdaximo
desarrollo, en un area determinada, mas o menos en la misma fecha.
Recientemente, Villegas et a/ (2001) han encontrado que el crecimiento del
trigo duro bajo condiciones mediterraneas, puede ser descrito en funcién del

tiempo térmico mediante una curva logistica asimétrica. Asimismo, Ciudad
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(2002), ha desarrollado y validado un modelo fenolégico basado en el
fotoperiodo y vernalizacion acumulados que permite predecir con bastante
exactitud la floracion de las cebadas en Espaiia.

La magnitud alcanzada por el area foliar depende del nimero de primordios
foliares que se produzcan por el meristemo apical, de la duracién del periodo
durante el que estos primordios puedan diferenciarse en hojas, de la velocidad
de crecimiento y expansion de esas hojas y, finalmente, del tiempo en que
permanezcan verdes (Garcia del Moral y Ramos, 1989). El estrés hidrico puede
reducir considerablemente la tasa de expansion foliar, dando lugar a bajos
indices de area foliar (Hsiao et al, 1976; Villegas et al, 2001). La tasa de
expansion foliar también depende de la radiacion, fotoperiodo y disponibilidad
de nutrientes (Friend et a/, 1962). La abundancia de nitrégeno y humedad
también favorecen la expansién de las hojas, por lo cual la fertilizacion
nitrogenada incrementa el area foliar, mientras que la sequedad la deprime. Por
el contrario, a partir de la expansion completa de las hojas, las elevadas
temperaturas aceleran su senescencia, disminuyendo el indice de area foliar y
la interceptacion de luz (Garcia del Moral y Ramos, 1989).

Durante esta fase existe gran competencia entre los tallos portadores de espiga
y el resto, absorbiendo los primeros todos los nutrientes a expensas de los
demas, que mueren. Tradicionalmente también se ha sugerido que al aumentar
el sombreado de los tallos mas jovenes por el desarrollo del dosel foliar, se
inicia la senescencia prematura de los tallos (Kirby y Faris, 1972). Por el
contrario, Casal, Sanchez y Deregibus (1987) sugieren que la mortalidad de los
tallos no estd motivada por falta de luz, sino mas bien por una respuesta
fotomorfogénica a la calidad de la luz filtrada por el dosel foliar, por lo que el
sombreado no seria un factor primordial, sino que juega un papel adicional en

. |a senescencia de los tallos.
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En esta fase hay un crecimiento muy activo en tamafio y peso, por lo que la
planta es muy sensible a la sequia y a la fertilizacién nitrogenada (Reilly, 1990;
Villegas et a/., 2001).

2.2.2.3.- Espigado

Se define como el momento en que la inflorescencia aparece en el exterior de
la vaina. Después del espigado, el tallo prosigue en su proceso de crecimiento,
mas o menos acentuado dependiendo de la variedad. Cuando acaba el
crecimiento del tallo tiene lugar la floracién o antesis: apertura de las glumillas,
salida de los estambres y liberacion de los granos de polen. El trigo es una
planta autdgama, en la que mas del 96% de sus flores son autofecundadas. La
fecundacion tiene lugar antes de la antesis. La dindmica de la fecundacidn,
sigue el mismo patrén que la diferenciacion de las espiguillas y flores, desde la
mitad de la espiga hacia los extremos (Miralles y Slafer, 1999).

La viabilidad del polen se mantiene hasta 30 minutos bajo condiciones
favorables. El desarrollo del polen es sensible a la intensidad de la luz. Una baja
intensidad luminica durante la formacién del polen reduce su produccion en las
anteras. La duracién de la viabilidad del polen depende, asi mismo, de las
condiciones meteoroldgicas. El grano de polen germina 1 minuto después de
alcanzar el estigma (McMaster, 1997).

La antesis normalmente tiene lugar tres o cuatro dias después de la emergencia
de la espiga, aunque puede reducirse a uno o dos dias si el tiempo es cdlido. La
fecundacién, que dura unos pocos minutos, comienza en las espiguillas
centrales y continla hacia ambos extremos de la espiga (Simmons, 1987;
McMasgter, 1997). A nivel del cultivo, el espigado tiene lugar cuando el 50% de
los tallos han superado la situacion anterior, concluyendo a los pocos dias.
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La duracién del dia no es el Gnico factor que influye en la iniciacién floral. La
temperatura juega un papel importante, asi como las condiciones de humedad
(Miralles y Slafer, 1999). La sequia o el exceso de agua pueden provocar
esterilidad en las flores, al igual que temperaturas excesivamente bajas,
inferiores a unos valores criticos que son diferentes para los cereales de climas
templados y célidos (Miralles y Slafer, 1999; Lopez Bellido, 1991).

Durante el periodo reproductivo, ademas, ocurren otros procesos fisioldgicos,
como la inhibicién del ahijamiento, la acumulacién de sustancias de reserva y la
disminucién de la actividad del sistema radical. En este periodo, la tasa de
acumulacién de materia seca por el cultivo es maxima (Villegas et al., 2001).

El ritmo con que se desarrollan las diversas fases del periodo reproductivo es de
capital importancia para la produccién de grano en ambiente mediterraneo, ya
que una excesiva velocidad puede exponer a la inflorescencia a heladas tardias,
mientras que un retraso puede dar lugar a que la maduracion del grano se vea
afectada por el calor y la sequia del final del ciclo (Pujol, 1998).

Durante esta fase, el crecimiento del tallo tiende a estabilizarse, aunque el
entrenudo superior puede continuar su crecimiento aln después de la antesis,
dependiendo del genotipo, riqueza del suelo y condiciones ambientales (Kirby y
Appleyard, 1981; Simmons, 1987; Lépez Bellido, 1991; Villegas et al., 2001).

E| 4rea foliar alcanza su méximo valor antes de la floracion, para decrecer
posteriormente debido a la senescencia y muerte de los tallos, al avanzar la
fase de espigado. Las altas temperaturas y la sequia afectan negativamente a
la formacion de los 6rganos reproductores, induciendo esterilidad del polen.
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La polinizacion y la fecundacion del trigo pueden tener lugar a un maximo de
temperatura de 32°C, con un Optimo comprendido entre 18 y 24°C y un
minimo de 10°C.

Cuando ocurre un déficit hidrico antes o durante la antesis y la fecundacion, se
forman menos granos por espikga, debido a una mayor tasa de esterilidad de las
flores (Briggs et al, 1999), por lo que el riego suele aumentar la fertilidad de
las flores.

2.2.3.- Periodo de formacion y maduracion del grano

El porcentaje de flores fértiles que dan lugar a grano, es bastante menor del
100%, principalmente a causa de la competencia por los asimilados entre las
flores tras la fecundacion (Miralles y Slafer, 1999).

El crecimiento del grano sigue una curva sigmoidea, la cual frecuentemente se
divide en tres fases principales (Garcia del Moral y Ramos, 1989; McMaster,
1997; Pujol, 1998; Miralles y Slafer, 1999):

a) Etapa de muiltiplicacién celular activa: dominada por la division celular.
Ocupa entre el 20 y el 30% del total del periodo de llenado del grano. Durante
esta fase aumenta el nimero de células que componen el endospermo y la
cantidad de agua y potencial hidrico de la semilla (McMaster, 1997). El aporte
de asimilados durante esta fase regula el nimero de células formadas. El grano
crece rapidamente, incrementando su volumen y peso en agua y si se le oprime
libera un liquido blanquecino, diciéndose que el grano es acuoso.

b) Etapa de acumulacién de carbohidratos y proteinas. Se solapa con la
anterior y supone el 50 — 70% del periodo de llenado del grano. El crecimiento

del grano en esta fase es debido a la acumulacién de almidén y proteinas en las
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células del endospermo. Al principio de esta fase, el grano tiene ain poca
consistencia y se dice que se encuentra en estadio de grano lechoso.
Posteriormente se reduce la acumulacién de agua, con lo cual aumenta la
consistencia del grano, pasando éste al estado de grano pastoso.

c) Etapa de desecacién. El grano pierde agua con rapidez, pasando del
estado pastoso-duro a duro y dejando de acumular reservas. En esta ultima
fase, desciende el contenido de agua, al principio lentamente y luego, una vez
que llega alrededor del 40%, en forma sibita hasta alcanzar un 5-14% (Pujol,
1998). Se alcanza entonces el estado de madurez y el grano se encuentra en

condiciones Gptimas para la recoleccion.

La madurez fisioldgica se define como el momento en que el grano ha
acumulado la méaxima cantidad de materia seca. Externamente se puede
considerar que se ha alcanzado la madurez cuando se produce la pérdida del

color verde de las glumas o del pedunculo.

Independientemente de la localizacién del grano en la espiga, el patrén de
crecimiento es el mismo para todos los granos. Si bien varia el momento de
inicio y fin dependiendo de fa localizacién. En general, los granos basales de
una espiguilla se desarrollan antes que los situados mas proximos al apice,
alcanzando mayor tamafio. El peso final del grano depende considerablemente

de factores tanto abi6ticos como bidticos.

En cuanto a la duracién del llenado del grano dentro de Ia espiga, no estd
suficientemente claro si todos los granos terminan su lienado de forma
simultdnea o no. Al parecer, los granos de las espiguillas terminales pierden
antes la clorofila, sintoma de haber alcanzado la madurez fisioldgica (McMaster,

1997).
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Entre tallos principales y tallos hijos, la tasa de crecimiento del grano, la
duracién del periodo de lienado y el peso final del grano, es menor en las

espigas de los tallos hijos que en las espigas de los tallos principales (McMaster,
1997).

2.3.- PRINCIPALES FACTORES QUE REGULAN EL DESARROLLO DEL
TRIGO

Cambios en la fecha de siembra o en la localizacién de la misma pueden alterar
en gran medida la duracién de las distintas fases de desarrolio del trigo,
dependiendo ademas de la variedad utilizada (Kirby y Appleyard, 1984, Slafer y
Rawson, 1994). Los principales factores ambientales que afectan al desarrollo
son la temperatura y el fotoperiodo. Otros factores tales como la disponibilidad
de nutrientes, humedad, densidad del cultivo y radiacién, pueden modificar el
desarrollo, aunque en menor medida (Evans 1987; Slafer y Rawson, 1994;
Frank y Bauer, 1995; Kirby, 1995; Miralles y Slafer, 1999).

La respuesta del trigo a la vernalizacion y al fotoperiodo proporciona las bases
de la amplia adaptabilidad de esta especie. La vernalizacion produce una
aceleracion en el desarrollo como consecuencia de la exposicién a bajas
temperaturas, que son percibidas por el apice una vez que la semilla comienza
el proceso de imbibicion o incluso durante el desarrollo de la semilla en la
planta madre. Las distintas variedades responden de forma diferente a la
vernalizacion, desde aquellas que no requieren exposicin a bajas
temperaturas, hasta aquellas en que es un requisito obligado. En variedades de
invierno, la vernalizacion es uno de los factores que mas inciden en la duracidn
del periodo desde siembra hasta doble arruga (Kirby et al,, 1999)
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En cuanto al fotoperiodo, el trigo es una planta de dia largo; a mayor duracién
del dia, el desarrollo es mas rapido. Al igual que en el caso de la vernalizacién,
hay un amplio rango de variacion genética en respuesta al fotoperiodo. Tanto
en vernalizacion como en fotoperiodo, la presencia de alelos dominantes
respecto al control de estos caracteres, confiere insensibilidad a los mismos
(Miralles y Slafer, 1999)

Normalmente los fotoperiodos largos reducen el tiempo hasta llegar a la
antesis, debido a una aceleracién en el desarrollo desde la emergencia de la
plantula hasta la iniciacidn floral o en algunos casos, hasta la iniciacién de la
espiguilla terminal. Este incremento en la velocidad de desarrollo esta asociado
con una reduccién en el nimero de primordios foliares y de espiguilla. Ello
implica que la tasa de iniciacién de primordios en el apice, no estd afectada por
el fotoperiodo (Slafer y Rawson, 1994; Miralles y Slafer, 1999).

Aunque se considera que el fotoperiodo afecta principalmente al periodo
vegetativo, algunos autores (Connor, Theiveyanathan y Rimmington, 1992;
Manupeerapan, 1992) sostienen que la duracién de la fase desde la iniciacidn
de la espiguilla terminal hasta antesis, en algunas variedades, puede ser incluso
mas susceptible al fotoperiodo que la fase de desarrollo vegetativo.

En general, los fotoperiodos largos reducen el tiempo hasta espigado y reducen

el nimero de hojas, aunque ejerciendo un ligero efecto sobre la tasa de
aparicion de las mismas.

Algunas variedades muestran ademds interaccién entre vernalizacién y
fotoperiodo. Asi, la duracién de la fase vegetativa y la reproductiva preantesis,
cambian en respuesta al fotoperiodo, dependiendo del nivel de satisfaccién de
los requerimientos de vernalizacién (Gonzilez et al,, 2002).
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No solo vernalizacién y fotoperiodo interactian fuertemente para determinar la
duracion del periodo hasta espigado, sino que la magnitud y direccién de tal
interaccion depende de la variedad (Miralles y Slafer, 1999).

Aunque las plantas no responden al fotoperiodo hasta que no emergen de la
superficie del suelo (Hay y Kirby, 1991), la respuesta a la temperatura y a la
humedad comienza tan pronto como la semilla es imbibida y contindia hasta fa
madurez fisioldgica (Angus et al, 1981 a, b; Del Pozzo et al,, 1987; Porter et
al., 1987, Slafer y Savin, 1991).

La temperatura tiene una influencia importante sobre el desarrollo de las
plantas. En general cuanto mas alta es la temperatura, el desarrollo es méas
rapido y en consecuencia, mas corto el tiempo necesario para completar una
fase de desarrollo (Slafer y Rawson, 1994).

La tasa de iniciacion foliar y aparicién de hojas estan linealmente relacionadas
con la temperatura. Sin embargo, no hay efecto de la temperatura sobre el
ndmero de primordios iniciados y por tanto el nimero final de hojas no
depende practicamente de la temperatura (Miralles y Slafer, 1999).

Los distintos genotipos varian significativamente en su respuesta a la
temperatura, si bien, al contrario de lo que ocurre con la vernalizacion y el
fotoperiodo, todos son susceptibles frente a la temperatura en mayor o menor
grado (Slafer y Rawson, 1994).

En trigo, la exposicion a vientos calurosos durante el estado de zurrén, o a altas
temperaturas durante la antesis, puede reducir drasticamente el nimero de

granos por espiga (Smika y Shawcroft, 1980).
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En cuanto a las bajas temperaturas, la sensibilidad del trigo depende del estado
de desarrollo de la planta. No obstante el trigo presenta una amplia resistencia
al frio.

La temperatura controla la respuesta del desarrollo en los cereales,
especialmente de las variedades que requieren vernalizacion para pasar del
periodo vegetativo al reproductivo. Temperaturas por debajo de 10°C
satisfacen las necesidades de vernalizacién en trigo (Flood y Halloran, 1984),
aunque los requerimientos de frio no son los mismos para todas las variedades.

En general se acepta que la vernalizacion solo afecta a la duracién del periodo
vegetativo hasta la iniciacién floral, aunque algunos autores sugieren que afecta
hasta la iniciacién de la espiguilla terminal, si bien en este caso, el impacto es
menor que sobre la fase vegetativa (Miralles y Slafer, 1999).

Las altas temperaturas estimulan el nivel de formacién de primordios foliares en
el pice del tallo principal, lo que reduce en gran medida el nimero de tallos
hijos que pueden formarse. Esto puede ser debido a una disminucién en el
suministro de asimilados a los ahijamientos; a causa del aumento de su
demanda por el tallo principal. Las bajas temperaturas, por el contrario,
retrasan el desarrollo de los tallos hijos, aunque favorecen el ahijamiento ya
que disminuyen el crecimiento de las hojas, limitando la competencia con los
ahijamientos (Thorne, 1962; Kirby et al, 1987; Garcia del Moral y Garcia del
Moral, 1995). Un aumento de la temperatura durante el llenado del grano
disminuye el peso del mismo por acelerar la senescencia de las hojas, disminuir
la duracién del desarrollo del grano y aumentar las pérdidas de carbohidratos
por la respiracion (Thorne, 1974; Wiegand y Cuéllar, 1981).

La germinacién y la nascencia estan fuertemente influidas por el potencial

hidrico del suelo, temperatura y profundidad de siembra. A medida que
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disminuye la humedad del suelo, aumenta el nimero de dias necesarios para la

nascencia.

La germinacién se inicia a partir de un umbral térmico o cero de vegetacion y
se paraliza por encima de una temperatura maxima, teniendo lugar
generalmente entre 4 y 37° C (Simmons, 1987; Pujol, 1998).

La escasez de agua en las primeras fases del desarrollo del meristemo apical,
retrasa la iniciacion de la floracion, pero si el déficit se produce durante la
diferenciacion de la inflorescencia, disminuye la fertilidad de las espiguillas, lo
cual reduce el nimero de granos por espiga y ello se refleja en una reduccion
de la produccién final (Abayomi y Wright, 1999).

La formacion de los granos de polen es especialmente sensible a la escasez de
agua en el suelo. Deficiencias hidricas severas impiden la formacion de polen
fértil en las espiguillas del &pice y base de la espiga (Evans y Wardlaw, 1976;
Evans, Wardlaw y Fischer, 1983).

La humedad del suelo incrementa el nimero de espigas, al favorecer la
formacion y supervivencia de los tallos hijos (Kirby y Appleyard, 1984; Krenzer
y Nipp, 1991). El nimero de granos por espiga suele ser el componente del
rendimiento mas afectado por la sequia (Fischer y Wood, 1979). El peso medio
por grano con frecuencia disminuye bajo condiciones de sequia, debido al
acortamiento de la fase de antesis a madurez fisiolégica (Wheeler et al., 1996).

La fecha de siembra afecta a la iniciacién floral, retrasando la aparicion de la
doble arruga y disminuyendo la duracién de las fases de desarrollo de la
inflorescencia, aunque estimula la velocidad de formacién de primordios
florales, por lo que el nimero final de granos por espiga no suele sufrir grandes

oscilaciones (Kirby et al., 1985).
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Las altas densidades de siembra tienden a reducir la formacién de hojas en el
tallo principal y a provocar un adelanto en la iniciacion floral (Evans, Wardlaw y
Fischer, 1983; Kirby y Appleyard, 1984). La supervivencia de las espiguillas
suele aumentar con bajas densidades de siembra (Jedel y Salmon, 1993). Asi
mismo, la densidad de siembra, tiene un importante efecto sobre los
componentes del rendimiento (Jedel y Salmon, 1993), existiendo una relacién
inversa entre la densidad de siembra y el nimero de granos por espiga. En
general, el tamafio de los granos se reduce con el aumento del nimero de
plantas por m?.

2.4.- RENDIMIENTO EN GRANO Y SUS COMPONENTES

El rendimiento en grano representa el producto final de la interaccion de
factores relacionados con el genotipo y con el ambiente, cuyos efectos
individuales son dificiles de precisar. Sin embargo, se pueden expresar en
funcidn de ciertos parametros o componentes, ya que la cosecha en el trigo
puede ser considerada como el resultado del producto de tales componentes.
La cosecha grano puede expresarse, por tanto, como:

Y = NES x NGE x PMG

siendo NES el numero de espigas por unidad de superficie, NGE el nimero de
granos por espiga y PMG el peso final de los granos (Garcia del Moral y Ramos,
1989).

Los distintos componentes del rendimiento se establecen secuencialmente a lo
largo del desarrollo de la planta, bien durante el periodo previo a la antesis

(nimero de espigas), en la antesis (nimero de granos por espiga) o entre la
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antesis y la madurez (tamafio de los granos). Esta secuenciacion proporciona a
los cereales la capacidad de compensar efectos adversos sobre los primeros
componentes del rendimiento mediante la elevacién de los siguientes, logrando
de esta manera equilibrar la cosecha bajo una gran diversidad de ambientes y
circunstancias, lo cual constituye una de las razones por la que los cereales
fueron elegidos como cultivo desde tiempos ancestrales (Garcia del Moral y
Ramos, 1989).

El nimero final de espigas depende de la combinacién de dos variables, el
nuimero de tallos producidos y la proporcién de estos que darén lugar a espiga
(Bulman y Hunt, 1988; Hucl y Baker, 1989; Garcia del Moral y Ramos, 1989;
Miralles y Slafer, 1999). Numerosos factores afectan a la iniciacion y
supervivencia de los tallos hijos, tales como el genotipo, clase de trigo (invierno
0 primavera), practicas culturales y condiciones ambientales (Frederik y Bauer,
1999).

Un elevado nimero de tallos hijos agrava la competencia por los factores
nutritivos y por la luz siendo, por tanto, las condiciones ambientales y la
densidad de poblacién las que determinan el porcentaje de tallos que daran
lugar a espiga y los que moriran sin hacerlo (Davidson y Chevalier, 1990; Garcia
del Moral y Garcia del Moral, 1995). En general, sblo aquellos tallos hijos
formados cuando el tallo principal cuenta con entre cuatro y seis hojas,
sobreviviran dando lugar a espiga (Frederik y Bauer, 1999)

El ndmero de granos por espiga estd muy influido por las condiciones climéticas
durante la formacion de espigas y en la antesis. Las heladas tardias después de
la emergencia de la espiga causan el aborto de muchas espiguillas, sobre todo
las de la parte apical de la espiga. El aporte de nitrdgeno incrementa el nimero
de granos por espiga, principalmente a través de aumentos en el nimero de

espiguillas formadas (Ewert y Honermeier, 1999), en el tamafio y la actividad
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de la superficie fotosintética durante la formaciéon de espigas, espiguillas y
flores, y’en la capacidad de transporte de los asimilados fotosintéticos hacia la
espiga y los granos (Sibony y Pinthus, 1988; Reilly, 1990). Por otra parte, un
aumento en el nimero final de espigas por planta generalmente se acompaiia
de una disminucién en el nimero de granos por espiga y en el peso medio de
los granos (Rojo y Garcia del Moral, 1986).

El nimero de granos por espiguilla queda fijado en la antesis, cuando parte de
las flores son fecundadas, dando lugar a granos que inician su desarrollo.
Durante el crecimiento de la espiga, se induce un gradiente nutritivo tanto en la
espiga como en la propia inflorescencia, que obliga a competir entre si a las
espiguillas de la base y del apice del meristemo, a la vez que a las flores de
cada espiguilla, produciéndose la muerte por inanicién de las espiguillas y flores
menos competitivas (McMaster, 1997; Miralles y Slafer, 1999). La espiga ha de
competir con hojas y tallos por el suministro de asimilados fotosintéticos. Se ha
encontrado que la retirada de un cierto nimero de ahijamientos conduce a un
aumento en el nimero de granos en la espiga del tallo principal, debido a que
la reduccidn en la competicién pbr los recursos disponibles permite que se
inicien mas espiguillas y que las flores sobrevivan en mayor proporcion (Cottrell
et al,, 1985).

El peso final de los granos es el Gitimo componente del rendimiento que se
forma en el trigo. Es el resultado de los fendomenos de transporte y depdsito de
los asimilados desde las zonas de sintesis 0 de almacenamiento provisional.

En los cereales el peso final de los granos es un componente de la cosecha
relativamente estable, estabilidad atribuida a la movilizacion de las reservas de
carbohidratos almacenados en el tallo y otros érganos vegetativos, los cuales
pueden compensar una disminucién en la capacidad de fotosintesis durante el
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llenado del grano, fenédmeno frecuente en zonas secas y calurosas (Ramos et
al., 1982,1985; Frederik y Bauer, 1999).

Se ha comprobado que las condiciones del periodo preantesis también pueden
influir en el peso final del grano. Asi, la temperatura media entre el estadio de
zurrén y la antesis, esta relacionada con el peso final del grano, posiblemente
por su influencia sobre el crecimiento del carpelo y las altas temperaturas
durante esta fase pueden dar lugar a una reduccion del peso del grano
(Calderini et al,, 1999a; Calderini et a/., 2001)

Bajo condiciones normales de crecimiento, aproximadamente la mitad de los
fotoasimilados que se acumulan en el grano, proceden de la fotosintesis del
limbo y vaina de la hoja bandera, de la espiga, y de la penlitima hoja (Rawson
et al., 1983). El principal drgano fotosintético para el llenado del grano en trigo
duro parece ser la espiga y mas concretamente las glumas, atendiendo a la
similitud encontrada en los valores de discriminacién isotdpica del *C entre el
grano y los asimilados procedentes de diversos 6rganos (Romagosa y Araus,
1991a). No obstante, en condiciones limitantes, la contribucién de las reservas
de la preantesis aumenta considerablemente, llegando al 45% o0 mas, muy
posiblemente porque la fotosintesis después de la emergencia de la espiga se
encuentra muy limitada (Austin et a/, 1980b, Garcia del Moral y Ramos, 1989;
Acevedo et al,, 1991; Frederik y Bauer, 1999). Se ha comprobado que el estrés
hidrico induce esta removilizacién de reservas (Yang et al, 2001; Foulkes et al,,
2002), proceso en el cual, al parecer, el acido abscisico (ABA) juega un papel
regulador (Yang et al., 2001).

La acumulacién en el grano del carbono sintetizado durante la preantesis,
depende de la cantidad de carbono movilizado desde los tejidos vegetativos, asi
como de la eficiencia de movilizacion, definida como la cantidad de carbono de
preantesis que se deposita en los granos por cada gramo que ha sido
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movilizado. Este carbono consiste principalmente en carbohidratos
hidrosolubles, que son trasladados al grano desde los tejidos vegetativos
durante el proceso de llenado (Gebbing et al, 1999).

2.5.- CARACTERES MORFOFISIOLOGICOS DE RESISTENCIA A LA
SEQUIA

Desde hace muchas décadas el rendimiento per se ha sido el Unico criterio de
seleccién utilizado en los programas de mejora de los cereales (Loss y Siddique,
1994; Araus et al., 2000; Royo et al.,, en prensa).

La sequia es el principal factor limitante del rendimiento en la cuenca
mediterrdnea, sobre todo en los secanos (Royo et al, 1998), por lo que
incrementar la resistencia a este estrés ha sido uno de los objetivos principales
a lo largo de la mejora del trigo.

La produccién bajo condiciones de sequia depende de factores fenoldgicos,
morfoldgicos y fisioldgicos (Ludiow y Muchow, 1989; Royo et al,, en prensa ).

En los dltimos afios se han sugerido un buen niimero de criterios de selecci6n
basados en aspectos morfoldgicos, fisioldgicos y bioquimicos asociados con
aumentos en el rendimiento de los cereales en ambientes mediterraneos (Blum,
1988; Ali-Dib et al, 1991; Nachit y Ketata, 1991, Nachit et a/, 1992; Loss y
Siddique, 1994; Slafer et a/,, 1998; Araus et al., 1999).

Para que tales criterios sean (tiles han de reunir ciertas condiciones (Austin,
1989; Acevedo et a/.,, 1991; Acevedo y Fereres, 1993):

- Poseer mayor heredabilidad que el rendimiento.
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- Mostrar una relacién causa-efecto con el rendimiento.

- Presentar una correlacion significativa con el rendimiento y su
estabilidad.

- Ser faciles de determinar y rapidos de medir.

Se ha comprobado que no hay un indice simple que permita predecir el
rendimiento potencial y la estabilidad de un genotipo directamente, sobre todo
en ambientes impredecibles, donde la frecuencia, momento y severidad de los
estreses son desconocidos. De ahi la importancia de conocer el ambiente para
el cual se va a mejorar. Una revisién de los criterios morfofisiolégicos mas
interesantes y de su utilidad para un programa de mejora de trigo duro en el
area mediterranea puede consultarse en Royo et al,, (en prensa).

El marco analitico mas cominmente utilizado en condiciones mediterraneas es
el propuesto por Passioura (1977), que facilita el estudio de los indices que
maximizan el rendimiento por unidad de precipitacion:

Rendimiento econdmico= T x WUE x I.C.

donde T es el agua transpirada por el cultivo, WUE (Water Use Efficiency), es la
eficiencia en el uso del agua e L.C. es el indice de cosecha.

El répido establecimiento del cultivo y el vigor inicial se consideran en general
caracteres deseables en ambientes mediterraneos (Acevedo et al, 1991;
Aparicio, 2000). Sin embargo su efecto sobre la estabilidad del rendimiento
puede ser positivo 0 negativo dependiendo de la disponibilidad de agua para el
cultivo a lo largo del ciclo. La rapida cobertura del cultivo minimiza la
evaporacion directa de la superficie del suelo, por lo que puede aumentar la
eficiencia en el uso del agua y mejorar el rendimiento como consecuencia de

una mayor interceptacion de radiacion (Ludiow y Muchow, 1989). Turner y
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Nicolas (1987) encontraron que un crecimiento vigoroso al principio del ciclo de
cultivo estuvo relacionado con una mayor producciéon de biomasa en antesis y
superiores rendimientos, sin que por ello disminuyera el indice de cosecha. Sin
embargo, en algunas situaciones, el rapido establecimiento del cultivo puede
conducir a un agotamiento prematuro de las reservas de agua del suelo, con las
consiguientes reducciones del indice de cosecha (Ludlow y Muchow, 1989).

Una rapida cobertura del suelo se consigue en gran parte cuando la variedad
tiene una elevada capacidad de ahijamiento, lo que en general va asociado al
habito postrado. Sin embargo no se ha demostrado que el porte sea ventajoso
en si mismo. En general una elevada capacidad de ahijamiento suele ir asociada
a ciclos largos y alto potencial de rendimiento, lo que en climas secos puede
llevar a un agotamiento de las reservas hidricas del suelo antes del llenado del
grano.

El tamafio de la espiga (longitud y anchura) es otro parametro que reviste
cierta importancia, ya que en condiciones de estrés terminal, la espiga parece
ser la mayor fuente de asimilados para el llenado del grano (Blum, 1985). La
longitud de la espiga esta relacionada con el nimero de espiguillas y por tanto,
de granos por espiga.

2.5.1. Parametros fisiologicos relacionados con el rendimiento de los
cereales

El empleo de técnicas no destructivas es particularmente adecuado para la
deteccion del efecto de los estreses sobre la actividad fotosintética. En
particular, la medida de la fluorescencia de la clorofila (Di Marco et al,, 1988;
Nogués et al,, 1994; Araus et al,, 1998a, Royo et al,, 2000; Elhani et al., 2000),
la medida de la temperatura de la cubierta vegetal (Steinmetz et a/, 1991; El

Mourid et al, 1991; Elhani et al, 1998a; Royo ef al, 2000) y la medida del
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contenido de clorofilas totales (Elhani et al, 1998b; Castelli et al, 1996) son
algunas de las herramientas capaces de informar sobre la magnitud del proceso
fotoquimico de las plantas bajo condiciones de sequia.

2.5.1.1.- Técnicas de medida de la fluorescencia para el estudio de la
fotosintesis

La fluorescencia de la clorofila puede ser utilizada como indicador de
condiciones de estrés en plantas, asi como para estimar la disipacién de energia
térmica en el fotosistema II, mecanismo protector frente a alta radiacion y
estrés termico (Royo et al., 2000)

Cuando la energia de la luz es absorbida por las clorofilas, puede emplearse en
varios procesos, siendo el mas importante la fotoquimica que inicia el
transporte electrénico de la fotosintesis. También, una pequefa cantidad de la
energia absorbida, es reemitida de nuevo a través de fluorescencia. La luz
reemitida en este proceso tiene una longitud de onda mas larga que la
absorbida, de forma que puede distinguirse de la luz reflejada mediante la
utilizacién de filtros adecuados (Sharkey, 1993).

Si una hoja se mantiene bajo iluminacidn constante siempre emite la misma
cantidad de fluorescencia, denominada fluorescencia basal o estable. Sin
embargo, cuando una luz intensa llega hasta las hojas después de un periodo
de oscuridad (entre 20 y 30 minutos), la emision de fluorescencia aumenta
rapidamente desde un nivel minimo (Fo), pasando a través de un nivel
intermedio (Fi), hasta alcanzar un méximo (Fm) en un tiempo variable (Tm),
decayendo después gradualmente hasta un nivel cercano al inicial. La cinética
de este proceso se conoce como efecto Kautsky (Krause y Weiss, 1991). El
declive del madximo de fluorescencia se denomina atrapamiento o atenuacién

(quenching) de la fluorescencia, y se produce porque los enzimas fotosintéticos
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son activados tras la iluminacién, de forma que pueden aceptar la energia
captada por las clorofilas iniciando el proceso fotosintético. Cuanta mas energia
se utiliza en este proceso, menos energia quedara disponible para la emision de
fluorescencia (Sharkey, 1993).

La diferencia entre la fluorescencia maxima (Fm) y el nivel minimo (Fo) se
conoce como fluorescencia variable (Fv). La relacion Fv/Fm refleja la actividad
fotosintética del Fotosistema II (Havaux, 1993) y se ha demostrado que es
proporcional al rendimiento cuantico maximo de la etapa fotoquimica,
encontrandose, por tanto, estrechamente relacionada con el rendimiento de la
fotosintesis neta de hojas intactas (Genty et al, 1989). Andlogamente, el
tiempo necesario para alcanzar la Fm se ha demostrado que es proporcional a
la magnitud del pool de aceptores de electrones (e) en el lado reductor del
Fotosistema II (Oquist y Wass, 1988) y se encuentra negativamente
relacionado con el rendimiento del trigo duro bajo condiciones mediterraneas
(Araus et al,, 1998a).

Por tanto la importancia de la fluorescencia de la clorofila para el estudio de la
fotosintesis radica en que es posible estudiar la interaccién entre el
metabolismo del carbono y el transporte electrénico analizando la atenuacién o
quenching de la fluorescencia (Sharkey, 1993). Ademdas la técnica es no
destructiva y bastante rapida, permitiendo la repeticién de las medidas a lo
largo del tiempo sobre la misma hoja. Por ello ha sido propuesta como método
de medida de la fotosintesis in vivo (Schreiber et al, 1995), asi como para
investigar los efectos de los estreses ambientales sobre el rendimiento
fotosintético de numerosas plantas y como herramienta para identificar
genotipos tolerantes a condiciones de sequia terminal tipicas de ambientes
mediterraneos (Araus et al,, 1998a; Elhani et al., 2000).
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2.5.1.2.- Temperatura de la cubierta

Bajo condiciones de sequia terminal, como las que suceden habitualmente en la
zona mediterrdnea, mantener una temperatura moderada de los drganos
fotosintéticos durante la maduracién de los frutos constituye una caracteristica
deseable para ambientes secos. En efecto, una temperatura adecuada reduce
las pérdidas de gltcidos por respiracion, disminuye la transpiracién destinada a
refrigerar la hoja, mejorando de esta forma la eficiencia en el uso del agua y
contribuye a limitar el daiio por fotooxidacion debido al exceso de radiacion que
normalmente acompafia al déficit hidrico. Ello puede conseguirse mediante una
mejor economia en el uso del agua o mediante caracteristicas morfoldgicas que
favorezcan la reflexion del exceso de luz.

La temperatura de la cubierta vegetal esta relacionada con la cantidad de agua
transpirada por el cultivo, constituyendo una medida integradora de un
conjunto de mecanismos, que incluyen desde la absorcion radical de agua hasta
el control estomatico de la transpiracion (Romagosa y Araus, 1991b). Cuando
los estomas se cierran debido a la reduccion del contenido hidrico de la planta,
la temperatura de la cubierta se acerca a la temperatura del ambiente (Royo et
al,, 2000). Su medida es muy sencilla mediante termometria de infrarrojos y
permite detectar diferencias intergenotipicas que han permitido avances en la
mejora genética de los cereales (Blum, 1988; Reynolds et a/., 1998).

En un conjunto de genotipos sometidos a estrés, aquellos que presenten menor
temperatura de la cubierta estaran limitando mejor los efectos del déficit
hidrico, que aquellos que al presentar temperaturas superiores, no estan
transpirando al mismo nivel; es decir, estan utilizando de manera menos
eficiente los recursos hidricos del suelo (Blum, 1988; Romagosa y Araus,
1991b; Royo et al., 2000).
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Bajo condiciones ambientales normales, aquellos genotipos que presentan una
menor temperatura de la cubierta, muestran ventajas fisiologicas y
agronémicas sobre aquellos que presentan una mayor temperatura, pero
especialmente bajo condiciones de estrés, la menor temperatura de las hojas
permite mantener la tasa de fotosintesis, la tasa de transpiracion y el contenido
de clorofila durante mayor tiempo (Zhang et al., 2001; Royo et al., 2002).

Asi mismo, se ha visto que incluso en ausencia de estrés hidrico, la temperatura
del dosel foliar estd estrechamente asociada con el rendimiento (Reynolds et
al,, 1998; Reynolds et al,, 1999; Rashid et al, 1999; Reynolds y Pfeiffer, 2000).
No obstante, recientes estudios han mostrado que en condiciones de secano, la
depresién de la temperatura de la cubierta puede no ser tan Util en programas
de seleccidn, debido a la menor correlacion encontrada con el rendimiento bajo
tales condiciones (Royo et al, 2002) y a la baja heredabilidad que presenta
este caracter bajo condiciones mediterraneas (Villegas, 2000; Rharrabti, 2001).

2.5.1.3.- Contenido de clorofilas

Bajo elevadas irradiaciones luminosas, como las que normalmente se presentan
durante la maduracién de los granos en el area mediterranea, un elevado
contenido de clorofilas totales parece constituir una caracteristica deseable, con
objeto de reducir la fotoinhibicion de los sistemas fotosintéticos y la
consiguiente disminucion en la produccién de asimilados con destino a los
granos en crecimiento (Farquhar et a/., 1989a; Royo et al., 2000).

Una forma facil y rapida de cuantificar el contenido de clorofilas es mediante el
medidor portatil SPAD 502 desarrollado por Minolta y extensivamente utilizado
en los Ultimos afios, especialmente para controlar la nutricién nitrogenada en

diversos cultivos (Peltonen et al, 1995; Neilsen et al, 1995; Ma y Dwyer,
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1997). El punto medio de la dltima hoja completamente desarrollada es el
mejor lugar para realizar las medidas de contenido de clorofilas (Hoel, 1998).

Ademas, los valores SPAD se encuentran correlacionados con diversos
pardmetros que definen el rendimiento fotosintético, tales como la estructura
foliar y la discriminacidn isotdpica del carbono (Araus et al, 1997b, c), la tasa
de fotosintesis (Ma et al,, 1995) o la absorcién de radiacién fotosintéticamente
activa (Earl y Tollenaar, 1997) y en Ultima instancia con el rendimiento final, lo
cual hace aconsejable el uso de este pardmetro como criterio de seleccion bajo
condiciones mediterraneas (Rharrabti, 2001)

2.5.1.4.- Discriminacidn isotdpica del carbono

En plantas C3 como es el caso de los cereales de clima templado, la
determinacién del carbono °C en grano proporciona una medida integrada
(aunque destructiva) de la relacién entre la presion intercelular y la presion
atmosférica del CO, (p/p.) Y por tanto, de la eficiencia en el uso del agua
(WUE) durante el periodo de crecimiento previo a su determinacion (Farquhar y
Rithards, 1984). En los cereales, el régimen hidrico durante el periodo de
llenado del grano afecta en gran medida a los valores de A en los granos
(Craufurd et al, 1991; Romagosa y Araus 1991b; Araus et al, 1997a). Los
factores medioambientales regulan la conductancia estomética y la fotosintesis.
Asi, la falta de agua, junto a una elevada evapotranspiracién, disminuyen la
relacion pi/p. Y como consecuencia, tienden a disminuir la A (Farquhar y
Richards, 1984; Condon et al, 1992). Por consiguiente, del andlisis en granos,
en principio, es posible conocer el estado hidrico de la planta durante el llenado
del grano (Araus et al, 1997a; Royo et al., 2002 ).

Se ha demostrado que existe una gran variabilidad genética para A en trigo

duro (Araus et al, 1993a, 1998b) y que en condiciones adecuadas de cultivo
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posee una alta heredabilidad y repetibilidad, junto a una baja interaccion
genotipo x ambiente. Todo ello la convierte en un caracter prometedor para
mejorar la eficiencia en el uso del agua, sobre todo en ambientes sin
limitaciones hidricas (Richards y Condon, 1993; Villegas, 2000; Royo et al,
2002). Reberzke et al. (2002) han encontrado una elevada correlacién negativa
entre la eficiencia de la transpiracion y la discriminacion isotdpica en trigo. En
condiciones de secano, su medida en los primeros estadios del cultivo reflejaria
las diferencias intergenotipicas, mientras que la interaccién genotipo x ambiente
seria elevada cuando se analiza A en materiales vegetales desarrollados, en las
fases terminales del cultivo (grano o pedinculo).

Ademas del estado hidrico, otros factores medioambientales, aunque en menos
medida, podrian afectar la 3 °C de las plantas Cs. Asi, se ha sugerido que las
diferencias en el tipo de fuente de abonado nitrogenado pueden modificar la
contribucién relativa de otras carboxilasas que no sean la Rubisco en la fijacién
del carbono, modificando la 5 *C de las plantas (Farquar et a/., 1989b) lo que
comportarfa valores de 5 *C mayores (méas positivos) en las plantas cultivadas
con NOs; en comparacién con las cultivadas utilizando NHs*. Sin embargo
resultados recientes (Martinez-Carrasco et al, 1998) parecen contradecir dicha
pauta.

Diversos estudios han demostrado que la A en granos maduros estd
positivamente correlacionada con el rendimiento y la biomasa total del trigo
(Morgan et al, 1993; Araus et al, 1993b, 1998 b; Merah et al, 2001), tanto en
condiciones de secano como de regadio, si bien en secano esta correlacion es
menor (Villegas et al,, 2000; Rharrabti, 2001; Royo et al,, 2002). Una alta A en
granos maduros puede estar relacionada con una mayor transpiracién durante
el llenado del grano, en cuyo caso se correlaciona positivamente con la

temperatura de la cubierta (Araus et al, 1993b). Sin embargo, a nivel foliar,
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una baja A y por tanto, una elevada WUE, no siempre se traducen en mayores
rendimientos, por lo que todavia se necesita profundizar en el estudio de las
relaciones entre A y el crecimiento en ambientes especificos (Richards, 1996;
Royo et al., en prensa).

2.6.- EVOLUCION DE CARACTERES MORFOFISIOLOGICOS EN EL
TRIGO

La domesticacion del trigo desde las especies silvestres hasta las cultivadas, se
ha acompafiado de una serie de cambios morfoldgicos, fisioldgicos Yy
citogenéticos. Con el aumento de la ploidia existi6 un aumento paralelo del
tamafio del grano y de la hoja, junto con una disminucién en la tasa de
saturacion de luz para la fotosintesis; el llenado del grano se realiza durante un
periodo mas prolongado, fendmeno asociado a una senescencia tardia de las
hojas; paralelamente se redujo la prolongada duracién del ahijamiento,
caracteristica de los diploides silvestres y disminuyd la proporcion de
compuestos organicos destinados al crecimiento de la raiz, de tal forma que en
los trigos cultivados, una mayor proporcion de éstos se transloca al grano.
Otros cambios importantes han consistido en una menor sensibilidad al
fotoperiodo; menor fragilidad del raquis; inflorescencias mayores; menor
longitud de la cafia; maduracién uniforme; mayor porcentaje de aimiddn en el
grano, con mejor vigor inicial; germinacion del grano uniforme, consecuencia
de la eliminacion o limitacién del letargo de la semilla y un aumento de hasta
10 veces en la seccion del tejido floematico en el pedinculo de la espiga, desde
las formas silvestres a las cultivadas (Evans y Dunstone, 1970; Evans y
Blundell, 1994), aunque sin aumentos significativos en las variedades
mejoradas durante el siglo pasado (Lopez-Garrido et al., 2001). Estos cambios
han supuesto, por un lado, una disminucidn de la capacidad del trigo para

competir y sobrevivir en comunidades naturales, compuestas por una mezcla
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potencial del rendimiento en las condiciones cada vez mas controladas de
comunidades monofiticas (Evans, 1994; Reynolds et a/, 1994). Ademads, la
mejora genética del trigo ha llevado aparejada una importante disminucién en
la estabilidad del rendimiento, o dicho de otra forma, las variedades modernas
presentan una mayor sensibilidad a los cambios en la disponibilidad de
recursos. Esto puede ser una consecuencia de la mejora realizada en ambientes
favorables y puede ser considerado como un éxito de la mejora, ya que las
variedades modernas superan a las antiguas incluso en ambientes no
favorables, pero responden mas acentuadamente a condiciones mas favorables
de cultivo, aunque las antiguas tienen mas capacidad de amortiguar las
condiciones adversas (Calderini y Slafer, 1999; Dotlacil et a/., 2000).

El método mas adecuado para la valoracion del impacto de la mejora genética
sobre el rendimiento, consiste en cultivar simultaneamente, y en experimentos
replicados, variedades obtenidas en distintas épocas (Slafer, Satorre y Andrade,
1994), aunque esta metodologia encuentra su principal obstaculo en las
limitaciones impuestas por el ambiente de cultivo, ya que la interaccién
genotipo x ambiente es frecuentemente significativa.

Aunque la ganancia genética en la produccién potencial de grano en distintos
paises ha sido ampliamente publicada y discutida, la mayoria de los resultados
coinciden en que tal incremento no se ha producido de forma lineal a lo largo
del siglo XX (Slafer, Satorre y Andrade, 1994), sino que ha sido mas alto
durante la segunda mitad del mismo. Esto parece debido a que durante la
primera mitad del siglo, la mejora se centré en otros caracteres distintos del
rendimiento per se, tales como la resistencia al encamado, resistencia a
enfermedades y aspectos relacionados con la calidad, y ademads, a que las

~ bases fisiolégicas del rendimiento de los cereales no fueron suficientemente

comprendidas hasta la segunda mitad del siglo.
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Asimismo ha de destacarse que, aunque el rendimiento de los cereales en
ambientes no limitantes ha aumentado considerablemente en los Gltimos 50
afios (Austin et al, 1989), el incremento bajo condiciones de estrés ha sido
mucho mas limitado (Perry y D’Antuono, 1989; Siddique et al, 1989a; Pecetti y
Annicchiarico, 1998) y ha disminuido en los Ultimos afios (Braun et al, 1998).
Asi la tasa anual de incremento en el rendimiento del trigo en los paises
desarrollados entre 1961 y 1964 ha sido del 2% (CIMMYT, 1996). En el dmbito
mundial (excluyendo los paises de la antigua URSS) el incremento anual ha
pasado del 3% entre 1977 y 1985 al 1,6% de 1986 a 1995. Este aumento ha
sido del 2,7% en Europa occidental y Norteamérica entre 1977 y 1985,
descendiendo al 1,5% desde 1986 a 1995 (Braun et a/,, 1998). La mejora del
rendimiento en trigo ha de mantenerse al mismo ritmo que hasta ahora o
incluso aumentar, para poder satisfacer la demanda de alimentos de una
poblacién que se estima, rondara los 6000 millones en el afio 2010 (Slafer et
al, 1999). Se ha propuesto que para cubrir la demanda de trigo en el afio
2.020, el crecimiento anual deberia situarse entre el 1,6% y el 2,6%, lo que
representa pasar de un rendimiento medio de 2,5 t/ha a 3,8 t/ha (Braun et al,,
1998; Rajaram, 2001).
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Material y métodos

3.- MATERIAL Y METODOS
3.1.- LOCALIZACION DE LOS ENSAYOS

Los ensayos han sido realizados durante dos campaias agricolas, en la
localidad granadina de Chimeneas, municipio localizado en la comarca del
Temple y a una distancia de la capital de 26 Km.

En ambos casos fueron llevados a cabo en ambiente de secano.
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3.2.- CARACTERIZACION EDAFOCLIMATICA DE LOS ENSAYOS
3.2.1.- Caracteristicas edaficas

Segun la clasificacién F.A.O, los suelos de las parcelas de ensayo son del tipo

Regosol calcarico asociados a Cambisoles calcicos. Son suelos desarrollados

sobre depdsitos antiguos de materiales aluviales, con potencia y ordenacion
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variable, que estan en contacto con los limos del Mioceno-Plioceno, en el borde
de la depresion de Granada.

Los primeros son suelos calcareos o fuertemente calcareos, de textura franco
arenosa y pH préximo a 8. Baja capacidad de cambio, estando el complejo de
cambio saturado por calcio y magnesio.

Los segundos, integrados con los anteriores, se caracterizan por tener un perfil
A-Bw-C, poco evolucionado, calcireo a fuertemente calcareo, con posibles
acumulaciones de carbonato cdicico en el horizonte C. Complejo de cambio
también saturado con calcio y magnesio.

Presentan en superficie un material limo-arcilloso, pardo claro a rojo,
fuertememente antropizado y destinado al cultivo del olivo, almendro y
cereales. La erosion hidrica es fuerte, laminar y en surcos. (Memoria Proyecto
LUCDEME. Hoja de Padul. 1992)

3.2.2.- Caracteristicas climaticas

Los datos climaticos han sido obtenidos del Servicio de Meteorologia del
Aeropuerto de Granada, por tratarse de la estacién fiable més préxima al
municipio de Chimeneas (Granada) y situada a menos de dos km de donde han
sido realizados los ensayos en ambas campaiias.

mmmm Precip. —¢— Tmax —e— Tmin

Pp (mm) T2(°C)
80 40
60 |  Pp. total: 274 mm. 130
- 20
40* L 10
20 A - 0
0 - - -10
2858838 8 8
— [ - > b
SETRRENE

Figura 2. Pluviometria y temperatura campaiia 1999-2000.
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La campafia 1999-2000 se ha caracterizado por un invierno y primavera
lluviosos, en especial esta Ultima en la que, al contrario de lo que es habitual en
nuestras latitudes, se recogieron abundantes lluvias en los meses de abril y
mayo, concretamente 73 y 67 mm respectivamente. El resto se repartid
principalmente en los meses de noviembre y diciembre, con ausencia total de
lluvias en el mes de febrero. La cantidad total de agua recogida ascendié a 274
mm durante el periodo de crecimiento del cultivo (Figura 2).

En lo referente a las temperaturas, tan sdlo en el mes de enero se registraron
temperaturas minimas por debajo de 0°C. La temperatura maxima aumento en
los meses de febrero y marzo, para decaer ligeramente en el mes de abril,
posiblemente como consecuencia de los procesos cicldnicos que dieron lugar a
las abundantes precipitaciones registradas y aumentando a partir de éste hasta
el final de la campaiia (Figura 2).

s Precip. —e— Tmax —e— Tmin

Pp (mm) T2 (°C)
150 Pp. total: 358 40
p. total: mm. 1
100 - 30
120
50 - 110
0 0

nov-00
dic-00
ene-01
feb-01
mar-01
abr-01
may-01
jun-01
jul-01

Figura 3. Pluviometria y temperatura campafia 2000-2001.

En la campaiia 2000-2001 la precipitacion registrada fue ligeramente superior al
afo anterior, contabilizindose un total de 358 mm. Estos se repartieron
principalmente en los meses de otofio e invierno, siendo el mes de diciembre el

mas hiimedo con un total de 116 mm. Al contrario que en la campafia anterior,
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el mes de abril fue extremadamente seco, no registrandose lluvia alguna,
aunque si bien volvio a llover en mayo, lo hizo en menor cuantia que en la
campafia anterior (Figura 3). En cuanto a las temperaturas el invierno se
caracterizd por unas temperaturas mas suaves que en la anterior campafa, no
registrandose valores inferiores a 0°C en todo el ciclo de crecimiento del
cultivo. A partir del mes de febrero hubo un aumento paulatino y sostenido de
las temperaturas méximas hasta el final de la campafia (Figura 3).

3.3.- DISENO EXPERIMENTAL

El disefio experimental utilizado en la campafia 1999-2000 fue de bloques al
azar con tres repeticiones. Las dimensiones de las parcelas fueron 3 m de
longitud y 1,2 m de anchura, con 6 surcos y una distancia entre éstos de 0,20
m.

En la campaiia 2000-2001, igualmente se utilizaron bloques al azar con el
mismo namero de repeticiones, siendo las dimensiones de las parcelas 10 m de

longitud y 1,2 m de achura e igualmente con 6 surcos separados entre si 0,20
m.

3.4.- CARACTERISTICAS AGRONOMICAS

La siembra se realizé con una sembradora de ensayos acoplada a tractor y con
una densidad de siembra ajustada, segiin el peso de mil granos, a 350 plantas
por m?. En la primera campafia (1999-2000), la siembra se llevd a cabo €l dia 9
de diciembre de 1999 y en la segunda (2000-2001), el dia 28 de noviembre de
2000.

En la primera campaiia, antes de la siembra, se aplicé un abonado de fondo,
utilizando un fertilizante complejo 15:15:15 (N:P:K) a una dosis de 350 kgs/ha.

Las labores preparatorias del terreno consistieron en un pase de grada de
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discos y seguidamente otro de vibrocultivador, con el fin de lograr las
condiciones dptimas de siembra.

En la segunda campafia, para el abonado de fondo se empled fertilizante
16:16:16 (N:P:K), a una dosis de 300 kg/ha. La preparacion del terreno se
realizd mediante arado de ganchos y posterior pase de rastra.

En esta segunda campafia fue necesario el uso de herbicidas para el control de
malas hierbas, utilizandose Lentemul D (materia activa: 2-4-D Ester isoctilico
48% p/v), a la dosis recomendada por el fabricante. Durante las dos campaiias
no hubo ataque significativo de insectos ni de pajaros. El ataque de
enfermedades fue muy leve, debido a la ausencia de condiciones climatoldgicas
adecuadas para el desarrollo de las mismas.

3.5.- MATERIAL VEGETAL

Para la realizacién de este estudio se han elegido 24 genotipos de dos origenes
distintos, Espafia e Italia y de 3 épocas diferentes, antiguos (anteriores a 1950),
intermedios (en torno a 1960) y modernos (Ultimos 25 afios).

Genotipos Origen Epoca
Blanco verdeal Espafia Antigua
Clarofino Espaia Antigua
Pinet Espaiia Antigua
Rubio de Belalcazar Espaia Antigua
Bidi 17 Espaia Intermedia
Camacho Espaia Intermedia
Esquilache Espaia Intermedia
Mexa Espafia Intermedia
Ariesol Espaiia Moderna
Astigi Espafia Moderna
Boabdil Espaiia Moderna
Senadur Espaiia Moderna
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Genotipos Origen Epoca
Balilla Falso Italia Antigua
Carlojucci Italia Antigua
Razza 208 Italia Antigua
Trinakria Italia Antigua
Adamello Italia Intermedia
Capeiti Italia Intermedia
Creso Italia Intermedia
Senatore Capelli Italia Intermedia
Cirillo Italia Moderna
Flavio Italia Moderna
Simeto Italia Moderna
Zenit Italia Moderna

3.6.- CARACTERES MEDIDOS

A lo largo de las dos campafias de realizacion de ensayos de campo, se
tomaron los datos necesarios para llevar a cabo el cdiculo de los siguientes
parametros:

3.6.1.- Indices de crecimiento

Se calcularon a partir de los datos obtenidos en muestreos de biomasa
realizados en distintos momentos del ciclo de la planta, una vez realizado el
despliegue de la cuarta hoja y en antesis.

En cada muestreo se recogieron las plantas contenidas en 0,5 m. de uno de los
surcos centrales de la parcela. Se determiné el nimero de plantas por unidad
de superficie, el estado fenoldgico segin la escala de Zadoks (1974) y sobre
tres plantas homogéneas y representativas de la muestra, se midié la superficie
foliar, utilizando para ello un medidor de drea foliar fotoelectrénico LICOR LI-
3000, fabricado por Lambda Instruments Corporation; asi mismo se evalué el
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peso seco de hojas, tallos y espigas tras el secado de los mismos en estufa de
aire forzado a 70-80 °C, hasta peso constante.

El andlisis del crecimiento vegetal, constituye una metodologia ideada para
estimar la produccién fotosintética neta de las plantas aisladas o de los cultivos,
permitiendo su interpretacién sobre bases fisioldgicas. Esta metodologia
considera el crecimiento, entendido como el incremento en peso seco, como €l
resultado de la capacidad de la planta o cultivo para interceptar la radiacién
luminosa, de su eficiencia en la produccion de materia seca y del tiempo en que
se mantenga fotosintéticamente activa. Estas caracteristicas pueden ser
cuantificadas mediante una serie de indices calculados desde los valores
primarios establecidos en dos recogidas sucesivas de material vegetal, a

intervalos que oscilan normalmente entre 1 y 4 semanas.

3.6.1.1.- Indice de d4rea foliar (Leaf Area Index, LAl).

Representa una medida del aparato asimilador en relacién al érea de terreno
(Watson, 1947). Ha sido calculado mediante la expresidn:

LAI = N x A (area foliar/area de terreno)

Este indice aumenta con el desarrollo del cultivo hasta un maximo, que en los
cereales suele coincidir con la aparicion de la hoja bandera, decreciendo
posteriormente. Sin embargo, si se afiade al drea de las hojas la de los tallos y
espigas (Green Area Index), el maximo de area foliar por planta suele situarse
alrededor de la antesis (Villegas, 2000). Esta variacidn estacional se debe
principalmente a cambios en el area foliar por planta y en menor medida, en el
nimero de plantas, el cual tiende a disminuir con el crecimiento del cuitivo en
condiciones de campo, aunque en trigo duro se ha sefialado la existencia de un
mecanismo de compensacion entre el area foliar y la densidad de plantas que
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tiende a amortiguar las diferencias de area foliar entre genotipos (Villegas,
2000).

Para el calculo del GAI (Green Area Index), se sumo al area foliar, el drea verde
de los tallos y el de las espigas, siendo el primero calculado como el area
proyectada multiplicada por w, para obtener el area de un cilindro y el segundo,
como el area proyectada multiplicada por dos.

GAI = Area verde / Area de terreno

En cereales, GAI incrementa con las disponibilidades de N, especialmente en
aplicacién temprana, a través del aumento en el nimero y tamafio de las hojas,
asi como en el nimero de tallos hijos (Garcia del Moral et a/, 1984; Ramos et
al, 1985; Villegas, 2000); con el suministro de P y K, que estimulan el tamafio
de las hojas y retrasan su senescencia y con la irrigacion. Por el contrario, el
area foliar y GAI decrecen con el incremento en iluminacion o el retraso en la
fecha de siembra y con la sequia, incluso a niveles moderados.

3.6.2.- Temperatura de la cubierta vegetal

La temperatura de la cubierta vegetal se ha determinado mediante un
termdmetro de infrarrojos INTRAFACE KM 800 S de la marca Kane May,
realizandose la medida en antesis. Se tomaron 5 lecturas por parcela,
calculandose posteriormente la media. El angulo de medida fue de 30° con
respecto a la horizontal. Se registré de forma simultanea la temperatura del
aire.

El fundamento tedrico de las medidas se basa en el hecho de que la hoja se
comporta como un cuerpo negro, emitiendo un flujo de radiacién (®) que es
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funcién de la cuarta potencia de su temperatura absoluta, de acuerdo con la ley
de Stefan-Boltzmann:

o =edT

Donde € es la emisividad (entre 0 y 1) o capacidad de irradiacién de la hoja con
respecto a un cuerpo negro ideal, ¢ es la constante de Stefan-Boltzmann (5,6 x
108 W m2 K* y T se expresa en °K. El termémetro mide el flujo de radiacion
y, a partir de esta expresidn, calcula la temperatura de la superficie radiante en
oC.

Posteriormente se calculd la depresion de la temperatura de la cubierta vegetal
(Canopy Temperature Depression, CTD) como la diferencia en °C entre la
temperatura del aire y la de la cubierta vegetal en cada parcela.

3.6.3.- Contenido total de clorofilas

Las clorofilas totales se han determinado mediante el medidor portatil SPAD
502 Soil Plant Analysis Development (SPAD), de la marca Minolta Camera Co..
El fundamento de la medida se basa en registrar la luz transmitida por la hoja
en dos regiones del espectro, donde la absorcién por parte de las clorofilas es
muy diferente. Para ello, el aparato utiliza dos LEDs (Light emitting diodes), uno
rojo (con un pico de emisién a 650 nm de longitud de onda) y otro infrarrojo
(cuya maxima emision se sitGa a 940 nm de longitud de onda). La fraccion de
esta luz que es transmitida por la hoja se recoge mediante un fotodiodo de
silicio, se convierte a una sefal eléctrica analdgica y se procesa para ser
convertida a unidades SPAD (relativas), de contenido de clorofila total (a + b)
presente en la hoja.
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Las medidas experimentales se han realizado en la época de preantesis y
antesis. En cada genotipo y repeticién se realizaron al menos 5 medidas sobre
la cara adaxial de la hoja bandera de 10 plantas seleccionadas aleatoriamente y
que no presentasen sintomas de enfermedades o deterioro. Los datos utilizados
para este estudio corresponden a la media de cada grupo de medidas, obtenida
mediante la funcién “average’ del equipo. Los valores presentados son
unidades SPAD, es decir, relativas.

3.6.4.- Fluorescencia rapida de la clorofila

Las medidas se han realizado usando un fluorimetro (Plant Efficiency Analyser,
PO2.002 de la casa Hansatech Instruments Ltd., England). Para ello, en cada
ambiente y cuando las variedades alcanzaron la antesis, se seleccionaron 3
plantas al azar en cada parcela, sobre las que se midi6 la fluorescencia en la
cara adaxial de la hoja bandera. Dado que un requisito imprescindible es una
Optima adaptacion del material vegetal a la oscuridad, siguiendo las
instrucciones del equipo, se encontré que era suficiente una adaptacién de 20
minutos, tiempo que fue usado para todas las medidas. La iluminacién se aplicd
mediante 6 LEDs (Light emitting diodes) a una intensidad saturante de 2400
umoles fotones m™ s, correspondientes a una luz actinica no modulada, con
un pico a 650 nm de A, recogiéndose la fluorescencia emitida durante un
tiempo de 5 segundos.

Una vez realizadas las correspondientes medidas en el campo, los datos se
almacenan en la memoria del aparato para su transferencia al ordenador. Los
parametros de fluorescencia determinados por el PEA son: la fluorescencia
basal (Fo), fluorescencia mdaxima (Fm), fluorescencia variable (Fv) que
corresponde a la diferencia entre la fluorescencia maxima y la fluorescencia
basal (Fv = Fm - Fo) y la relacién entre la fluorescencia variable y la
fluorescencia maxima (Fv / Fm).
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3.6.5.- Discriminacion isotdpica del carbono *C

Para el andlisis de la discriminacion isotépica del *C (A), se trituré una muestra
de grano limpio de cada parcela procedente de la cosechadora, siendo
etiquetadas y enviadas para su analisis a los laboratorios del Isotope Services
Inc., de Los Alamos, Nuevo México.

Los resultados se expresaron como valores § *C donde:

5°C = (Rmesna _ 13 % 1000

estdndar

Siendo R la relacion 3C/*C.

De acuerdo a la referencia del laboratorio, se ha utilizado un estandar
secundario calibrado contra carbonato caicico de belemnites (PDB) procedente
de la formacion Peedee de California del Norte USA. La precision del analisis fue
de £0.10 %eo.

Los valores de la discriminacién isotdpica del *C (A), expresados en %o, se han
obtenido de 5, y 6,, donde a y p corresponden al aire y la planta

respectivamente (Farquhar et al., 1989b):
— J, _61’
T 146 »

Frente al PDB, el CO, atmosférico presenta una desviacion o6,, de

aproximadamente -8,0 %o (Farquhar et al., 1989b).
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3.6.6.- Medida de la radiacion fotosintéticamente activa (PhAR)

Se ha llevado a cabo utilizando un ceptometro AccuPAR de la casa
estadounidense DECAGON, que suministra medidas en wmol fotones m? s,

El medidor usa 80 sensores de radiacion, montados en una barra a una
distancia de 1cm entre cada uno de ellos y cubiertos por un material especial,
que filtra la radiacién solar para dejar pasar tan sdlo la correspondiente a 400-
700 nm de A.

Las medidas se realizaron siempre en dias despejados y cuando la mayor parte
de la radiacion incidente en la comunidad era radiacion solar directa, con el fin
de obtener medidas adecuadas de percepcién luminica relativa.

Para medir la radiacién incidente (Io) y transmitida (I) en el interior del dosel

foliar, se dispuso la barra del ceptometro perfectamente nivelada, usando para -

ello los niveles de burbuja de que dispone, por encima del dosel foliar y
posteriormente dentro de este, a nivel del suelo. Se realizaron medidas
transversales y longitudinales a la direccidn de los surcos de la parcela.

De los datos de radiacion incidente y transmitida se calculd la Fraccion de
Radiacién Interceptada (FRI) como:

FRI= 100 x (1 — I/Io)

La relacion entre luz interceptada, indice de area verde y coeficiente de
extincién, fue establecida por Monsi y Saeki en 1953, quienes baséandose en fa
ley de extincion de Lambert-Beer, definieron que la radiacion se debilita de
forma exponencial a medida que penetra en el dosel foliar, de acuerdo con la
ecuacion:
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I =Jo* XAl

Por tanto, conociendo la radiacién incidente (Io), radiacion transmitida (I) y
GAI, se ha podido calcular el coeficiente de extincion (K) como:

K= - Ln (I/I0)/ GAI

3.6.7.- Rendimiento y sus componentes

3.6.7.1.- Rendimiento en grano

Se obtuvo mediante recoleccion mecanizada de cada una de fas parcelas
sembradas. Se expresé en kilogramos por hectérea a un nivel de humedad del
12%.

3.6.7.2.- Componentes del rendimiento

Se calcularon a partir de las plantas contenidas en un metro lineal de surco de
cada parcela, recogidas previamente a la recoleccién, donde se contd el nimero
de tallos con espiga y sin espiga, para determinar el nimero de espigas por

metro cuadrado de cada parcela.

Del total de la muestra se seleccionaron 10 plantas, homogéneas y
representativas de la parcela, sobre las cuales se determinaron la longitud de
los tallos principales, medido desde el suelo hasta el cuello de la espiga,
longitud de las espigas, peso de las mismas, peso de la paja, numero de
espiguillas por espiga, numero de espigas por planta, numero de granos por
espiga y peso de éstos.
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A partir de muestras de los granos cosechados, se calculd el peso de mil
granos, mediante tres pesadas de 100 granos. Para el recuento de granos se
empied un contador fotoeléctrico de la firma Pfeuffer.

Asi mismo se determing el peso especifico, medida que estima la densidad de
un conjunto de granos, es decir, el peso de granos que pueden introducirse en
una unidad de volumen. En el caso que nos ocupa, se obtuvo mediante pesada
de los granos contenidos en un cilindro metdlico de 0,25 litros y expresandose
posteriormente como kilogramos por hectdlitro.

3.6.7.3.- indice de cosecha

Representa la fraccién del peso seco total de la planta que se encuentra en
forma de grano y constituye una medida de la eficiencia en el reparto de
asimilados entre paja y grano. Se calcul$ dividiendo el peso de los granos de las
10 plantas seleccionadas de cada parcela, entre la suma del peso de las espigas
Yy peso de la paja.

3.6.8.- Fenologia

La fecha de antesis se estimé como aquella en la que el 50% de las espigas de
la parcela presentaban anteras visibles en sus flores centrales. El periodo
vegetativo, entendido como el tiempo transcurrido entre la siembra y la antesis,
se expresd en dias (Dias después de la siembra, DSA).

En cuanto a la madurez fisiolégica, se estimé como el momento en que el 50%
de las espigas de la parcela tornaban al amarillo.

Asi mismo se calculd el periodo de tiempo entre antesis y madurez, como la
diferencia entre los dias necesarios para alcanzar la madurez y los necesarios
para llegar a antesis.
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3.6.9.- Analisis estadistico

En el modelo utilizado se ha considerado el afio y la repeticion como factores
aleatorios y la variedad como factor fijo.

Se han realizado dos andlisis de la varianza; en el primero de ellos, se
consideraron ambos origenes (variedades espafiolas e italianas) de forma
conjunta. Los factores estudiados fueron: afo, repeticion anidada con el afio,
origen y época, asi como la interaccién origen por época. El segundo andlisis se
planted de forma que se aplicara a cada origen por separado, es decir,
variedades espafiolas e italianas aisladamente. En este caso, los factores
considerados fueron: afo, repeticion y genotipo, si bien el factor época se tomo
como integrado dentro del factor genotipo, 0 sea, como un factor de
variabilidad dentro del genotipo. Ademas se considero el factor genotipo dentro
de época, pues en cada época podemos encontrar cuatro genotipos distintos.

Por tanto, el modelo elegido para el andlisis de varianza tiene como ecuacion
general la siguiente:

Yijk = p + ai + Bj + yk + 8 I(i) + (By)jk + gjki(i)  [Ecuacion 1]

con:
ai: efecto principal de afio.

Bj: efecto principal de origen.

vk: efecto principal de época.

3l(i): efecto de repeticion dentro de aiio
(By)jk: interaccion origen x época.
gjki(i): error experimental.
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El segundo andlisis de la varianza responde a la ecuacién general:
Yijk = p + ai + Bj + yk(i) + gjk(i)  [Ecuacion 2]

con:
ai: efecto principal de afio.

Bj: efecto principal de genotipo (o época)
vk(i): efecto de repeticion dentro de afio
gjk(i): error experimental.

En este caso, el andlisis de la varianza se realizO para genotipo y época
independientemente y el resultado conjunto permitid el calcuio del factor
genotipo dentro de época, separando los grados de libertad del genotipo en los
correspondientes a la época (2) y el resto a dicho factor.

El test de homogeneidad de varianzas de Bartlett derivado del resultado de los
andlisis de varianza de cada ensayo no fue significativo, por lo que nos permiti6
efectuar el andlisis de la varianza siguiendo las ecuaciones 1 y 2. Ya que el
modelo elegido era aleatorio, el analisis de varianza se efectué mediante el
procedimiento GLM (General Lineal Model) del paquete estadistico
STATGRAPHICS v.4.1.

Comparacién de medias: La comparacién de medias se realizo entre origenes y
épocas. Para ello, se calcularon los valores de las minimas diferencias
significativas (MDS) a un nivel de probabilidad del 5%.

Andlisis de regresion: Para estudiar la relacion entre el rendimiento y sus
componentes se han utilizado técnicas de regresidn. Se utilizé igualmente el
programa estadistico STATGRAPHICS v. 4.1.
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3.6.10.- Estudio por coeficientes de sendero

Numerosos estudios sobre produccidn de cultivos incluyen correlaciones
estadisticas entre el rendimiento y sus componentes, las cuales, aunque Utiles
para identificar el componente mas importante en la determinacion de la
cosecha, generalmente no proporcionan una adecuada representacion de la
magnitud relativa de cada una de las variables en estudio. El analisis mediante
coeficientes de sendero (path coefficient analysis), ideado por Wright (1921,
1923) y posteriormente desarrollado y difundido por Li (1955, 1975) ofrece una
interpretacion basada en relaciones de causa-efecto para cada variable,
especificando la direccion en la que ejercen su influencia y valorando su
importancia relativa dentro del sistema. Por ello resulta especialmente Util para
desentrafiar las relaciones que existen entre las variables de un sistema
multiple cuando las variables independientes se encuentran, a su vez,
estrechamente relacionadas entre si (Garcia del Moral et al, 1991b). Este es el
caso del sistema constituido por el rendimiento de un cultivo y sus
componentes, como el trigo, donde el nimero de espigas, el nimero de granos
por espiga y el peso medio por grano se determinan secuencialmente, por lo
que pueden interactuar en forma compensatoria durante el desarrollo del
cultivo y la magnitud alcanzada por cada uno de ellos condicionar en gran
medida la de los siguientes (Garcia del Moral y Ramos, 1989). En este caso, el
andlisis mediante coeficientes de sendero considera la cosecha (la variable
dependiente) como resultado de los efectos ejercidos por los componentes del
rendimiento (las variables independientes), tanto de forma directa (es decir, la
influencia que cada componente ejerce por si mismo), como indirecta (a través
de la modificacién compensatoria que cada uno de ellos puede inducir en los
demas) (Garcia del Moral et al,, 1991b).

Este tipo de andlisis ha sido utilizado con éxito para clasificar las relaciones
entre el rendimiento y sus componentes en trigo (Bhatt, 1973; Smocek, 1977;
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Hernando, 1981; Gebeyou et al, 1982; Rojo y Garcia del Moral, 1986), cebada
(Tewari, 1976; Hamid y Grafius, 1978; Pury et al, 1982) y para estudiar las
relaciones entre la produccién de grano y varios indices de crecimiento (Ramos
et al., 1989) o el efecto de ciertos estreses ambientales sobre la formacion de
los componentes del rendimiento (Campbell et a/, 1980) en cebada.

Un coeficiente de sendero es un coeficiente de regresion parcial tipificado, es
decir, el obtenido después de expresar todas las variables respecto de sus
medias en unidades de desviacidn tipica. Por tratarse de un tipo de coeficientes
de regresion parcial, los coeficientes de sendero son unidireccionales (a
diferencia de los de correlacion que son bidireccionales) y su valor puede ser
positivo 0 negativo asi como mayor o menor que la unidad. Ademas, al haberse
expresado por unidad de desviacion tipica resultan adimensionales (lo que los
asemeja a los coeficientes de correlacidon) y por ello, la magnitud de los
coeficientes de sendero suministra una medida de la importancia relativa de las
variables independientes que intervienen determinando a la dependiente. Este
método permite dividir un coeficiente de correlacién en sus componentes de
efectos directos e indirectos, separando la verdadera influencia de cada variable
independiente sobre la dependiente. Una explicacion practica del uso de los
coeficientes de sendero puede consultarse en Garcia del Moral et al., 1991b.

El andlisis por senderos utiliza coeficientes de correlacion y para su empleo se
requiere fijar una direccion al sistema de causas-efectos, establecida bien
mediante una hipdtesis que se desea comprobar, 0 bien por la previa evidencia
experimental (Wright, 1921; Li, 1975). El método considera que cuando
establecemos el coeficiente de correlacion entre cada variable independiente
(cada uno de los componentes del rendimiento) sobre la cosecha, en realidad
obtenemos la suma de un efecto directo (debido al componente del
rendimiento considerado aisladamente) y de un efecto indirecto (causado

porque cada componente del rendimiento modifica en forma compensatoria a
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los demas). Es decir, el andlisis por senderos considera que un coeficiente de
correlacion en un sistema multiple, es el resultado de la suma de efectos
directos (medidos por los coeficientes de sendero) e indirectos (medidos por el
producto entre un coeficiente de sendero y un coeficiente de correlacion).

Los coeficientes de sendero se calcularon a partir de la matriz de correlacién
generada para cada época objeto de estudio y aplicando el método descrito en
Garcia del Moral et al (1991a). Se construy un diagrama ontogénico y se
resolvieron los sistemas de ecuaciones siguientes:
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4.- RESULTADOS






Resultados

4.1.- FENOLOGIA

Todas las variedades emergieron aproximadamente entre 15 y 20 dias después
de la siembra en los dos afios de estudio. La antesis se definié como el
momento en que, aproximadamente el 50% de las espigas de la parcela,
presentaban anteras visibles en sus flores centrales.

Los resultados de los andlisis de la varianza para los dias desde la siembra
hasta la antesis por época y origen figuran en las Tablas 1 y 1 de los apéndices
ly2,

160

Dias

Figura 4. Dias transcurridos desde la siembra hasta la antesis para las distintas variedades en
ambas campaiias. Variedades ordenadas de antiguas (izquierda) a modernas (derecha). (Color
sélido: campafiia 99-00; Color trasparente: campafia 00-01)
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Los dias necesarios para alcanzar la antesis variaron significativamente entre
genotipos (Tabla 1, apéndice 2) y Figura 4. Entre las variedades mds antiguas
hubo grandes diferencias, ya que algunas de ellas alcanzaron la antesis
practicamente al mismo tiempo que las variedades modernas, tal es el caso de
Capeiti (Italia, Ant) y Trinakria (Italia, Ant) con 136 dias, Adamello (Italia, Ant)
con 139 y Balilla Falso (Italia, Ant) con 142, mientras que el resto, necesitaron
entre 148 y 151 dias para llegar a la antesis.

En ambas campafias las variedades mas modernas, desde Creso (ltalia, Int) en
adelante, presentaron una mayor homogeneidad, exceptuando Camacho
(Espaiia, Int). En la campafia 1999-2000 este grupo oscilé entre los 137 dias de
Simeto (Italia, Mod) y los 147 de Camacho (Espafia, Int).

En la campaiia 2000-2001, el comportamiento de las distintas variedades fue
exactamente el mismo que en la anterior. De nuevo hubo mayor homogeneidad
entre las modernas (desde Creso en adelante) siendo de nuevo Simeto (Italia,

Mod) la mas precoz y Camacho (Espafia, Int) la més tardia, con 146 y 152 dias
respectivamente (Figura 4).

En el grupo de las antiguas, de nuevo Capeiti (Italia, Ant), Adamello (1talia,
Ant), Balilla Falso (Italia, Ant) y Trinakria (Italia, Ant) presentaron valores
similares a las modernas, mientras que Pinet (Espafia, Ant), Razza 208 (Italia,
Ant), Blanco Verdeal (Espafia, Ant), Clarofino (Espafia, Ant) y Senatore Capelli
(Italia, Int) volvieron a ser las mas tardias en antesis, requiriendo entre 150
(Senatore Capelli) y 158 dias (Rubio de Belalcazar).

Entre ambas campafias también existieron pequefias diferencias,
incrementandose ligeramente los dias desde la siembra hasta antesis en la
correspondiente a los afios 2000-2001, posiblemente como consecuencia de Ia
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‘falta de lluvias durante el mes de abril de dicha campafia, lo cual indujo un

retraso en la antesis.

La madurez fisiolégica se estimé cuando aproximadamente el 50% de las
espigas de la parcela habian perdido totalmente el color verde. En la campafia
2000-2001, de acuerdo a lo ocurrido en la antesis, el ciclo se alargo ligeramente
con respecto a la campaia anterior.

Como puede observarse en la Figura 5, existe una tendencia al alargamiento
del ciclo en las variedades mas antiguas, si bien entre éstas existen variedades
con ciclos de duracién similar a la de las variedades modernas.

195

190

185 +

180

Dias

175

Figura 5. Dias transcurridos desde la siembra hasta la madurez para las distintas variedades
en ambas campafias. Variedades ordenadas de antiguas (izquierda) a modemas (derecha).
(Color sélido: campafia 99-00; Color trasparente: campafia 00-01)

La variedad de cico mas largo fue Rubio de Belalcazar (Espafia, Ant),
necesitando 181 y 190 dias en las campafias 1999-2000 y 2000-2001
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respectivamente, seguido de Clarofino (Espafa, Ant), con 178 y 189 dias,
Blanco Verdeal (Espaiia, Ant), con 176 y 188 y Pinet (Espafia, Ant), con 177 y
185 dias, mientras que las mds precoces fueron Senadur (Espaiia, Mod.) y
Esquilache (Espafia, Int.) con 170 dias en la campafia 1999-2000 y Astigi
(Espaiia, Mod.) y Boabdil (Espafia, Mod.) en la siguiente campaiia, con 176 y
177 dias respectivamente (Figura 5). En cuanto a los dias transcurridos desde
antesis a madurez, no se observa una gran diferencia entre variedades antiguas
y modernas. La mayor duracion del ciclo en las variedades antiguas no se
traduce en un mayor periodo de llenado del grano. En la campaiia 1999-2000
las variedades que presentaron un llenado mas corto fueron Razza 208 (Italia,
Ant) y Astigi (Espaiia, Mod), mientras que en la campaiia 2000-2001, fueron,
nuevamente Astigi (Espana, Mod), Senadur (Espafa, Mod) y Ariesol (Espaia,
Mod) (Figura 6).

Dias

Figura 6. Dias transcurridos desde la antesis hasta la madurez para las distintas variedades en
ambas campaiias. Variedades ordenadas de antiguas (izquierda) a modernas (derecha). (Color
sélido: campaiia 99-00; Color trasparente: campaiia 00-01)
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Tabla 1. Comparacién de los valores medios por época y origen de los dias desde siembra a
antesis, hasta madurez y dias desde antesis a madurez (media de los dos afios).

Dias . . Dias
. Dias antesis
siembra a siembra a
. madurez

antesis madurez
Antiguas 148a 33a 181a
Intermedias 145b 33a 178b
Modernas 144b 32a 176¢
Espaiia 147a 31b 179a
Italia 144b 33a 178a

En la tabla 1 se presentan los valores medios de los dos aiios para el conjunto
de épocas y de origenes. Se observan diferencias significativas entre las
variedades antiguas y modernas, tanto para dias a antesis (DSA) como para
dias a madurez (DSM), aunque en este Ultimo caso, también se aprecian
diferencias entre intermedias y las otras dos categorias, lo cual no ocurre en los
dias a antesis (DSA) en que variedades intermedias y modernas se comportan
de igual forma (T: ablas;.-"l y 3, apén&ice 1). Se observa efl general una tendencia
a la reduccion del ciclo desde las variedades antiguas a las qu_ernaé. |

Los dias desde antesis a madurez (DAM) no muestran diferencias significativas
entre las tres categorias consideradas, indicando que todas las variedades
presentaron una duracién similar en el llenado del grano(Tabla 2, apéndice 1y
Tabla 1).

Al considerar ambos origenes por separado (Tablas 1 a 6, apéndice 2 y Tabla
2), las variedades italianas no muestran diferencias significativas entre las tres
épocas, mientras que si lo hacen las variedades espafiolas. Ello indica que las
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variedades italianas antiguas presentan un ciclo de duracién similar a las

modernas, lo cual las distingue de las espafiolas, las cuales muestran una
tendencia clara a la reduccién de la duracién del ciclo desde las antiguas a las

modernas.

Tabla 2. Comparacion de los valores medios para los dias desde siembra a antesis, desde antesis
a madurez y de siembra a madurez, considerando ambos origenes por separado (media de los

dos afios).

Dias Dias Dias
siembraa antesisa siembraa
antesis madurez madurez
Italia
Antiguas 145a 34a 179a
Intermedias 145a 33a 178a
Modernas 144a 33a 177a
Espaiia
Antiguas 152a 31a 183a
Intermedias 145b 33a 178b
Modernas 144b 30a 175b

Nétese que son las variedades antiguas espafiolas las que presentan el ciclo
mas largo, mientras que las italianas aun siendo de similar antigliedad,
presentan ciclos similares a las modernas.
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4.2.- RENDIMIENTO Y COMPONENTES DEL RENDIMIENTO
4.2.1.- Rendimiento por hectarea y por planta

El rendimiento por hectdrea y por planta ha presentado diferencias estadisticas
para el factor época, no siendo significativas las diferencias para los demds
factores estudiados, afio, origen y repeticién, ni para la interaccién origen por
época (Tabla 4, apéndice 1).

Los resultados indican (Tabla 3) que para el conjunto de ensayos, los
genotipos antiguos tuvieron una produccién menor que los intermedios y estos

a su vez menor que los modernos, oscilando la produccién entre los 1820 kg/ha
de los genotipos antiguos, a los 2452 kg/ha de los modernos. En cuanto al
origen, las variedades espafiolas e italianas produjeron cantidades similares,

2175 kg/ha y 2159 kg/ha respectivamente, no existiendo por tanto diferencias
significativas entre ellas.

Considerando los origenes por separado, el andlisis de la varianza (Tablas 7 y
19, apéndice 2) indica que para el rendimiento, todos los factores considerados

son significativos, a excepcidn de la repeticion y ademés el afio para el caso de
las variedades italianas.

En la Tabla 4 y Figura 7, se observa la tendencia al aumento de produccién
desde las variedades antiguas a las modernas. En las procedentes de Italia,
existen diferencias significativas de las antiguas con las modernas, pero no
entre intermedias y modernas ni entre intermedias y antiguas. En las
variedades espafiolas, las diferencias se presentan de igual forma entre las
antiguas y modernas, pero en ning(in caso con las intermedias.
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Tabla 3. Comparacién de los valores medios por época y origen del rendimiento y sus
componentes (media de los dos afios).

Yha

NEm?

Ypl NEP NeE NGes NGE Grom* PMG LEP LC LTP
Antiguas 1820c 1.01b 184b 1.02b 155a 1.55c 23.6b 4372c 419a 5.7la 32.6c 89.4a
Intermedias  2230b 1.25a 227ac 1.22a 14.7b 1.69b 24.6ab 5278b 42.8a 5.35b 36.6b 66.8b
Modernas 2452a 1.26a 236a 1.20a 14.2c 1.83a 2582 6010a 412a 548b 384a 58.8c
Italia - 2159a 1.16a 224a 1.17a 14.4b 1.67a 23.8b 51952 422a 536b 36.3a 69.6b
Espaiia 2175a 1.18a 208a 1.13a 152a 1.70a 25.6a 5246a 41.7a 566a 354a 73.8a
a-c: Medias seguidas por idéntica letra dentro de cada columna y apartado no difieren al nivel de
probabilidad del 0,05 segiin test de minimas diferencias significativas.
Tabla 4. Comparacion de los valores medios para el rendimiento y sus componentes,
considerando ambos origenes por separado (media de los dos afios).
Yha Ypl NEm’ NEP NeE NGes NGE Grnm’ PMG LEP IC LTP
Italia
Antiguas 1886b  1.03a 191a 1.04a 14.9a 1.6la 23.6a 4556a 422a 542a 350a 83.7a
Intermedias 2208ab 1.25a 2292 1.22a 144a 1.68a 242a 5167a 43.3a 5.15a 36.3a 68.5ab
Modernas  2383a 1.19a 25la 1252 13.8a 1.71a 23.5a 5860a 41.0a 5.52a 37.6a 56.5b
Espafia
Antiguas 1753b 099> 1782 1.00a 16.1a 1.49b 23.6b 4187b 41.6a 5.99a 30.2c 95.2a
Intermedias 2253ab 124a 224a 1.23a 15.0a 1.68ab 25.0ab 538%9ab 42.5a 5.55a 36.8b 65.0b
Modernas  2520a 1.32a 222a 1.16a 14.5b 1.94a 28.0a 616la 41.3a 543a 39.1a 61.0b

a-c: Medias seguidas por idéntica letra dentro de cada columna y apartado no difieren al nivel de
probabilidad del 0,05 segin test de minimas diferencias significativas.

78



000800080000 000000000000000000000000000000000000000000000000

Resultados

En lo referente a la produccién por planta, nuevamente el andlisis de la
varianza (Tabla 5, apéndice 1) muestra diferencias estadisticas para los factores
época y afo, pero no para el resto ni para la interaccién origen por época.

Los valores obtenidos oscilan entre los 1.01 g/planta en las variedades antiguas
a los 1.26 g/planta en las modernas. Entre las intermedias y modernas no hubo
diferencias significativas, pero si entre éstas y las antiguas. Igualmente, no
hubo diferencias entre variedades italianas y espafiolas.

Al considerar origenes separadamente (Tabla 4), no existen diferencias
significativas en las variedades italianas, aunque si en las espaiolas, cuyos

valores medios oscilan entre 0.99 g/planta en las antiguas a 1.32 g/planta en
las modernas (Figura 8).

El analisis de la varianza (Tablas 8 y 20, apéndice 2) muestra la significacion
estadistica para todos los factores considerados, excepto para la repeticién en

el caso de variedades espafiolas, y repeticién y época en el caso de variedades
italianas.

4.2.2.- Nimero de espigas por metro cuadrado

En este caso el andlisis de la varianza (Tabla 6, apéndice 1) indica que Ia
variabilidad observada ha sido debida Gnicamente al factor época, no siendo
significativos los demds factores.

Los valores oscilan entre 184 espigas por metro cuadrado en las variedades
antiguas y 236 en las modernas, incremento apreciable, aunque no existieron
diferencias significativas entre variedades intermedias y modernas, aunque si
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entre éstas y antiguas (Tabla 3). Nuevamente no hay diferencias entre
genotipos esparioles e italianos.

El andlisis de la varianza (Tablas 9 y 21, apéndice 2) muestra significacién
Unicamente para el genotipo y para el genotipo dentro de la época en el caso
de las variedades espafiolas e igualmente para las italianas.

Observando la Tabla 4, en que consideramos variedades italianas y espafiolas
de forma aislada, no hay diferencias significativas en ningiin caso, aunque se
observa que las variedades modernas italianas alcanzan un valor notablemente
mas alto.

4.2.3.- Namero de espigas por planta

El andlisis de la varianza (Tabla 7, apéndice 1) indica significacién estadistica
para los factores afio y época, pero no para el resto de factores considerados.

Existen diferencias significativas de las variedades antiguas con modernas e
intermedias, pero no entre éstas (iltimas, que presentan valores similares, 1.20
y 1.22 espigas por planta respectivamente, mientras que las antiguas muestran

un valor de 1.02 espigas por planta (Tabla 3). Entre variedades espanolas e
italianas no se observan diferencias significativas.

El andlisis de la varianza para ambos origenes por separado, (Tablas 10 y 22,
apéndice 2) muestra significacién estadistica para todos los factores
considerados, excepto repeticion y época en ambos casos. La inexistencia de
variabilidad para el factor época queda reflejada en la Tabla 4, donde no se
observan diferencias significativas ni entre variedades italianas ni espafiolas.
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4.2.4.- Numero de éspiguillas por espiga

Origen, afio y época son los causantes de la variabilidad observada para este
componente, segin se desprende del andlisis de la varianza (Tabla 8, apéndice
1), si bien, el factor afio explica un 61% de dicha variabilidad, siendo menor la
contribucién de los demas factores.

Como se observa en la Tabla 3, son significativas las diferencias entre las
distintas épocas, correspondiendo el valor mas alto a las variedades antiguas
(15.5 espiguillas por espiga), tendiendo a descender hacia las variedades
modernas (14.2 espiguillas por espiga).

Al considerar ambos origenes por separado (Tabla 4) no se observan sin
embargo diferencias significativas para las variedades italianas, aunque si para
las espafiolas antiguas y modernas (Figura 11).

El andlisis de la varianza (Tablas 11 y 23, apéndice 2) muestra significacion
estadistica para todos los factores excepto repeticién y época en el caso de las
variedades de origen italiano y dentro de las variedades espafiolas, también
para la época, como queda reflejado en la Tabla 4.

4.2.5.- Namero de granos por espiguilla

El analisis de la varianza (Tabla 9, apéndice 1) muestra variabilidad altamente
significativa para todos los factores considerados, excepto repeticion y origen.

De esta forma, aparecen diferencias significativas entre las tres épocas
consideradas en este estudio, variando los valores alcanzados entre 1.83
granos por espiguilla de las variedades modernas y 1.55 en las antiguas (Tabla
3), lo cual poné de manifiesto el aumento producido a lo largo de la mejora
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para este componente del rendimiento. No hay diferencias apreciables entre los
valores medios alcanzados por las variedades espafiolas e italianas.

Los andlisis de la varianza realizados para variedades espafiolas e italianas por
separado (Tablas 12 y 24, apéndice 2), muestran significacion para todos los
factores excepto para la repeticion en el caso de las variedades espafiolas y
para todos excepto repeticion y época en el caso de las italianas. Se observa
por ello en la Tabla 4 la existencia de diferencias significativas entre las
primeras, aunque no para las segundas.

4.2.6.- Namero de granos por espiga

El andlisis de la varianza muestra alta significacién estadistica para todos los
factores considerados excepto para la repeticién (Tabla 10, apéndice 1).

La Tabla 3 muestra las diferencias significativas existentes entre variedades
modernas y antiguas, pero en ningiin caso con intermedias. Se observa un
incremento en el ndmero de granos por espiga desde las variedades antiguas a
las modernas, cuyos valores oscilan entre 23.6 y 25.8 granos por espiga
respectivamente. Si existen, en este caso, diferencias para los valores medios
italianos y espafioles, presentando las variedades espafiolas un valor superior a
las variedades italianas, posiblemente relacionado con el mayor tamaiio de las
espigas en las primeras.

El andlisis de la varianza para variedades espafiolas e italianas separadamente
(Tablas 13 y 25, apéndice 2), muestra la significacién estadistica para los
factores considerados, excepto para la época y repeticién, en el caso de
variedades italianas y sélo para la repeticién en las variedades espafiolas. Por
ello en la Tabla 4 no se observan diferencias significativas entre variedades
italianas, pero si entre las esparfiolas antiguas y modernas, aunque no entre
ninguna de ellas y las intermedias.
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4.2.7.- NGmero de granos por metro cuadrado

Para este componente del rendimiento, Gnicamente se observd significacion
para los factores época y afio, explicando el primero de ellos mas de un 50%
de la variabilidad encontrada, segin el andlisis de la varianza (Tabla 11,
apéndice 1).

Los valores oscilaron entre 4372 granos/m? de las variedades antiguas y 6010
granos/m? de Ilas modernas, existiendo diferencias significativas entre
modernas, intermedias y antiguas, como se observa en la Tabla 3. No
aparecieron diferencias entre variedades espafiolas e italianas.

Al analizar los origenes independientemente, el andlisis de la varianza (Tablas
14 y 26, apéndice 2) muestra significacin estadistica para los factores
considerados excepto para afio y repeticion en el caso de los genotipos

espafioles, y época y repeticion en el analisis correspondiente a los genotipos
italianos.

En la Tabla 4 se observan diferencias significativas entre las variedades
espafiolas, pero no en las italianas, si bien, se observa un incremento en el
nimero de granos por metro cuadrado desde las variedades antiguas a las
modernas en ambos casos (Figura 14).

4.2.8.- Peso de mil granos

El andlisis de la varianza (Tabla 12, apéndice 1) muestra significacién
estadistica Unicamente para el factor afio. Asi, no se observan diferencias
significativas entre variedades en ning'ﬁn caso (Tabla 3). Se puede considerar,
por tanto, que este componente del rendimiento no ha experimentado un

- cambio notable a lo largo de la mejora del trigo en Espaiia e Italia. Asi mismo

no hay tampoco diferencias significativas entre los valores medios para los
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origenes considerados, ni tampoco entre las variedades espafiolas e italianas
cuando se comparan separadamente ambos origenes (Tabla 4). Esto refleja lo
indicado por los andlisis de la varianza (Tablas 15 y 27, apéndice 2) en que la
variabilidad es explicada por los factores afio, genotipo y genotipo dentro de
época.

4.2.9.- Longitud de la espiga

La variabilidad de este pardmetro es debida a todos los factores estudiados
excepto al afio, tal y como se pone de manifiesto en el andlisis de la varianza
(Tabla 13, apéndice 1).

Las variedades antiguas presentan un valor de 5.71 cm, mientras que en las
modernas desciende hasta 5.48 cm. Existen diferencias significativas entre las
variedades antiguas con respecto a intermedias y modernas, tal y como se
observa en la Tabla 3.

En este caso si se observan diferencias entre variedades espafiolas e italianas,
presentando éstas Gltimas una longitud media de la espiga ligeramente inferior
a las espaiiolas.

Al analizar separadamente ambos origenes, el analisis de la varianza (Tablas 16
y 28, apéndice 2) muestra que la variabilidad observada es debida a repeticion,
genotipo y genotipo dentro de época para variedades espafiolas y sélo a
genotipo y genotipo dentro de época para las italianas.

Por ello, lIa Tabla 4 refleja la ausencia de diferencias significativas para este
factor, tanto para las variedades espafiolas como para las italianas (Figura 16).
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- 4.2.10.- Indice de cosecha

El analisis de la varianza (Tabla 14, apéndice 1) muestra significacién para los
factores estudiados excepto origen y repeticién.

Como se observa en la Tabla 3, existen diferencias significativas entre las
épocas consideradas, poniéndose de manifiesto un notable incremento de este
factor desde las variedades antiguas a las modernas, oscilando los valores entre

32.6 y 38.4 respectivamente. No existen sin embargo diferencias para los
distintos origenes.

El andlisis de la varianza (Tablas 17 y 29, apéndice 2) muestra la existencia de
significacién estadistica para la época en el caso de las variedades espafiolas,
pero no en el de las italianas, siendo ademas significativos los factores afio y
genotipo en ambos casos.

De esta forma, la Tabla 4 refleja la ausencia de diferencias significativas entre
las distintas épocas para las variedades italianas aunque si existen para las
espafiolas, entre modernas y antiguas, y entre ambas e intermedias.

4.2.11- Longitud del tallo principal

El andlisis de la varianza (Tabla 15, apéndice 1) muestra variabilidad altamente
significativa para todos los factores considerados excepto para la repeticion.

Asi, en la comparacion de medias (Tabla 3) se muestran diferencias
significativas para las épocas consideradas, asi como también para los dos
origenes, Espafia e Italia. Se encuentra una clara disminucién en la longitud del
tallo desde las variedades antiguas a las modernas. Asi mismo, las variedades
italianas parecen ser algo mas bajas en general que las espafiolas,

especialmente las antiguas.
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Al considerar ambos origenes por separado, el analisis de la varianza (Tablas 18
y 30, apéndice 2), muestra significacion para todos los factores considerados,
excepto para la repeticion. La Tabla 4 y la Figura 18 de comparacion de
medias, muestran la inexistencia de diferencias significativas entre las
variedades intermedias con modernas y antiguas en el caso de las italianas,
mientras que en las espafolas, no existen diferencias entre intermedias y
modernas, pero si entre ambas y las antiguas.

4.3.- ANALISIS POR CORRELACION DEL RENDIMIENTO Y SUS
COMPONENTES

En la Tabla 5 se muestran los coeficientes de correlacion obtenidos entre el
rendimiento y los diferentes parametros estudiados. Segin este estudio, para
las tres épocas consideradas el numero de espigas por m?> ha sido el
componente del rendimiento que mas ha influido en las variaciones del
rendimiento. El nimero de granos por espiga ha ejercido un efecto positivo en
el caso de las variedades antiguas, ya que en las intermedias el efecto ha sido
de signo contrario, al igual que en el caso de las modernas, aunque en este
Ultimo caso no ha sido significativo.

En cuanto al peso del grano, presenta un efecto negativo en las variedades
antiguas e intermedias y positivo en las modernas, aunque en ninguna de las
tres épocas ha influido significativamente en el rendimiento. La duracién del
periodo vegetativo se ha relacionado negativamente con el rendimiento en los
tres casos, si bien, sélo ha mostrado significacién en el caso de las variedades
intermedias. De igual forma, la duracion del llenado del grano también influye
negativamente, excepto en las variedades antiguas, pero tampoco
significativamente en ningln caso.
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Tabla 5. Coeficientes de correlacion entre el rendimiento y los caracteres estudiados para los
diferentes periodos de obtenci6n de los genotipos en los dos afios de ensayos (n = 16).

Duracién Duracién

Espilgnazs por Gr::l;sgzor P‘;:niel period.o llenado del
vegetativo grano
Variedades Antiguas
Granos por espiga -0.062
Peso del grano -0.646** 0.178
Periodo vegetativo -0.206 -0.048 -0.248
Llenado del grano 0.408 -0.110 -0.372 -0.416
Rendimiento 0.709** 0.588* -0.155 -0.344 0.183
Variedades Intermedias
Granos por espiga -0.719**
Peso del grano -0.279 -0.167
Periodo vegetativo -0.518* 0.738* -0.308
Llenado del grano -0.092 -0.001 -0256 = -0.254
Rendimiento 0.900*** -0.522* -0.242 -0.510* -0.068
Variedades Modernas
Granos por espiga -0.708**
Peso del grano 0.136 -0.599*
Periodo vegetativo -0.330 0.701** -0.856***
Llenado del grano 0.306 -0.617* 0.114 -0.107
Rendimiento 0.528* -0.152 0.383 -0.315 -0.348

* %% *** significativo al nivel de probabilidad 0.05, 0.01, y 0.001 respectivamente.

Entre el nimero de espigas por m? y el peso del grano existe una correlacién
significativa Unicamente para las variedades antiguas. Igualmente, el peso
medio por grano aparece negativamente influenciado por el periodo vegetativo
en el caso de las variedades modernas, mientras que en antiguas e intermedias
el estudio por correlacion no revela influencias significativas. En las figuras 19 a
26 se representan las ecuaciones de regresidn obtenidas para el rendimiento y
sus componentes.
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4.4.- ANALISIS POR COEFICIENTES DE SENDERO

Dado que el analisis por correlacién sélo informa acerca de la magnitud de las
relaciones entre las variables de un sistema, pero no tiene en cuenta los
posibles efectos de compensacién entre componentes del rendimiento, se ha
realizado un analisis por coeficientes de sendero, para separar los efectos que
cada variable ejerce de forma directa e indirecta sobre el rendimiento.

El sistema causa efecto utilizado en los diagramas se basé en la ontogenia de la
planta de trigo. El nimero de espigas por metro cuadrado (NEm?) y la duracién
del periodo vegetativo, se consideran mutuamente relacionados, por el hecho
de que ambos caracteres pueden ejercer una influencia reciproca durante la
primera fase de desarrollo del cultivo. A su vez, la duracién del periodo
vegetativo puede modificar tanto al nimero de granos por espiga (NGE) como
a la duracién del llenado del grano.

En las variedades antiguas e intermedias, los efectos directos obtenidos indican
que el rendimiento, ha venido determinado fundamentalmente por el numero
de espigas por metro cuadrado y en menor medida por el nimero de granos
por espiga y peso medio del grano (Figura 27). En las variedades modernas, sin
embargo, el rendimiento ha dependido en mayor medida del nimero de granos
por espiga seguido del nimero de espigas por m? y del peso de 1000 granos.

Tanto en las variedades intermedias como en las modernas el analisis por
senderos revela la existencia de un potente efecto indirecto negativo del
ndmero de granos por espiga sobre el rendimiento a través del nimero de
espigas por metro cuadrado (Tabla 6), el cual tiende a reducir

significativamente el coeficiente de correlacién entre tales factores (Tabla 5 y
Tabla 6). ‘
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0.992%**

1.295%*+

1.493%**

Figura 27. Diagramas de coefidentes de sendero para las tres épocas consideradas:
a) antiguas, b) intermedias y ¢) modernas.

Flecha de doble sentido indica coeficiente de correlacion; flechas en un solo sentido indican
coeficientes de sendero. *, ** *** gignificativo al nivel de probabilidad 0.05, 0.01 y 0.001
respectivamente.
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De igual forma, el efecto directo del peso del grano sobre el rendimiento, se ve
compensado por el efecto indirecto a través del nimero de granos por espiga,
lo cual hace disminuir el coeficiente de correlacién (Tabla 5). En las variedades
intermedias, el coeficiente de correlacion entre el nimero de granos por espiga
y el rendimiento es negativo (Tabla 5), pero ello es debido al potente efecto
indirecto a través del nimero de espigas por metro cuadrado (Tabla 6), ya que
el efecto directo del nimero de espigas sobre el rendimiento es positivo y
signiﬁcativo para los tres grupos de genotipos (Figura 27).

El nimero de espigas por m? y el nimero de granos por espiga ejercen un
potente efecto directo significativo y de signo negativo sobre el peso medio del
grano en las tres épocas consideradas (Figura 27), indicando un fuerte
mecanismo de compensacion bajo condiciones mediterraneas entre la
formacién de un elevado nimero de sumideros (es decir, de granos por m?) y
la capacidad de llenarlos durante el periodo de maduracion. Estos efectos no
aparecian en el estudio mediante. coeficientes de correlacién. El llenado del
grano dnicamente muestra un efecto directo significativo sobre el peso del
grano, en el caso de las variedades modernas (Tabla 7), aunque nuevamente
un efecto indirecto a través del numero de granos por espiga enmascaraba el
correspondiente coeficiente de correlacién (Tabla 5). El nimero de granos por
espiga y el peso del grano se hallan inversamente relacionados, como muestran
los efectos directos entre tales componentes (Tabla 7), si bien, en el caso de las
variedades antiguas, este efecto no llega a ser significativo. En las tres épocas,
efectos indirectos a través del nimero de espigas por metro cuadrado,
disminuyen los coeficientes de correlacién en ambos casos (Tabla 5 y Tabla 7),
desfigurando las relaciones reales entre estos componentes del rendimiento.

Sobre el nimero de granos por espiga (Figura 27 y Tabla 8), la duracién del
periodo vegetativo ejerce un efecto directo significativo y de signo positivo en el
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caso de las variedades intermedias y modernas, siendo de signo negativo y no
significativo en el caso de las variedades antiguas, de ciclo vegetativo mas
largo. El nUmero de espigas por metro cuadrado presenta un efecto directo
negativo sobre el nimero de granos por espiga en las tres épocas consideradas
(Tabla 8 y Figura 27), aunque sdlo es significativo en las variedades modernas.
Efectos indirectos del mismo signo a través de la duracidn del periodo
vegetativo y de llenado del grano, contribuyen a aumentar el coeficiente de
correlacion entre tales componentes, los cuales son significativos, excepto en
las variedades antiguas (Tabla 5). El llenado del grano, sdlo ejerce un efecto
directo significativo y de signo negativo sobre el nimero de granos por espiga,
en el caso de las variedades modernas (Figura 27 y Tabla 8).

El periodo vegetativo y la duracion del periodo de llenado se encuentran
inversamente relacionados, si bien, en nuestro caso, los efectos directos
observados no llegan a ser significativos en ninguna de las tres épocas.
Tampoco lo son los efectos del niimero de espigas por metro cuadrado sobre la
duracidn del llenado (Tabla 9).
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Tabla 6 . Analisis por coeficientes de sendero para el rendimiento de las variedades antiguas,

intermedias y modernas sembradas en los afios 1999 y 2000.

Senderos Antiguas Intermedias ~ Modernas
Espigas por m” vs rendimiento
Efecto directo, Py 0.992%** 1.205%** 1.493%**
Efecto indirecto via
Granos por espiga, 734Pss -0.036 -0.507 -1.118
Peso de 1000 granos, r,5Psg -0.247 0.112 0.154
Correlacion, 7 0.709** 0.900*** 0.529*
Granos por espiga vs rendimiento
Efecto directo, Py 0.582%*+* 0.705 1.580***
Efecto indirecto via
Espigas por m>, rysPss -0.062 -0.931 -1.057
Peso de 1000 granos, r45Ps 0.068 -0.295 -0.676
Correlacion, r4¢ 0.588* -0.522* -0.152
Peso del grano vs rendimiento
Efecto directo, Psq 0.383%** -0.400 1.127%**
Efecto indirecto via .
Espigas por m?, 7,5Px -0.641 -0.362 0.204
Granos por espiga, 745P46 0.103 0.520 -0.947
Correlacion, rsg -0.155 -0.243 0.384
Efecto residual, U 0.117 0.323 0.139

*,¥* %** significativo a nivel de probabilidad 0.05, 0.01, y 0.001 respectivamente.

Tabla 7. Coeficientes de sendero del peso del grano de las variedades antiguas, intermedias y

modernas sembradas en los afios 1999 'y 2000.

Senderos

Antiguas Intermedias ~ Modernas
Espigas por m” vs peso del grano
Efecto directo, Pys -0.878* -0.894* -0.725**
Efecto indirecto via
Llenado del grano, r,3P;s -0.023 0.031 -0.174
Granos por espiga, r,4Pss 0.256 0.582 1.035
Correlacion, rys -0.646** -0.280 0.137
Llenado del grano vs peso del grano
Efecto directo, Pss -0.057 -0.339 -0.567*
Efecto indirecto via
Espigas por m% r;Pys -0.358 0.082 -0.222
Granos por espiga, 734Ps 0.044 0.001 0.903
Correlacion, r;5 -0.372 -0.256 0.114
Granos por espiga vs peso del grano
Efecto directo, P,s -0.396 -0.810* -1.463***
Efecto indirecto via
Espigas por m?, 74P5s 0.567 0.642 0.513
Llenado del grano, r3,P;s 0.006 0.000 0.350
Correlacién, r,s 0.178 -0.167 -0.600*
Efecto residual, U 0.694 0.726 0.535

¥, ¥¥ *** significativo a nivel de probabilidad 0.05, 0.01, y 0.001 respectivamente.
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Tabla 8. Coeficientes de sendero del nimero de granos por espiga de las variedades antiguas,

intermedias y modernas sembradas en los afios 1999 'y 2000.

Senderos Antiguas Intermedias  Modernas
Periodo vegetativo vs granos por espiga
Efecto directo, Py, -0.115 0.539* 0.522%**
Efecto indirecto via
Espigas por m?, r1,P3, 0.005 0.223 0.132
Llenado del grano, 3P, 0.062 -0.024 0.047
Correlacién, r4 -0.048 0.738** 0.701**
Espigas por m” vs granos por espiga
Efecto directo, P,, -0.025 -0.431 <0.401%**
Efecto indirecto via
Periodo vegetativo, 7;,Py4 0.024 -0.279 -0.172
Llenado del grano, P, -0.060 -0.009 -0.134
Correlacion, 7y, -0.062 -0.719%* -0.708**
Llenado del grano vs granos por espiga
Efecto directo, P34 -0.148 0.096 -0.438%**
Efecto indirecto via
Periodo vegetativo, r3P;, 0.048 -0.137 -0.056
Espigas por m?, r;P»4 -0.010 0.040 -0.123
Correlacion, 73, -0.111 -0.001 -0.618*
Efecto residual, U 0.988 0.541 0.282

* %k *x* significativo a nivel de probabilidad 0.05, 0.01, y 0.001 respectivamente.

Tabla 9. Coeficientes de sendero del periodo de llenado del grano para las variedades antiguas,

intermedias y modernas sembradas en los afios 1999 y 2000.

Senderos Antiguas Intermedias  Modernas
Dias siembra-antesis vs llenado del grano
Efecto directo, P3 -0.347 -0.412 -0.007
Efecto indirecto via
Espigas por m?, r1,Py; -0.069 0.158 -0.100
Correlacié6n, r;; -0.416 -0.254 -0.108
Espigas por m? vs llenado del grano
Efecto directo, P,3 0.337 -0.306 0.304
Efecto indirecto via
Periodo vegetativo, r1,Py; 0.071 0.214 0.002
Correlacion, r»; 0.408 -0.092 0.307
Efecto residual, U 0.848 0.931 0.952

* ¥ ¥¥¥ significativo a nivel de probabilidad 0.05, 0.01, y 0.001 respectivamente.
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4.5.- PARAMETROS FISIOLOGICOS

4.5.1- Fluorescencia de la clorofila

En las tablas de los analisis de la varianza para los parametros fisiolégicos
(Tablas 16 a 21, apéndice 1), se puede comprobar que no han existido
diferencias significativas para ninguno de los pardmetros de fluorescencia
estudiados, con excepcién del tiempo de emision de fluorescencia maxima, que

en las variedades modernas es ligeramente inferior.

Para la fluorescencia basal (Fo), segiin el andlisis de la varianza (Tabla 16,
apéndice 1.), Gnicamente se observa significacion para la variabilidad debida al
factor afio, oscilando los valores medios entre 496 unidades relativas para las
antiguas y 503 para las modernas (Tabla 10).

Al considerar ambos origenes por separado, variedades espaiolas e italianas,
tampoco se observan diferencias significativas en cuanto a la época, indicando
que variedades antiguas, intermedias y modernas presentaron valores similares
de fluorescencia basal. Sin embargo, si se observan diferencias significativas

entre genotipos y también cuando consideramos el factor genotipo dentro de
época. (Tablas 31 y 41, apéndice 2)

En cuanto a la fluorescencia maxima (Fm), tampoco en este caso se muestran
diferencias significativas entre las distintas épocas objeto de estudio (Tabla 17,
apéndice 1), alcanzando las variedades antiguas, intermedias y modernas,
valores similares, oscilando entre 2343 unidades relativas de las antiguas y
2329 de las modernas, si bien las intermedias han mostrado valores medios
algo superiores, aunque como se ha comentado, sin alcanzar diferencias

99



Resultados

Tabla 10. Comparacién de los valores medios por época y origen de los pardmetros
fisiolégicos (media de los dos afios).

Fo Fm Fv Fv/iFo FviFm ¢t SPAD CTDa d13C A

Antiguas 496a 2343a 1847a 3.72a 0.785a 0.40la 44.53b 2.27a -22.24c 14.57c
Intermedias 506a 2381a 1875a 3.69a 0.785a 0.329b 44.22b 1.65b -22.56b 14.90b
Modernas 503a 2329a 1825a 3.6la 0.781a 0.309b 4594a 1.36b -22.69a 15.03a

Italia 502a 2320a 1880a 3.74a 0.786a 0.342a 45.12a 1.71a -22.52a 14.86a
Espafia 502a 2382a 1818a 3.62a 0.781a 0.351a 44.67a 1.82a -2248a 14.81a

a-c: Medias seguidas por idéntica letra dentro de cada columna y apartado no difieren al nivel de
probabilidad del 0,05 segiin test de minimas diferencias significativas.

Tabla 11. Comparacién de los valores medios para los parametros fisiologicos estudiados,
considerando ambos origenes por separado (media de los dos afios).

Fo Fm Fv FviFo FviFm typ SPAD CTDa di13C A

Espaiia

Antiguas 503a 2316a 1812a 3.60a 0.780a 0.403a 45.11a 2.30a -22.2b 14.5%9b
Intermedias 502a 2376a 1874a 3.71a 0.786a 0.344ab 42.92a 1.57a -22.5ab 14.89ab
Modernas 4993 2266a 1767a 3.52a 0.777a 0.305b 45.68a 1.60a -22.6a 14.95a

Italia

Antiguas 489a 2371a 1882a 3.83a 0.79a 0.399a 44.11a 2252 -222b 14.55b
Intermedias 5092 2385a 1876a 3.66a 0.78a 0.315b 45.04a 1.74a -22.5ab 14.91ab
Modernas 508a 2391a 1883a 3.70a 0.78a 0.313b 46.21a 1.13a -22.7a 15.12a

a-c: Medias seguidas por idéntica letra dentro de cada columna y apartado no difieren al nivel de
probabilidad del 0,05 segun test de minimas diferencias significativas. ,

100



Resultados

significativas con respecto a las anteriores (Tabla 10).

Considerando ambos origenes por separado, Espafia e Italia, se repite el
esquema anterior, no encontrandose diferencias significativas entre épocas
(Tablas 32 y 42, apéndice 2). Al igual que ocurria en el caso de la fluorescencia
basal (Fo), si ha existido significacién para el factor genotipo, pero en este caso
sblo para las variedades espafiolas, indicando un comportamiento distinto de
cada uno de los gehotipos estudiados, pero no una tendencia diferente dentro
de cada época considerada.

Como consecuencia de la inexistencia de variabilidad en la fluorescencia basal
(Fo) y méaxima (Fm), la fluorescencia variable (Fv), obtenida como diferencia de
las dos anteriores, tampoco muestra diferencias significativas, ni considerando
variedades italianas y espafiolas de forma conjunta ni de forma aislada (Tablas
10y 11).

De nuevo y al igual que en los casos anteriores, si aparecen diferencias
significativas para el factor genotipo entre las variedades espafiolas
Unicamente, aunque no cuando consideramos genotipo dentro de época, como
puede observarse en los analisis de varianza (Tablas 33 y 43, apéndice 2).

La relacién entre Fv/Fo y Fv/Fm, indicadoras de la actividad fotosintética del
fotosistema II y por tanto estrechamente relacionadas con el rendimiento de la
fotosintesis neta, refleja también la inexistencia de variabilidad antes
comentada entre los factores relacionados, no mostrando nuevamente
diferencias significativas entre las distintas épocas, ni considerando variedades
espafiolas e italianas conjuntamente (Tablas 19 y 20, apéndice 1 y Tabla 10) ni
de forma separada (Tablas 34, 35, 44 y 45, apéndice 2 y Tabla 11).
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Figura 28. Comparadon entre los valores
medios de fluorescencia basal (Fo, unid.
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Figura 30. Comparadién entre los valores
medios de fluorescencia variable (Fv, unid.
relativas) en las variedades antiguas,
intermedias y modernas.
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El Gnico factor que si muestra diferencias significativas entre las distintas
épocas objeto de este estudio, es la mitad del tiempo para la emision de
fluorescencia maxima (t;/2), al considerar ambos origenes conjuntamente (Tabla
21, apéndice 1 y Tabla 10). Considerando ambos origenes por separado, tanto
en las variedades espafiolas como en las italianas, si es significativo el factor
época, existiendo diferencias significativas entre antiguas y modernas en el
caso de las primeras y entre antiguas con respecto a intermedias y modernas
en el caso de las segundas (Tablas 36 y 46, apéndice 2 y Tabla 11).

4.5.2.- Contenido de clorofilas

El contenido de clorofilas en la hoja bandera, medido en unidades SPAD, si ha
mostrado diferencias significativas entre épocas (Tabla 22, apéndice 1), como
se puede observar en la Tabla 10. Asi, las variedades antiguas presentan un
valor medio de 44,53 unidades SPAD, valor que asciende hasta las 45,94
unidades de las variedades modernas. No existen diferencias entre Espafia e
Italia, cuando consideramos ambos origenes de forma conjunta (Tabla 10).

Al considerar ambos origenes por separado el analisis de la varianza no indica
significacion para el factor época, aunque si aparecen en este caso diferencias
significativas para el factor genotipo y genotipo dentro de época, tanto en
variedades espafiolas como italianas (Tablas 38 y 48, apéndice 2; Tabla 11 y
Figura 34).

4.5.3.- Temperatura de la cubierta

Se calculé la diferencia de temperatura de la cubierta con respecto a la del aire
(Canopy Temperature Depression, CTD). Para este parametro nuevamente se
manifiestan diferencias significativas entre variedades antiguas y modernas y
antiguas e intermedias, no existiendo entre modernas e intermedias (Tabla 23,

apéndice 1 y Tabla 10). Los valores medios alcanzados oscilan entre los
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Figura 34. Comparaddn entre los valores
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Figura 33. Comparacién entre los valores
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2,27° de las variedades antiguas y los 1,36° de las modernas, observandose
por tanto una disminucién de la diferencia de temperatura entre la cubierta y el
aire en variedades modernas. No existen diferencias entre Espafia e Italia
(Tabla 10).

Considerando ambos origenes por separado, aunque se observa la misma
tendencia que en el caso anterior, segun el andlisis de la varianza las
diferencias no llegan a ser significativas para el factor época, aunque si para los
demas factores considerados a excepcién del la repeticion en el caso de las
variedades espafiolas (Tablas 37 y 47, apéndice 2; Tabla 11 y Figura 35).

4.5.4.- Composicién isotépica en Carbono (**C) y Discriminacién
isotopica (A)

Para estos parametros, segun el analisis de la varianza, se observa variabilidad
inducida por todos los factores considerados, excepto origen y la interaccion
origen por época (Tablas 24 y 25, apéndice 1).

Las variedades antiguas presentaron valores menos negativos de composicion
isotdpica y por tanto, menor discriminacion, oscilando los valores de éste Gltimo
pardmetro entre 14,57%o para las variedades antiguas y 15,03%o para
modernas, indicando un menor enriquecimiento en *C en éstas Ultimas. Existen
asimismo diferencias entre intermedias y las dos anteriores, no existiendo sin
embargo entre italianas y espafiolas (Tabla 10).

Al considerar ambos origenes por separado, los andlisis de varianza (Tablas
39,40,49 y 50, apéndice 2) muestran diferencias para todos los factores
considerados, aunque en este caso, tanto en espafiolas como en italianas, no
se muestran diferencias entre intermedias con respecto a modernas y antiguas
(Tabla 11).
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4.5.5.- Analisis por correlacién de los parametros fisiolgicos.

Se han analizado las relaciones entre algunos de los pardmetros fisiolégicos asi
como de estos con el rendimiento, como muestran las figuras 36 a 43. Para ello
se han utilizado las medias genotipicas de los dos afios de estudio.

Se ha encontrado una correlacién significativa y negativa entre rendimiento y
la mitad del tiempo para la emisién de Fm (ty>) (Figura 37). De igual modo, ti,
y la discriminacién también se hallan relacionados negativamente de forma
significativa (Figura 38). Se observa ademas una elevada correlacién entre el
rendimiento y la discriminacion isotépica del 3C, indicando que aquellas
variedades que mantuvieron un adecuado estado hidrico durante el llenado del
grano y que por tanto presentan valores mas altos de discriminacidn, fueron las
mas productivas (Figura 39).

El peso de mil granos se relacioné de forma positiva y significativa con la
depresién de la temperatura de la cubierta del dosel foliar, indicando que
aquellos genotipos que mantuvieron una temperatura de las hojas menor
respecto a la temperatura ambiente, presentaron un mayor peso medio del
grano. Sin embargo, éste componente del rendimiento se relacioné
negativamente y de forma significativa (Figura 41) con la discriminacion
isotGpica del 1*C, posiblemente debido a una elevada contribucién al llenado del
grano, de carbohidratos asimilados con anterioridad a la antesis bajo
condiciones mas favorables .

En cuanto a los pardmetros de fluorescencia, la fluorescencia variable, Fv,
dependié en mayor medida de Fm que de Fo (Figuras 42 y 43). Tanto Fo, como
Fm y Fv mostraron una correlacidn altamente significativa con ty;, aunque no
en el caso de Fv/Fm.
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4. 6.- PARAMETROS MORFOFISIOLOGICOS
4.6.1.- Longitud hoja bandera

El anélisis de la varianza para los datos conjuntos de Espafia e Italia (Tabla 26,
apéndice 1), muestra significacion en la variabilidad para los factores afio y
época. Ello se refleja en la tabla de medias (Tabla 12), donde se observa que
existen diferencias significativas entre las variedades modernas e intermedias y
las modernas y antiguas, no existiendo entre antiguas e intermedias. Los
valores disminuyen desde 15.1 cm en las variedades antiguas a 13.6 cm en las
modernas. Se puede concluir, por tanto, que la disminucién en altura de las
variedades mas modernas ha ido acompafiada por una reduccién en la longitud

de la hoja bandera.

En el andlisis de la varianza para ambos origenes por separado, las variedades
espafiolas e italianas no alcanzan diferencias significativas, aunque se observa
la tendencia anterior a la reduccién de la longitud de la hoja bandera (Tabla 13
y Figura 44). Si existe significacion para el factor genotipo, asi como al
considerar el factor genotipo dentro de época (Tablas 51 y 60, apéndice 2).

4.6.2.- Longitud del pedianculo

Para este caracter, el andlisis de la varianza (Tabla 27, apéndice 1) muestra
significacion para los factores afio y época, asi como para la interaccién origen

por época.
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Tabla 12. Comparaci6n de los valores medios por época y origen de los pardmetros
morfofisiolégicos en antesis (media de los dos afios).

LHB LP LT LVHB SHB SP ST SVHB AveHB
Antiguas 15.1a  37.1a 50.7a 20.8a 7.27a 20.9a 63.2a 203a 48.5a
Intermedias 15.2a 31.6b 38.1b 17.0b 6.95a 17.7b 450b 182b 42.9b
Modernas 13.6b  26.6c 32.5c 14.8c 6.53a 14.8c 35.5¢ 159c 37.3c
Italia 149a 3252 387b 17.1a 6.95a 17.7a 46.1a 18.0a 42.8a
Espaiia 1432  31.0a 422a 18.0a 6.88a 179a 49.7a 183a 43.0a

a-c: Medias seguidas por idéntica letra dentro de cada columna y apartado no difieren al nivel de

probabilidad del 0,05 segiin test de minimas diferencias significativas.

Tabla 13. Comparacitn de los valores medios de los parametros morfofisioldgicos en antesis,
considerando ambos origenes por separado (media de los dos afios).

LHB LpP LT LVHB SHB SP ST SVHB AveHB
Italia
Antiguas 15.7a 39.5a 452a 19.0a 7.54a 21.0a 51.8a 18.7a 473a
Intermedias 15.2a 339ab 39.0b 17.7ab 6.73a 19.4ab 48.3a 194a 45.5ab
Modernas 13.9a 240b 31L.7b 146b 6.59a 132b 38.1a 1582 35.7b
Espaiia
Antiguas 14.6a 346a 56.1a 2252 6.99a 2082 744a 21.8a 49.7a
Intermedias 15.1a 29.2a 37.1b 164b 7.18a 16.1b 41.6b 17.1b 40.4ab
Modernas 13.4a 29.1a 332b 153b 6.67a 163b 329 16.7b 389

a-c: Medias seguidas por idéntica letra dentro de cada columna y apartado no difieren al nivel de

probabilidad del 0,05 segin test de minimas diferencias significativas.

110



Resultados

En la Tabla 12 se puede observar la existencia de diferencias significativas para
los valores medios de cada época, en consonancia con el resultado del analisis
de varianza. Los valores observados oscilan entre 37.1 cm para las variedades
antiguas y 26.6 cm para modernas, indicando una reduccién en la longitud del
pedunculo a lo largo de la mejora del trigo duro.

Al analizar los resultados para ambos origenes de forma aislada, se repite la
misma tendencia que en el caso anterior, reduccion de la longitud del
pedinculo desde las variedades antiguas a las modernas, si bien, en el caso de
las espafiolas no llegan a alcanzarse diferencias significativas para este
caracter, aunque si se manifiestan para las variedades italianas (Tabla 13 y
Figura 45). El andlisis de la varianza (Tablas 52 y 61, apéndice 2) muestra
ademas variabilidad inducida por el factor afio y genotipo, asi como al
considerar genotipo dentro de época.

4.6.3.- Longitud del tallo

Este parametro en este apartado hace referencia a la longitud del tallo sin
incluir el peddnculo, caracter que se ha comentado anteriormente. Los
resultados del andlisis de la varianza para ambos origenes tratados
conjuntamente (Tabla 28, apéndice 1), muestran significacion para todos los
factores considerados excepto repeticion y aiio. La Tabla 12 refleja las
diferencias existentes entre las variedades antiguas, intermedias y modernas,
observandose una clara disminucion de este caracter desde las variedades
antiguas a las modernas.

En el andlisis de la varianza para cada origen por separado (Tablas 53 y 62,
apéndice 2), tanto en las variedades espafiolas como en las italianas, son
significativos todos los factores considerados, con excepcion del aiio en las
espaiolas (Figura 46).
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4.6.4.- Longitud de la vaina de la hoja bandera

El andlisis de la varianza para este caracter (Tabla 29, apéndice 1) muestra
significacion para todos los factores considerados, exceptuando el afio. Como
se observa en la Tabla 12, se ha producido una reduccién en la magnitud de
éste caracter, acorde con la reduccion experimentada por peddnculo y tallo
anteriormente descrita. Los valores oscilan entre los 20.8 cm y los 14.8 cm de
las variedades antiguas y modernas, respectivamente, siendo significativas las
diferencias entre las tres épocas consideradas. No aparecen diferencias, sin
embargo, entre variedades espaiiolas e italianas (Tabla 12).

Considerando ambos origenes por separado (Tabla 13 y Figura 47), se repite
dicha tendencia de reduccion desde las variedades antiguas a las modernas. En
las italianas, solo se presentan diferencias significativas entre antiguas y
modernas, pero no entre ninguna de éstas y las intermedias. En el caso de las
espaiolas las diferencias presentan significacion entre las antiguas y las otras
dos épocas consideradas (Tablas 54 y 63, apéndice 2).

4.6.5.- Superficie de la hoja bandera

Para este cardcter no se observa significacion en el andlisis de la varianza mas
que para el factor afio (Tabla 30, apéndice 1). Como se observa en la Tabla 12,
existe una tendencia a la reduccién desde las variedades antiguas a las
modernas, si bien no es significativa al nivel de probabilidad del 0.05. No se
observan diferencias entre variedades espafiolas e italianas.

Al considerar ambos origenes aisladamente tampoco se observan diferencias

significativas entre las distintas épocas, tanto dentro de las variedades
espafiolas como italianas (Tablas 55 y 64, apéndice 2 y Tabla 13).
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4.6.6.- Superficie del pedinculo

El andlisis de la varianza (Tabla 31, apéndice 1) muestra variabilidad inducida
por el factor afio y época, asi como para la interaccién considerada, origen por
época.

La Tabla 12 muestra los valores medios para las distintas épocas, oscilando
entre 209 cm’ y 14.8 cm? para las variedades antiguas y modernas,
respectivamente. Las variedades intermedias presentan un valor de 17.7 cm?,
existiendo diferencias significativas entre todas y cada una de dichas épocas, si
bien, no existen diferencias significativas entre la media de las variedades
espafiolas e italianas.

El analisis de la varianza considerando ambos origenes por separado (Tablas 56
y 65, apéndice 2), muestra significacion para todos los factores considerados
excepto para la repeticién. Ello se refleja en la Tabla 13 y la Figura 48, donde
puede observarse la existencia de tales diferencias para los valores medios
alcanzados por este caracter para las variedades espafiolas e italianas,
consideradas separadamente. No obstante, dentro de las variedades italianas
estas diferencias son significativas solo entre antiguas y modemas, mientras
que en el caso de las espafiolas, Unicamente entre antiguas y las otras dos
épocas consideradas, pero no entre variedades intermedias y modernas.

4.6.7.- Superficie del tallo

Para este caracter el andlisis de la varianza muestra significacion para todos los
factores considerados con excepcidon de afio y origen, existiendo por tanto
diferencias significativas entre épocas (Tabla 32, apéndice 1). De esta forma, se
observa (Tabla 12) una reduccion en la superficie del tallo desde las variedades
antiguas a las modernas, oscilando los valores medios entre 63.2cm? y 35.5
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2 . R
cm” para cada epoca respectivamente. No se han presentado diferencias
significativas entre variedades espafiolas e italianas.

Estudiando por separado ambos origenes, el andlisis de la varianza (Tablas 57 y
66, apéndice 2) muestra significacién para todos los factores considerados,
excepto la época en el caso de Italia, lo cual puede comprobarse en la Tabla
13 y la Figura 49, donde no se muestran diferencias entre los valores medios de
las distintas épocas para el caso de Italia, aunque se observa la tendencia a la
reduccion de la superficie del tallo derivada de la disminucién en la longitud
comentada anteriormente. Para Espaiia, si existen diferencias entre las
variedades antiguas con respecto a las intermedias y modernas, pero no entre
éstas dos Oltimas.

4.6.8.- Superficie de la vaina de la hoja bandera

El andlisis de la varianza (tabla 33, apéndice 1) muestra que la variabilidad
inducida en este caracter ha sido debida a los factores repeticion, época e
interaccion origen por época. Como en el caso de los caracteres anteriores,
también se observa una reduccion significativa desde las variedades antiguas a
las modernas, acorde con la reduccion general del tamaio de la planta
experimentada a lo largo de la mejora del trigo duro. Se han obtenido valores
medios de 20.3 cm? para las variedades antiguas hasta 15.9 cm? para las
modernas, con diferencias significativas entre todas y cada una de las épocas
consideradas. Nuevamente no existen diferencias entre variedades italianas y
espanolas (Tabla 12).

Analizando separadamente ambos origenes (Tablas 58 y 67, apéndice 2), en el
caso de Italia, aunque se observa la tendencia comentada para el conjunto, no
se alcanzan diferencias significativas. En el caso de Espafia, si que existen
diferencias entre antiguas con respecto a modernas e intermedias, pero no
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entre éstas Ultimas (Tabla 13 y Figura 50). El andlisis de la varianza muestra
ademds significacion para el factor genotipo y genotipo dentro de época.

4.6.9.- Area verde por encima de la hoja bandera

Como indica el anélisis de la varianza (Tabla 34, apéndice 1), existe variabilidad
inducida por los factores época, repeticion e interaccién origen por época. No
existe por tanto para el origen, como se observa en la Tabla 12, donde las
variedades espafiolas e italianas presentan valores muy similares. El area verde
por encima de la hoja bandera se ha reducido significativamente entre
variedades antiguas y modernas, oscilando los valores medios alcanzados entre
los 48.5 cm? de las variedades antiguas a los 37.3 cm? de las modernas.

Al considerar ambos origenes por separado, el andlisis de la varianza (Tablas 59
y 68, apéndice 2), muestra significacion para todos los factores estudiados,
excepto el afio en el caso de Italia. Tanto en las variedades espafiolas como
italianas (Tabla 13 y Figura 51), se vuelve a cumplir el patrén antes comentado,
existiendo diferencias significativas entre las variedades modernas y las
antiguas, aunque no entre éstas y las intermedias para ambos origenes.

4.6.10.- Andlisis por correlaciéon de los parametros morfofisioldgicos

El estudio por correlacion entre los parametros morfofisioldgicos y el
rendimiento se han realizado utilizando la media genctipica en los dos afios de
estudio.

Se ha encontrado, como se observa en la Tabla 14 y en las Figuras 52 a 57,
una elevada correlacion negativa entre la longitud del tallo, la longitud de la
vaina, la superficie de los tallos y el rendimiento, lo cual indica que las plantas
de mayor altura, las mas antiguas, fueron las menos productivas. De igual
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modo, la correlacidn con la superficie del pedlnculo y de la vaina de la hoja
bandera, asi como con la longitud de ésta Ultima, sigue el mismo modelo
descrito para la longitud de los talios, aunque en estos casos la relacién es de
menor magnitud. El area verde por encima de la hoja bandera también se
relaciona negativamente con la produccién de grano, como consecuencia de la
disminucion en altura de la planta.

Tabla 14. Coeficientes de correlacion entre el rendimiento y los pardmetros morfofisiologicos en
los dos aiios de estudio (n = 48)

LHB LP LT LV SHB SP ST SVHB AveHB
Yha  -0.300* -0.240 -0.639***  -0.635%**  -0.146  -0.330* -0.631*** -0.445%* _0.448**
PMG -0.333* 0426%* 0.163 0.100 -0.324* 0.352*  0.089 0.026 0.096

* ¥ x*x significativo al nivel de probabilidad del 0.05, 0.01 y 0.001 respectivamente

El peso de mil granos sin embargo, se ha relacionado de forma positiva con la
longitud del peddnculo y superficie del mismo y de forma negativa con la
longitud de la hoja bandera y superficie de ésta. Las demds correlaciones no
han sido significativas a los niveles de probabilidad establecidos.
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4.7.- RADIACION FOTOSINTETICAMENTE ACTIVA
4.7.1.- Radiacién transmitida (medicion transversal, It)

El andlisis de la varianza ( Tabla 35, apéndice 1) cuyo resumen se refleja en la
Tabla 15, indica que para las distintas épocas consideradas no aparecen
diferencias significativas entre las variedades antiguas, modernas e intermedias
en cuanto a la radiacién transmitida por el dosel foliar. Aunque se observa un
valor ligeramente mas bajo para las variedades antiguas (490 pumol fotones m
s'1) que para las modernas (547 pmol fotones m2 s1), esta diferencia no llega a
ser significativa. Nétese, sin embargo, que si existen diferencias significativas
entre las variedades espafiolas e italianas, siendo en éstas ultimas ligeramente

inferior el valor medio de radiacion transmitida.

Analizando separadamente ambos origenes (Tablas 69 y 80, apéndice 2), no se
observan tampoco diferencias significativas entre las distintas épocas en el caso
de las variedades italianas, aunque si entre las espafiolas (Tabla 16, Figura 58).
Como se ha puesto de manifiesto en la Tabla 15, los valores alcanzados por las

variedades italianas, son inferiores a los de las espafiolas.

4.7.2.- Radiacién transmitida (medicién longitudinal, II)

Para la radiacién interceptada medida longitudinalmente en la parcela, tampoco
se muestran diferencias significativas entre las distintas épocas cuando
analizamos ambos origenes de forma conjunta ( Tabla 36, apéndice 1). Al igual
que en el caso anterior (Tabla 15), las variedades antiguas presentan valores
medios ligeramente inferiores que las intermedias y modernas (445, 490 y 487
umol fotones m?2 s respectivamente), pero sin llegar tampoco a ser

significativas.
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Tabla 15. Comparacién de los valores medios en antesis de radiacién fotosintéticamente activa,

coeficiente de extincién luminica e indices relacionados, considerando ambos origenes
conjuntamente (valores medios del afio 2001)

It Il Kt K1 Kmed FRIt FRI1 LAI SAI EAI GAI
Antiguas 490a 4452 0.372a 0.405a 0.389a 61.79a 65.16a 0.84a 1.42a 0.36b 2.65a
Intermedias 521a 490a  0.345a 0.372a 0.359a 60.34a 62.97a 0.70b 1.4la 0.54a 2.65a
Modernas  547a  487a  0.356a 0.404a 0.380a 58.13a 62.68a 0.69b 125b 0.58 2.53a
Italia 494b  451b  0.373a 0.408a 0.390a 62.11a 65.49a 0.74a 1.43a 0.50a 2.68a
Espaiia 5442 497a  0.343a 0.380a 0.361a 58.07b 61.72b 0.74a 129b 0.49a 2.54a

a-c: Medias seguidas por idéntica letra dentro de cada columna y apartado no difieren al nivel de
probabilidad del 0,05 segiin test de minimas diferencias significativas.

Tabla 16. Comparacién de los valores medios en antesis de radiacién fotosintéticamente activa,
coeficiente de extincion luminica e indices relacionados, considerando ambos origenes por
separado (valores medios del afio 2001).

It Il Kt K1 Kmed FRIt FRII LAI SAI EAI GAI
Espaiia
Antiguas 503a 448b 0.371a 0.413a 0.392a 60.40a 64.85a 0.89a 133a 0.31b 2.54ab
Intermedias 544ab 486ab 0.305a 0.352a 0.329b 58.54a 62.80a 0.79a 1.39a 0.55a 2.73a
Modernas 588b 555a  0.357a 0.380a 0.368ab 55.26a 57.50b 0.55b 1.14b 0.60a 2.31b
Italia
Antiguas 478a 441a  0.379a 0.403a 0.391a 63.18a 65.48a 0.78a 1.50a 0.42b 2.71a
Intermedias 498a 495a 0.385a 0.392a 0.389a 62.13a 63.14a 0.6la 1.43a 0.53a 2.58a
Modernas 5072 417a  0.355a 0.429a 0.392a 61.01a 67.87a 0.82a 1.36a 0.57a 2.76a

a-c: Medias seguidas por idéntica letra dentro de cada columna y apartado no difieren al nivel de
probabilidad del 0,05 segiin test de minimas diferencias significativas.
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Al considerar Espafia e Italia aisladamente ( Tablas 70 y 81, apéndice 2), si se
observan diferencias significativas en el caso de las variedades espafiolas, entre
antiguas y modernas, pero no entre ninguna de éstas con las intermedias
(Tabla 16 y Figura 59). Entre las italianas, no aparecen diferencias significativas

entre ninguna de las tres categorias.

4.7.3.- Coeficiente de extincién luminica (medidas transversales, Kt)

El andlisis de la varianza ( Tabla 37, apéndice 1) no indica significacion para el
factor época, lo cual queda reflejado en la Tabla 15. De esta forma,
considerando variedades espafiolas e italianas conjuntamente, no se observan
diferencias significativas entre ninguna de las épocas objeto de estudio.
Tampoco son significativas las diferencias entre los valores medios para Espafia
e Italia, como muestra la Tabla 15, alcanzandose en ambos casos valores muy
similares (0.343 y 0.373, respectivamente,).

La Tabla 16 y Figura 60, donde se analizan ambos origenes por separado,
mantiene el patrén anterior, no mostrando diferencias significativas en ningdin
caso, ni entre variedades espafiolas ni italianas, entre ninguna de las épocas
consideradas (Tablas 71 y 82, apéndice 2).

4.7.4.- Coeficiente de extincién luminica (medidas longitudinales, KI)

Al igual que en el caso anterior, el coeficiente de extincién calculado a partir de
las medidas longitudinales en la parcela, tampoco muestra diferencias
significativas entre épocas, ni al considerar ambos origenes de forma conjunta)
ni de forma aislada (Tablas 38, 72 y 83, apéndices 1 y 2). Como puede
observarse en las Tablas 15 y 16, los valores alcanzados son muy homogéneos
en todos los casos, oscilando alrededor de 0.400 y sin presentar una tendencia
clara a la reduccién o aumento entre variedades antiguas o modernas (Figura
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61). Tampoco se muestran diferencias entre los valores medios alcanzados por
variedades espaiiolas e italianas.

4.7.5.- Valor medio del coeficiente de extincion luminica (Kmed)

Al analizar ambos origenes de forma conjunta (Tabla 39, apéndice 1 y Tabla
15) no aparecen diferencias significativas entre las distintas épocas, como
tampoco entre los valores medios para Espafia e Italia. Sin embargo, al analizar
ambos origenes por separado (Tablas 73 y 84, apéndice 2 y Tabla 16) se
observan diferencias significativas Unicamente entre antiguas e intermedias en
el caso de las variedades espafiolas. Las variedades intermedias presentan un
valor ligeramente inferior a las modernas y antiguas. En el caso de las
variedades italianas no se manifiestan diferencias significativas en ningdn caso
(Tabla 16).

4.7.6.- Fraccién de radiacion interceptada (medicion transversal, FRIt)

La fraccién de radiacién interceptada por el cultivo, medida como la diferencia
entre la radiacién incidente y la transmitida y expresada en porcentaje, no
muestra significacion para el factor época, al considerar ambos origenes de
forma conjunta, como se observa en el analisis de la varianza correspondiente
(Tabla 40, apéndice 1). Ello se refleja en la Tabla 15, donde no se aprecian
diferencias significativas entre los valores medios aicanzados por las variedades
antiguas, intermedias y modernas (61.79, 60.34 vy 58.13 por ciento,
respectivamente). Nuevamente, aparecen diferencias significativas entre las
variedades espafiolas e italianas (Tabla 15), siendo el porcentaje de radiacion
interceptada por el dosel foliar significativamente mayor en éstas Ultimas. Al
analizar ambos origenes por separado, vuelve a repetirse la inexistencia de
significacién para el factor época en el andlisis de la varianza (Tablas 74 y 85,
apéndice 2), tanto en las variedades espafiolas como en las italianas, lo cual se
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muestra en la Tabla 16 y la Figura 62 de comparacion de valores medios para
las distintas épocas considerando ambos origenes aisladamente.

L 4

4.7.7.- Fraccion de radiacion interceptada (medicion longitudinal,
FRII)

La fraccidbn de radiacion interceptada realizando las medidas de forma
longitudinal, no muestra, al igual que la radiacién interceptada transversal,
diferencias significativas entre los valores medios alcanzados en las distintas
épocas (Tabla 41, apéndice 1 y Tabla 15). Si existen, al igual que en el caso
anterior, diferencias significativas entre las variedades espaiiolas e italianas,
siendo nuevamente superior la fraccion de radiacidn interceptada por las
variedades italianas.

El analisis de la varianza para ambos origenes por separado (Tablas 75 y 86,
apéndice 2) si muestra significacion para el factor época en el caso de las
variedades espafiolas, aunque no en las italianas, lo cual se refleja en la Tabla
16. Ndtese sin embargo, los valores ligeramente superiores de las variedades
italianas, lo cual estd en consonancia con la Tabla 15, en la que como se ha
comentado, si se aprecian diferencias significativas entre el valor medio de las
variedades espaiiolas e italianas.

4.7.8.- Diferencias entre medidas longitudinales y transversales

Los andlisis de la varianza realizados para comprobar la existencia de
diferencias entre las medidas realizadas transversal y longitudinalmente, son
significativos para todos los parametros (I transmitida, k y FRI), tanto en el
caso de Espafia como de Italia. Unicamente, para el coeficiente de extincion en
las variedades italianas, no se observé significacién en dicho andlisis (Datos no

incluidos).
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Figura 62. Comparacion de los valores
medios de la fraccibn de radiacién
interceptada (%) (medicion transversal) en
las variedades antiguas, intermedias y
modernas.

127

80

At Int Mod Ant iInt  Mod

Espaia Italia

Figura 63. Comparacion de los valores
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interceptada(%) (medicién longitudinal)
en las variedades antiguas, intermedias
y modernas.
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4.8.- INDICES DE AREA FOTOSINTETICA
4.8.1.- indice de area foliar (LAI)

El andlisis de la varianza realizado para el estudio de este indice, muestra
significacion en la variabilidad inducida por el factor época (Tabla 42, apéndice
1). Como puede observarse en la Tabla 15, existe una reduccién significativa en
el indice de drea foliar desde las variedades antiguas a las modernas, oscilando
los valores medios alcanzados desde 0.84 a 0.69, respectivamente. Las
diferencias se manifiestan entre antiguas y modernas y entre antiguas e
intermedias, pero no entre intermedias y modernas. Nétese la inexistencia de
diferencias significativas entre variedades espafiolas e italianas, alcanzando
ambas el mismo valor medio (Tabla 15).

Al considerar ambos origenes por separado, Espafia e Italia, si se aprecian
diferencias significativas entre las variedades espafiolas correspondientes a las
distintas épocas, aunque no entre las variedades italianas, donde el analisis de
la varianza no muestra significacion para el factor época (Tablas 76 y 87,
apéndice 2), lo cual queda reflejado en la Tabla 16 y la Figura 64. En las
variedades espafiolas el valor de LAI tiende a reducirse desde las variedades
antiguas a las modernas, siendo significativamente diferente entre todas las
épocas, excepto entre antiguas e intermedias. En el caso de las variedades
italianas, no se aprecia la misma tendencia a la reduccion de LAI observada en
las variedades espafiolas, sino que al contrario, incluso aumenta ligeramente en
las variedades modernas (Tabla 16).

Los bajos valores medios de LAI en este afio han sido causados por la intensa

sequia padecida por el cultivo desde el inicio del encafiado hasta la antesis, lo
que limité considerablemente el crecimiento y la expansion de las hojas.
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4.8.2.- Indice de area de los tallos (SAI)

El drea del tallo tiende a disminuir significativamente desde las variedades
antiguas a las modernas, como consecuencia de la disminucién en la altura de
la planta, resultado de la mejora genética del trigo duro. En la Tabla 43
(apéndice 1) y Tabla 15 en la que se comparan ambos origenes de forma
conjunta, se observan diferencias significativas entre las variedades antiguas y
modernas, asi como entre intermedias y modernas, aunque no entre antiguas e
intermedias. También se muestra significacién entre los valores medios de las

variedades espafiolas e italianas, siendo menor en éstas ultimas.

Al analizar por separado ambos origenes (Tablas 77 y 88, apéndice 2),
nuevamente encontramos variabilidad para el factor época, pero sélo en el caso
de las variedades espafiolas y dentro de éstas, entre intermedias y modernas y
entre antiguas y modernas, no existiendo diferencias significativas entre
antiguas e intermedias (Tabla 16 y Figura 65). Las variedades italianas, aunque
muestran una tendencia a la reduccién de los valores del indice de éarea de
tallos, al igual que en el caso anterior desde variedades antiguas a modernas,

las diferencias no llegan a ser significativas.

4.8.3.- Indice de area de las espigas (EAI)

El indice de area de las espigas, por el contrario aumenta significativamente
desde las variedades antiguas a las modernas (Tabla 44, apéndice 1 y Tabla
15). Considerando conjuntamente variedades espafiolas e italianas, aparecen
diferencias significativas entre antiguas e intermedias y entre antiguas y
modernas, aunque no entre intermedias y modernas, las cuales presentan unos
valores muy similares. No aparecen sin embargo entre los valores medios de las

variedades espafiolas e italianas (Tabla 15).
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modernas.
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Al estudiar ambos origenes por separado (Tablas 78 y 89, apéndice 2 y Tabla
16), se observa la misma tendencia al aumento del indice de area de las
espigas desde variedades antiguas a las modernas, tanto en el caso de las
variedades espafiolas como de las italianas (Figura 66). Las variedades
intermedias y modernas, presentan valores similares, tanto en las espaiiolas
como en las italianas, no existiendo significacion entre dichas categorias. Si
difieren significativamente las variedades antiguas de las intermedias vy
modernas, en ambos origenes, Espafia e Italia (Tabla 16).

4.8.4.- Indice de area verde (GAI)

El indice de area verde no muestra significacion para el factor época, como
puede observarse en el andlisis de la varianza (Tabla 45, apéndice 1), cuando
se consideran ambos origenes conjuntamente. La Tabla 15 refleja este hecho,
no mostrandose diferencias significativas entre las épocas consideradas. Asi
mismo, tampoco difieren entre si los valores medios alcanzados en Espaiia e
Italia (Tabla 15).

Al considerar ambos origenes aisladamente (Tablas 79 y 90, apéndice 2 y Tabla
16), Unicamente se observan diferencias significativas entre las variedades
espafiolas intermedias y modernas, pero no en ningun otro caso. Las
variedades italianas antiguas y modernas muestran valores similares,
reduciéndose ligeramente en las intermedias, aunque sin llegar presentar
diferencias significativas (Tabla 16 y Figura 67).
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Discusion

5.- DISCUSION

En la mayoria de los cultivos, incluyendo el trigo duro, la mejora genética ha
sido el resultado de una seleccion empirica que utiliza el rendimiento en si
mismo como objetivo a mejorar y como criterio de seleccion, y que se basa en
el método de prueba-error (Loss y Siddique, 1994). Aunque este tipo de
seleccion ha permitido aumentar notablemente los rendimientos en el siglo
pasado en ambientes no limitantes (Austin ef al, 1989; Slafer et al, 1994;
Rajaram, 2001), el incremento bajo condiciones de estrés ha sido mucho mas
reducido (Perry y D'Antuono, 1989; Siddique et al, 1989a) e incluso ha
disminuido en los Ultimos afios (Braun et al,, 1998).

Por ello, modernamente se estan abriendo nuevas perspectivas para la mejora
genética vegetal, debido sobre todo a una mayor comprension de los procesos
de desarrollo en los cereales, al mejor conocimiento de los mecanismos de
resistencia utilizados por las plantas, a la mayor disponibilidad de instrumentos
para cuantificar la respuesta a la sequia y a la gran variabilidad genética que se
ha detectado en dicha respuesta (Whan et a/, 1993; Richards, 1995). Ello esta
cristalizando en nuevos enfoques alternativos a la mejora tradicional, como es
la aproximacion analitica, basada en la ‘identificacion de caracteres
morfoldgicos, agrondmicos y fisioldgicos que puedan ser utilizados, juntamente
con los métodos tradicionales, en un programa de mejora para aumentar la
eficacia de la seleccion (Mahon, 1983; Ludiow y Muchow, 1989) y el
rendimiento bajo condiciones de sequia (Richards, 1987, 1996; Turner y
Nicolas, 1987; Blum, 1988; Ludlow y Muchow, 1989). La mejora analitica exige
el esfuerzo coordinado de mejoradores, fisiélogos y agronomos, por lo que este
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enfoque multidisciplinar va a permitir el desarrollo de programas de mejora
genética menos empiricos.

5.1.- FENOLOGIA

Una de las estrategias de adaptacion de los cereales a los ambientes semi-
aridos es el mecanismo llamado escape, basado en el ajuste del ciclo de la
planta, normalmente por acortamiento del periodo vegetativo, para evitar suftir
el estrés terminal. El coste de esta estrategia es un bajo rendimiento en afios
mejores que la media (Ludlow y Muchow, 1989).

En este estudio se ha encontrado una reduccién significativa de 4 dias en el
periodo hasta la antesis desde las variedades antiguas hasta las modernas. Este
acortamiento en el conjunto de variedades ha venido condicionado por las
variedades espafiolas, donde se ha registrado una disminucion de 8 dias desde
las variedades antiguas a las modernas, ya que entre las variedades italianas no
se han registrados acortamientos significativos en la fecha de antesis, al menos
bajo las condiciones de nuestros ensayos. En conjunto, las variedades
espaiolas han sido 3 dias mas tardias que las italianas en alcanzar la antesis.
En la duracion del llenado del grano no han aparecido diferencias significativas
inducidas por el proceso de mejora, ni en el conjunto de variedades, ni dentro
de las espafiolas o italianas. Al considerar cada origen separadamente, sin
embargo, las variedades italianas han presentado 2 dias mdas de llenado del
grano, lo que ha sido consecuencia de su mayor precocidad en antesis, dado
que entre los dias de siembra a madurez no aparecen diferencias significativas
entre ambos origenes de variedades.

La adaptacion de una variedad al ambiente mediterraneo exige que su ciclo no
sea excesivamente corto, en cuyo caso podria sufrir dafios por heladas
primaverales, asi como disponer de tiempo insuficiente para un buen
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ahijamiento y produccién de espigas con elevado nimero de espiguillas fértiles.
Por el contrario, si el ciclo es excesivamente largo, la planta estard sujeta a
estrés hidrico terminal, ya que agotara el agua del suelo antes de completar la
maduracion, por lo cual no alcanzara su maxima productividad. La importancia
de este ajuste fenoldgico (adquirido por disminucién de las fases del desarrollo
apical) de las variedades a la zona donde van a cultivarse, es algo aceptado
cominmente. Asi, un estudio de la adaptacién del trigo duro a latitudes
comprendidas entre 28° N y 48° N ha demostrado que en las latitudes mas
bajas (entre las que se encuentra Andalucia), hay una correlacién negativa
entre la fecha de espigado y el rendimiento en grano, de manera que cada dia
de retraso en la fecha de espigado el rendimiento se reduce entre 40 y 160
kg/ha (Ruckenbauer, 1987). Este ha sido el caso, en nuestro estudio, para las
variedades espaiiolas donde un dia de retraso en la fecha de antesis desde las
variedades modernas a las antiguas ha supuesto una disminucion de 60.2
kg/ha, existiendo una regresion negativa altamente significativa entre
rendimiento y dias hasta la antesis (r= -0.709***, n=24). No obstante, en las
variedades italianas no se ha registrado este efecto, ya que la regresion entre el
rendimiento y los dias hasta la antesis no fue significativa (r= -0.253 n.s.,
n=24). Esto puede haber sido debido a que en estas variedades, a diferencia
de las espafiolas, el rendimiento ha dependido en mayor medida del nimero de
espigas por m?, componente del rendimiento que se decide en el periodo previo
a la antesis (Garcia del Moral et a/,, 1991a,b; Miralles y Slafer, 1999), y menos
de la fertilidad de las espiguillas, la cual puede disminuir notablemente por un
retraso en la fecha de espigado, debido a un mayor aborto de las flores
fecundadas tras la antesis.

5.2.- RENDIMIENTO Y COMPONENTES

El aumento de rendimiento desde las variedades antiguas hasta las modernas
ha sido, en conjunto, de 632 kg/ha, lo que representa un incremento global del
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34.7%. Considerando 1920 como fecha representativa de obtencién para el
conjunto de variedades antiguas y la de 1990 para las modernas, esto
representa un aumento anual de 9 kg/ha, es decir, una eficacia de la mejora
del 0.50% anual. Este incremento, sin embargo, no ha sido proporcional en los
periodos considerados, ya que el aumento global desde las variedades antiguas
a las intermedias (alrededor de 1960) ha sido, para el conjunto de variedades,
de 410 kg/ha, es decir, del 22.5% con una tasa anual de 10 kg/ha (0.56%).
Desde las variedades intermedias a las modernas este incremento ha sido de

222 kg/ha (10%), es decir, 7.4 kg/ha al afio, lo que representa una mejora del
0.33% anual.

Mientras que en trigo harinero la contribucidn de la mejora genética a los
aumentos de rendimiento obtenidos durante el pasado siglo estd bien
documentada, estimandose entre un 30 y un 50% (Bell et al, 1995; Slafer et
al, 1994), en trigo duro no existen datos concluyentes. No obstante, algunos
escasos estudios comparativos concluyen que los aumentos del rendimiento
obtenidos en trigo duro son comparables a los de trigo harinero, si bien los
incrementos en zonas dptimas han sido superiores a los obtenidos en zonas
semi-aridas (Garcia del Moral et al,, en prensa). Los avances alcanzados desde
1960 hasta nuestros dias se han cifrado en una tasa anual del 3% para las
variedades obtenidas en CIMMYT (México) y del 0.9% para variedades
cultivadas en Canadd, no existiendo en la bibliografia a nuestro alcance
referencias de ganancia genética anteriores a ese periodo.

En el presente estudio la ganancia genética ha sido diferente entre las
variedades mejoradas en Espafia e Italia, reflejando quizds una distinta
estrategia en los objetivos generales de mejora en ambos paises 0 una menor
expresion del potencial productivo de estas variedades en nuestros ambientes
del sur de Espafia. Asi, en las variedades espafiolas la ganancia genética global

desde las variedades antiguas a las modernas ha sido del 0.63 % anual (i.e.,
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10.9 kg/ha), de nuevo con mayor incidencia desde las variedades antiguas a las
intermedias (0.71% anual) que desde éstas a las modernas (0.39% anual).
Para las variedades mejoradas en Italia, la ganancia genética encontrada en
este trabajo ha sido del 0.38% (i.e., 7.1 kg/ha), también con una mayor
eficiencia anual en el periodo desde las variedades antiguas a las intermedias
(0.43%) que desde el periodo intermedio hasta las variedades modernas
(0.26%).

El principal factor que ha determinado estos incrementos de rendimiento ha
sido el nimero de granos por m? que, en conjunto, ha aumentado en un 37.5%
desde las variedades antiguas a las modernas. Este mayor niimero de granos
por m?, a su vez, ha venido condicionado tanto por un aumento del nimero de
espigas por planta (17.6%) y por m? (28.3%), como de granos por espiga
(9.3%), para el conjunto de las variedades en los dos afios. El aumento en el
numero de granos por espiga se ha debido a un incremento del 18.1% en la
fertilidad de las espiguillas, ya que el nimero de espiguillas por espiga ha
disminuido de forma significativa en un 8.4% a lo largo de la mejora genética,
ejemplificada en estas variedades. El peso medio por grano no se ha visto
modificado de forma significativa por el proceso de seleccion en las variedades
estudiadas en nuestros ensayos.

Aunque estos resultados se repiten de forma general en el conjunto de
variedades italianas y espafiolas para el nimero de granos por m? los
mecanismos responsables del incremento en produccion a lo largo de la mejora
genética son ligeramente diferentes para cada origen. Asi, en las variedades
mejoradas en Italia el incremento de rendimiento puede ser adscrito en mayor
medida a un aumento en el nimero de espigas por m? (31.4%) que en la
fertilidad de las espiguillas (6.2%), el cual ha quedado compensado por un
descenso del 7.4% en el ndmero de espiguillas por espiga, causando que la

cantidad de granos por espiga no se haya modificado a lo largo de la seleccién
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en las variedades de origen italiano. Para las variedades espafiolas, se ha
registrado un aumento del 24.7% en el nimero de espigas por m? y del 18.6%
en el nimero de granos por espiga, condicionado por un incremento del 30%
en la fertilidad de las espiguillas. La disminucién en el nimero de espiguillas por
espiga para las variedades espaiiolas ha sido del 11% desde las variedades
antiguas a las modernas.

Estos resultados coinciden con lo generalmente encontrado cuando se analizan
las causas responsables de la ganancia genética tanto en el trigo harinero (Loss
y Siddique, 1994; Slafer et al, 1994; Calderini et a/, 1999b), como en la
cebada (Riggs et al, 1981; Wych y Rasmusson, 1983; Jedel y Helm, 1994;
Abeledo et al, 2002) o el trigo duro (Waddington et a/, 1987; McCaig y
Clarke, 1994; Pfeiffer et al, 2000; Garcia del Moral et al, en prensa). En
efecto, de estos estudios se deduce que la mayor produccién de las variedades
modernas se ha debido principalmente al incremento en el nimero de espigas
por m? asi como de granos por espiga y por m?, asociados ademéds a un
incremento en la estabilidad del rendimiento (Austin et a/, 1980a, 1989;
Waddington ef al, 1987; Perry y D’Antuono, 1989, Siddique et al, 1989b;
- Calderini et al., 1995; Slafer y Kernich, 1996; Sayre et al,, 1997; Calderini et a/,
1999b; Pfeiffer et al, 2000). El incremento del nimero de granos por unidad de
superficie ha sido con diferencia mas importante que los cambios producidos en
otros componentes (Feil, 1992; Loss y Siddique, 1994; Slafer, Satorre y
Andrade, 1994; McCaig y Clarke, 1994). Este mayor n(mero de granos por
metro cuadrado de las variedades modernas parece responder a una mejor
distribucién de la biomasa hacia los érganos reproductivos en la fase previa a
la antesis, tanto en trigo duro (Waddington et a/,, 1987; Garcia del Moral et al,
en prensa) como en trigo harinero (Slafer et al,, 1990b; Slafer y Andrade, 1991;
Calderini et al, 1999b). De hecho, las variedades modernas de trigo muestran
mayor peso seco de las espigas en antesis, aunque sin diferencias significativas

en la biomasa aérea (Slafer et al, 1990b). Este mayor reparto de asimilados
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hacia la espiga parece permitir que los primordios florales mas distales de la
espiguilla no aborten y puedan dar lugar a grano (Miralles et al, 1998). De
esta manera, se ha sugerido que seria posible aumentar el nimero de granos
por superficie incrementando el aporte de asimilados hacia la espiga justo antes
de la antesis, bien disminuyendo la competencia con los tallos mediante la
reduccién del ahijamiento, o maximizando la disponibilidad de asimilados
alargando el periodo de crecimiento de la espiga (Slafer et al., 1999)

En general, pero no siempre, e nimero de granos por metro cuadrado ha
estado positivamente relacionado con el nimero de granos por espiga en
estudios comparativos de variedades de diferentes épocas (Waddintong et al,
1986; Perry y D’Antuono, 1989; Siddique et al, 1989b; Slafer y Andrade, 1989,
1993). El nimero potencial de granos por espiga se determina durante la
elongacién del tallo, cuando una proporcién relativamente pequefia de
primordios florales sobrevive para producir flores fértiles en la antesis (Kirby,
1988), la mayoria de las cuales dan lugar a grano posteriormente. Siddique et
al. (1989b) encontraron que las variedades modernas iniciaban mas primordios
florales y poseian mas flores fértiles por espiguilla, pero que la mayor
supervivencia de los primordios parecia jugar un papel decisivo en la
diferenciacién de variedades antiguas y modernas. Miralles et al (1998)
comparando lineas portadoras de genes de enanismo Yy lineas sin ellos,
observaron que el mayor nimero de granos por espiga estaba asociado a un
mayor nimero de flores fértiles por espiguilla. El nimero de espiguillas por
espiga no aumenté como consecuencia de la introduccién de los genes de
enanismo, por lo que se sugiere que el aumento del nimero de granos por
espiga, es debido a la menor mortalidad de primordios florales en las

variedades con genes de enanismo.

Contrastando con el aumento en el nimero de granos, el peso del grano

individual no se ha modificado en el proceso de mejora del trigo duro o
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harinero (Austin et al, 1980a; Waddingtong et al, 1987; Garcia del Moral et
al., en prensa). Algunos estudios en trigo harinero incluso muestran que el peso
del grano se ha reducido (Slafer y Andrade, 1989; Loss et al,, 1989). Poco se
conoce sobre el control del peso final del grano. Puede ser que los genes de
enanismo utilizados en las variedades modernas limiten el crecimiento del
grano, pues se ha visto que estos genes inducen un menor tamafio de las
células en trigo harinero, como consecuencia de la insensibilidad a las
giberelinas conferida por los mismos. Se ha sugerido, por tanto que el uso de
genes de enanismo diferentes a los RAt y sensibles a las giberelinas podria
aumentar el tamaiio del grano (Slafer et a/,, 1999).

Otros cambios fisiolégicos asociados han consistido en un acortamiento del
periodo vegetativo del meristemo apical, con una inducciéon mas temprana de la
doble arruga y del estadio de espiguilla terminal, causando una mayor duracién
por tanto, del periodo de induccion de primordios florales, lo que ha permitido
que se inicien mas flores por espiguilla en las variedades modernas (Siddique et
al, 1989a, b). Este factor, junto con un incremento en el peso de la espiga en
relacién al tallo (que ha disminuido la competencia por los recursos disponibles,
incrementando la supervivencia de las espiguillas y por tanto el ndmero de
granos por espiguilla), han sido los responsables del incremento observado en

el nimero de granos por espiga en trigo harinero (Kirby et a/, 1989; Miralles et
al., 1998).

Del andlisis de la formacién del rendimiento mediante coeficientes de sendero,
se confirma que para las variedades antiguas e intermedias, el rendimiento ha
venido determinado de forma directa por el nimero de espigas por metro
cuadrado y en menor medida por el nimero de granos por espiga y por el peso
medio del grano. En las variedades modernas, por el contrario, el rendimiento
ha dependido en mayor medida del ndmero de granos por espiga, seguido del

numero de espigas por m? y del peso medio por grano. Asimismo, el analisis
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por senderos ha revelado la existencia de un fuerte mecanismo de
compensacion, bajo condiciones de sequia terminal, entre la formacion de un
elevado nimero de sumideros (es decir, de granos por m?) y la capacidad de
llenarlos durante el periodo de maduracion.

En general existe consenso en que el crecimiento del grano esta limitado por la
capacidad del sumidero (Borghi et al, 1986; Slafer y Savin, 1994) o por una
colimitacidn entre la fuente y el sumidero durante el llenado del grano (Slafer et
al, 1996; Voltas et al, 1997). De los resultados de Kruk et al, (1997) se
deduce que la defoliacién parece incluso limitar, en mayor medida, la capacidad
de fuente en las variedades modernas de trigo que en las antiguas, reduciendo
en mayor proporcion el peso medio por grano, mientras que éste no se vio
afectado en las variedades antiguas. La conclusion es que la relacién negativa
entre el ndmero de granos y peso de los mismos es en general debida a
factores no competitivos. Por tanto, seria factible aumentar la produccién
aumentando la capacidad del sumidero, pero indudablemente las variedades
modernas estan mostrando un grado creciente, aunque ain pequefio, de
limitacion de fuente para el completo llenado de los granos.

La capacidad de translocacion de asimilados no parece constituir un factor
limitante al llenado del grano en las variedades antiguas de trigo duro, ya que
un estudio reciente sobre las mismas variedades empleadas en esta Memoria
ha demostrado que el drea de los haces vasculares (xilema y floema) no se ha
modificado significativamente en el curso de la mejora genética (Lépez-Garrido
et al., 2001).

En este estudio los coeficientes de sendero han aportado informacién adicional
sobre las relaciones entre el rendimiento y sus componentes y de estos entre si,
relaciones que no aparecian en el estudio mediante correlacién. Esta mayor

capacidad de resolucién surge del hecho de que ambos métodos, senderos y
143



Discusion

correlacién, miden magnitudes distintas. En efecto, mientras el anlisis por
correlacién simplemente identifica asociaciones mutuas entre variables, el
andlisis por senderos describe la importancia relativa de cada una de ellas y
especifica la direccién en que se ejerce la influencia, resultando especialmente
atil para poner de manifiesto efectos de compensacién entre componentes del

. rendimiento a lo largo de la ontogenia de la planta (Garcia del Moral et al,

1991b).

5.3.- INDICE DE COSECHA Y ALTURA DE LA PLANTA

Una de las causas que mas ha determinado los aumentos en el rendimiento de
los cereales ha sido un mayor indice de cosecha en las variedades modernas
(Slafer y Andrade, 1991; Loss y Siddique, 1994; Pecetti y Annicchiarico, 1998;
Garcia def Moral et a/., en prensa). Esta modificacion ha sido consecuencia de la
reduccion en la altura de la planta junto con una mayor removilizacién del
carbono depositado en los tallos antes de la antesis hacia los granos durante el
periodo de llenado de los mismos (Austin et al, 1980 a). En nuestro estudio, el
indice de cosecha ha aumentado en un 17.8% desde las variedades antiguas a
las modernas considerando variedades italianas y espafiolas conjuntamente.
Este aumento, al igual que en el caso del rendimiento, ha sido mas acusado
(12.3%) desde las variedades antiguas a las intermedias que desde éstas a las
modernas (4.9%). De nuevo, en nuestro estudio, han existido diferencias en el
impacto de la mejora genética sobre el indice de cosecha en las variedades
espanolas e italianas. En efecto, el incremento en el indice de cosecha ha sido
mucho mas acusado en las variedades espafiolas (29.8%) que en las italianas
(7.4%). Esto posiblemente se ha debido a que las variedades espafiolas
antiguas partian de un indice de cosecha notablemente mas bajo (30.2) que las
italianas (35.0), llegando a alcanzar un valor también mas alto en las
variedades modernas (39.1) que en las italianas (37.6).
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La disminucién en la altura de la planta ha sido una de las mas claras y
contrastadas consecuencias de la mejora genética en los cereales. La gran
mayoria de las variedades modernas son significativamente mdas bajas que las
antiguas y ejemplos de este cambio han sido publicados en Argentina (Slafer y
Andrade, 1989; Calderini, Dreccer y Slafer, 1995), Australia (Siddique et al,
1989b), Italia (Canevara et al, 1994; Pecetti y Annicchiarico, 1998), Reino
Unido (Austin et al., 1980 a; Austin, Ford y Morgan, 1989), Estados Unidos
(Cox et al, 1988) y Canada (McCaig y Clarke, 1994). Este continuo
decrecimiento en la altura de la planta ha resultado de la continua seleccién
hacia una mayor resistencia al encamado y, desde la década de los 60, de la
introduccion de los genes de enanismo.

Nuestros resultados indican una reduccion en la altura de la planta del 34.2%
desde las variedades antiguas a las modernas para el conjunto de variedades
de los dos origenes. Esta reduccién, de nuevo, ha sido mucho mds acusada
desde las variedades antiguas a las intermedias (25.3%) que desde éstas a las
modernas (11.9%). Entre las variedades espafiolas el porcentaje de reduccion
en la altura de la planta (35.9%) ha sido, de nuevo, mas acusado que en las
italianas (32.4%). Es de resaltar, sin embargo, que mientras en los genotipos
de origen espaiiol la mayor parte de la reduccion en altura de la planta ha
ocurrido desde las variedades antiguas a las intermedias (31.7%), con sélo un
6.1% de reduccién desde éstas a las modernas, en los genotipos de origen
italiano esta reduccién ha sucedido mucho mds gradualmente, siendo del
18.1% desde las variedades antiguas a la intermedias y de 17.5% desde este
grupo a los genotipos modernos.

Esta disminucién del tamafio de la planta, que en el pasado ha supuesto el
principal camino para el incremento de la produccién, no parece que pueda
seguir utilizdindose como criterio de seleccién en el futuro, ya que una mayor

reduccion de la altura de la planta tendria consecuencias negativas para la
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produccién de grano. En efecto, la relacién entre indice de cosecha y
produccién es curvilinea, lo cual implica que tal indice dificiimente puede
sobrepasar el 50%, valor préximo a su limite tedrico, estimado alrededor del
60% por Austin et al. (1980a). Ademas, la altura de la planta en las variedades
modernas oscila entre 70 y 100 cm, valores en los que la produccién es maxima
(Miralles y Slafer, 1995). Mayores reducciones en la altura de la planta
afectarian la eficiencia en el uso de la radiacién del cultivo, debido a una peor
distribucién de la luz en la cubierta (Calderini et al,, 1999b).

En general se considera que, en el pasado, la mejora genética no ha cambiado
la biomasa aérea, sino mas bien la fraccién de la misma que es dirigida hacia
las espigas (Austin et a/, 1980 a; Perry y D’Antuono, 1989; Slafer y Andrade,
1989; Slafer et al, 1990a; Garcia del Moral et al, en prensa), aunque en el
caso de los trigos duros derivados del CIMMYT, la biomasa en condiciones de
cultivo 6ptimas parece haber incrementado un 30% en 25 afios (Waddington et
al, 1987). En un estudio realizado por Calderini et a/. (1997), se concluye que
la biomasa en antesis ha tendido incluso a disminuir en las variedades
modernas de trigo harinero en Argentina, mas debido a una reduccién en la
longitud de las fases de desarrollo que a variaciones en la arquitectura del dosel
foliar, ya que no encontraron diferencias significativas en el coeficiente de
extincién de la luz en la hoja, en la eficiencia en el uso de la radiacién o en el
nivel de crecimiento del cultivo en el periodo de preantesis.

5.4.- PARAMETROS FISIOLOGICOS

5.4.1.- Fluorescencia de la clorofila

La fluorescencia de la clorofila ha sido propuesta como un criterio rapido de
seleccién para resistencia a la sequia en cebada (Nogués et al,, 1994) y trigo
duro (Ali-Dib et al,, 1994; Flagella et al,, 1995; Araus et al,, 1998a), ya que se
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ha demostrado que, por un lado, existe la suficiente variabilidad genética en
estos parametros como para ser utilizada en programas de hibridacion y por
otro, que existe una relacion muy estrecha entre capacidad de resistencia al
estrés hidrico y emision de fluorescencia (Havaux et al, 1988; Sarrafi et al,
1993; Araus et al, 1998a). En efecto, condiciones de elevada irradiacién y
déficit hidrico, que causan cierre estomatico y limitan la captaciéon de CO,,
pueden provocar la fotoinhibicidn del Fotosistema II (FSII) por una excesiva
densidad de flujo fotdnico, limitando el transporte de € y el rendimiento
fotosintético. En esta situacién, una disminucién en la relacién Fv/Fm por
debajo de los valores considerados normales en plantas no sometidas a estrés
(tipicamente alrededor de 0,832 + 0,004 para la mayoria de las plantas,
Bjorkman y Demmig, 1987), es un buen indicador del estado de fotoinhibicion
del FSII. No obstante, al examinar la variacion en Fv/Fm es importante
distinguir entre disminuciones causadas por aumento de Fo o por disminucion
en Fm (Araus et al, 1998a). De esta forma, un aumento en Fo (la emision de
fluorescencia cuando los centros de reaccién estan abiertos, es decir cuando
puede aceptarse la energia luminosa para la separacidn de cargas, y la
atenuacion fotoquimica -quenching- es minima) indica destruccion de los
centros de reaccién del FSII, o desacoplamiento de la transferencia de energia
desde el complejo antena a los centros de reaccién. Por el contrario, la
disminucién en Fv causada por una menor Fm puede indicar un incremento en
la atenuacién no fotoquimica de la fluorescencia, constituyendo en este caso un
mecanismo fotoprotector, al permitir la disipacion del exceso de excitacién bajo
condiciones de elevada irradiancia (Bolhar-Nordekampf et a/, 1989; Demmig-
Adams et al., 1996; Araus et al., 1998a).

En nuestro estudio no han aparecido diferencias significativas para la
fluorescencia basal (Fo), maxima (Fm) o variable (Fv), ni para los cocientes
Fv/Fm o Fo/Fm, entre el conjunto de variedades antiguas y modernas ni

tampoco entre variedades espaiiolas e italianas, aunque si se han encontrado
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diferencias significativas entre genotipos dentro de cada época y origen. Es de
resaltar, sin embargo, que la mitad del tiempo para la emisién de fluorescencia
maxima (tx,) si que ha presentado una reduccién significativa y gradual desde
las variedades antiguas a las intermedias 0 modernas, tanto en el conjunto de
genotipos como en las variedades italianas y espaiiolas por separado. ty, es un
indicador del tamafio del pool de aceptores de € en el lado reductor del FSII
(Bolhar-Nordekampf ef al, 1989), y su variacién puede reflejar tanto
alteraciones en la cantidad del pool de plastoquinona, como alteraciones en el
flujo de e causadas por fotooxidacion o estrés hidrico, que prolongarian la
emision de Fm (Demmig-Adams et al, 1989). Por ello, ty, ha sido sugerido
como un criterio mas sensible de resistencia a la sequia que la relacién Fv/Fm
bajo condiciones mediterrdneas (Araus et al, 1998a). En nuestro estudio, y
dado que no se han obtenido diferencias significativas en los demas pardmetros
de fluorescencia (especialmente en Fo y en la relacion Fv/Fm), esta disminucidn
en t, puede reflejar diferencias tanto debidas a un mejor estado hidrico de las
hojas bandera en las variedades modernas, como a diferencias en la ontogenia
foliar, derivadas de la mayor precocidad en las variedades modernas, mas
maduras que las antiguas en el momento de la medida. Esto parece
confirmarse por la relacién negativa altamente significativa entre ty, tanto con
la discriminacion isotdpica (A) del BC (r= -0.710*%**, n=48) como con el
rendimiento en grano (r= -0.499*** n=48), indicando un mejor
comportamiento de los genotipos mas precoces, aunque sobre estas Ultimas
relaciones también influyen otros pardmetros, como la fecha de antesis y la
contribucién de reservas vegetativas al llenado de los granos, como se discutira
posteriormente. Estos resultados coinciden con lo encontrado por Araus et al.
(1998a) en un conjunto de genotipos cultivados bajo condiciones de secano y
regadio en el ICARDA (Siria), donde también la elevada regresién negativa
entre ty, y el rendimiento en grano o A, pudieron ser explicadas en parte por la
diferente precocidad de los genotipos en cada ambiente.
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En nuestro estudio la variacion en los valores de Fv (y por tanto de la relacion
Fv/Fm) se ha asociado en mayor medida con variaciones de Fm que de Fo,
resultados que coinciden con lo encontrado en trabajos con diferentes
variedades de trigo duro estudiadas en la provincia de Granada bajo
condiciones de secano y regadio (Elhani, 1999; Rharrabti, 2001). Los resultados
obtenidos en el presente estudio indican una elevada regresién negativa entre
la depresion de la temperatura del dosel foliar en antesis (CTDa) y los valores
de Fo (r= -0.672*** n=48) medidos en la misma fecha. Los estreses
ambientales, particularmente las elevadas intensidades luminosas y la altas
temperaturas tienden a aumentar Fo y disminuir Fv y Fv/Fm (Schreiber y Bilger,
1987). De hecho, en nuestro estudio el peso medio por grano se ha
correlacionado negativa y significativamente con Fo (r= -0.587***, n=48),
indicando que aquellos genotipos que se mantuvieron mas frescos emitieron
menos Fo y tuvieron un mayor peso medio por grano, aunque sobre la
magnitud de este componente del rendimiento influyé también la movilizacion
de carbohidratos desde la reservas asimiladas anteriormente a la antesis.

En nuestros ensayos, no ha existido una correlacién estadisticamente
significativa entre el rendimiento y los pardmetros de fluorescencia, a excepcién
del tv, lo que indica que la produccién de grano no ha estado limitada por las
asimilacion fotosintética durante el llenado del grano, sino que, como se ha
comentado, ha venido condicionada por las variaciones en el nimero de granos
por m?, componente que queda determinado antes del llenado del grano. Esto
se confirma en nuestro estudio por la falta de correlacidn significativa entre el
peso medio por grano y el rendimiento para el conjunto de variedades en los
dos afios (r= -0.040 n.s., n=48).

5.4.2.- Contenido de clorofilas

Dado que bajo condiciones normales, la mayor parte de los carbohidratos del

grano proceden de la actividad fotosintética de la hoja bandera (Thorne, 1974),
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se ha propuesto que el contenido de clorofilas de esta hoja podria ser un buen
criterio de seleccion de genotipos de alto rendimiento bajo condiciones no
estresantes (Araus et al, 1997b), ya que, a su vez, el contenido de clorofila
determina diversos parametros relacionados directamente con el rendimiento
fotosintético, tales como la estructura foliar y la discriminacion isotdpica del C
(Araus et al,, 1997b), la tasa de fotosintesis (Ma et a/,, 1995) o la absorcién de
radiacion fotosintéticamente activa (Earl y Tollenaar, 1997).

Nuestros resultados indican que el contenido de clorofilas en la hoja bandera en
antesis no ha presentado diferencias significativas para el conjunto de
variedades antiguas e intermedias, aunque si ha aumentado significativamente
en las variedades modernas. Entre las variedades de origen italiano o espafiol,
sin embargo, no aparecen diferencias significativas, aunque entre las
variedades italianas se observa una tendencia mas clara que en las espafiolas
hacia un aumento de la cantidad de clorofilas a medida que se progresa en la
mejora genética. En nuestro estudio, la relacion entre el contenido de clorofilas
y la produccion de grano ha sido significativa (r= 0.425**, n=48), confirmando
estudios anteriores en la zona (ElHani, 1999; Rharrabti et a/, 2001). Con el
peso medio por grano, esta relacidn no ha sido significativa, debido muy
probablemente a la elevada contribucion de carbohidratos desde las reservas
vegetativas para el llenado de los granos, como se ha indicado anteriormente.
Igualmente, tampoco ha sido encontrada ninguna relacion significativa con los
parametros de fluorescencia, incluido ty..

Aunque bajo condiciones mediterrdneas la relacion entre el contenido de
clorofilas y el rendimiento no parece lo suficientemente consistente como para
recomendario como criterio de seleccion para todos los ambientes (Araus et a/.,
1997b), sin embargo bajo condiciones de secano un alto contenido de clorofila
durante el llenado del grano se ha relacionado con altos rendimientos (Villegas

et al, 2000), lo que sumado a su elevada heredabilidad (Rharrabti, 2001)
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puede constituir un criterio complementario de seleccién para ambientes semi-
aridos.

De hecho, para trigos australianos mejorados durante este siglo, Watanabe et
al., (1994) han encontrado que el aumento del rendimiento en condiciones de
invernadero se ha acompafiado de mayores tasas de asimilacién de CO; y
superiores contenidos de clorofila y de nitrégeno en las hojas, mientras que el
nivel de transporte de electrones por unidad de clorofila, la proporcién clorofila
a/clorofila b y el contenido de fotosistema II por unidad de clorofila, han
disminuido. Por otro lado, el contenido de clorofila determinado mediante el
SPAD puede ser util también para una rapida y cdmoda deteccién de genotipos
de trigo duro con alto contenido de proteina en ambientes aridos y semidridos
del area mediterranea (Rharrabti et a/,, 2001).

5.4.3.- Temperatura del dosel foliar

La temperatura de la cubierta vegetal esta relacionada con la magnitud de la
transpiracién, siendo dependiente de una serie de mecanismos que incluyen la
absorcion radical de agua, el control estomético de la transpiracién, la
fenologia, el contenido en pigmentos, la anatomia foliar y los mecanismos de
disipacién de energia bajo alta irradiacién (Gusta y Chen, 1987; Blum, 1988;
Blum ef al, 1989; Pinter et al, 1990; Romagosa y Araus, 1991a). Cuando los
estomas se cierran debido a un bajo contenido de agua en los tejidos, la
temperatura de la hoja sube por encima de la temperatura ambiental (Ludlow y
Muchow, 1989), incrementando las pérdidas de carbohidratos debidas a la
respiracion, y el dafio fotooxidativo causado por la elevada radiacién que suele
acompafiar los periodos de déficit hidrico. Por tanto, la temperatura de la
cubierta es una medida integrativa de un grupo de mecanismos que incluyen
desde la absorcién radical de agua hasta el control estomético de la
transpiracion.
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La temperatura del dosel vegetal sirve, por ejemplo, para seleccionar por
profundidad radicular, mantenimiento de elevados potenciales hidricos, mayor
conductancia estomatica y, en general, evitacion de la deshidratacién (Clarke y
McCaig, 1982; Blum et al, 1989). Incluso en ausencia de estrés hidrico, la
temperatura del dosel foliar esta estrechamente asociada con el rendimiento
(Reynolds et al, 1994), como ocurre en las variedades recientemente
introducidas por el CIMMYT (Fischer et al/, 1998) o el CSIRO australiano
(Condon y Hall, 1997). El método resulta (il en ambientes secos y muy calidos.
En condiciones adecuadas la disminucién en la temperatura de la cubierta
(CTD, Canopy Temperature Depression) ha demostrado predecir
adecuadamente el rendimiento del trigo, habiéndose obtenido coeficientes de
correlacion genética entre 0,6 y 0,8 (Reynolds y Pfeiffer, 2000). En esas
condiciones ademas se han obtenido importante mejoras del rendimiento en
trigo harinero tras la seleccion por elevada CTD (Reynolds et al,, 1999).

Nuestros resultados indican que la depresién de la temperatura de la cubierta
vegetal en antesis (CTDa, calculada en este estudio como la diferencia entre la
temperatura del aire y la de dosel foliar), fue significativamente inferior en las
variedades intermedias y modernas respecto de las antiguas. En promedio, las
variedades mds antiguas mantuvieron su cubierta vegetal en antesis 2.27° C
mas baja que la temperatura del aire, mientras que en las modernas esta
diferencia fue sblo de 1.36°. Para el conjunto de genotipos, CTDa aparece
positiva y significativamente correlacionada con el peso medio por grano (r=
0.695%**, n=48), lo que parece indicar que aquellos genotipos que mantienen
sus hojas mas frescas durante la maduracién poseen una mejor oportunidad
para llenar los granos. Sin embargo, en nuestro estudio, la potente correlacidn
negativa encontrada entre CTDa y A (r= -0.937*%** n=48), asi como su
elevada relacion positiva con ty, (r= 0.666***, n=48) y la ausencia de

correlacidn entre CTDa y el rendimiento (r= -0.167 n.s., n=48), parecen
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cuestionar la utilidad de CTDa como criterio de seleccion en nuestros
ambientes. Estos resultados coinciden con los obtenidos en otros ensayos
realizados en Espafia, que demuestran que bajo condiciones mediterraneas
CTDa no predice adecuadamente el rendimiento del trigo duro (Royo et al,
2002), probablemente porque no se dan las necesarias condiciones de altos
déficits de presiéon de vapor o de agua disponible en el suelo. Ademas las
estimaciones de la heredabilidad para este caracter en diferentes ambientes de
Espafia son bastante bajas (Villegas, 2000; Rharrabti, 2001; Royo et al, en
prensa).

En relacion con la eficiencia en el uso del agua, las plantas compensan la
reduccion del area foliar con un aumento de la conductancia estomatica
(Richards, 1996). Asi, las modernas variedades de trigo usan el agua de forma
mas eficiente para la producciéon de grano, aunque no para la produccion de
biomasa (Siddique et a/, 1990). Este incremento se ha asociado al aumento
paralelo en el indice de cosecha y en precocidad (Perry y D’Antuono, 1989). De
acuerdo con los resultados de Siddique et al/, (1990), las variedades modernas
de trigo utilizan menos agua en el periodo de preantesis, con lo cual les queda
mayor cantidad en el periodo de maduracion. Del andlisis de las relaciones
entre el potencial hidrico foliar y la conductancia estomatica, estos autores
sugieren un comportamiento “oportunista” para las variedades modernas en
relacion con el agua disponible, de tal forma que presentan elevados valores de
conductancia foliar (y altos valores de transpiracidn y fotosintesis, por tanto)
cuando la humedad del suelo es favorable, pero reducen marcadamente la
conductancia foliar a medida que la humedad del suelo disminuye. Las
variedades antiguas, por el contrario, parecen manifestar una estrategia
“conservativa” en el uso del agua, presentando bajos niveles de conductancia
foliar incluso cuando el suelo estda humedo y respondiendo con una gradual
reduccién de la misma, en respuesta a una reduccién del potencial hidrico foliar
y humedad del suelo.
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5.4.4.- Discriminacién isotépica del **C (A)

Diversos estudios en trigo harinero (Richards y Condon, 1993) y trigo duro
(Araus et al,, 1998b; Villegas et al., 2000; Royo et al, 2002; Royo et al, en
prensa) han demostrado la utilidad de A para la seleccion de trigo duro en
ambiente mediterraneo. Ademas de su fuerte relacion con la eficiencia en el uso
del agua y con el rendimiento, hay toda una serie de caracteristicas de A que la
hacen adecuada para ser utilizada como criterio de seleccién en programas de
mejora para trigo duro: suficiente variabilidad genética, alta heredabilidad (de
0,76 a 0,85 dependiendo del tejido muestreado, Araus et al, 1998b, Merah et
al., 2001) y baja interaccién genotipo x ambiente (Richards, 1996).

En este sentido, nuestros resultados indican una regresion positiva y
significativa entre A y el rendimiento de grano para el conjunto de variedades
cuando se analizan los dos afios por separado (r= 0.460%**, n=24, afio 2000; y
r= 0.565*** n=24, afio 2001), dado que la amplia variacién anual en los
valores de A hace que en el conjunto de los dos afios esta relacién, aunque
positiva no llegue a ser estadisticamente significativa (r= 0.210 n.s., n=48).
Diversos estudios realizados sobre trigo duro bajo las condiciones
agrociimaticas espafiolas (Villegas et al, 2000; Royo et al, 2002; Araus et al.,
en prensa; Royo et al., en prensa), han subrayado que la relacién entre A y el
rendimiento es mucho mayor bajo condiciones de regadio, mientras que bajo
condiciones de secano esta relacion tiende a ser practicamente nula. No
obstante, la relacion de A con la produccién de grano encontrada en la
bibliografia es muy variable, en funcién de las condiciones ambientales bajo las
que se realizaron los experimentos, la fenologia del cultivo y el tipo y edad del
6rgano analizado. Asi, mientras en condiciones no limitantes la correlacién entre
ambas variables es positiva (Condon et a/, 1987, Romagosa y Araus, 1991b;
Morgan et al, 1993; Merah et al, 2001; Royo et al, 2002), bajo condiciones
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de estrés hidrico puede ser positiva (Ehdaie et a/, 1991), negativa (Hubick y
Farquhar, 1989; Richards, 1991) o no significativa (Morgan et a/, 1993). En
nuestro estudio, Ia regresion positiva de A con el rendimiento puede obedecer a
las diferencias en fenologia entre las variedades antiguas, intermedias y
modernas, ya que las variedades mas tardias, de menor rendimiento, se ven
sometidas a mayor estrés terminal y a mayor ajuste estomatico durante el
llenado del grano y, por tanto, discriminan menos que las precoces. Esto parece
confirmarse por la regresion negativa encontrada entre duracion del ciclo hasta
la madurez y A para el conjunto de variedades en cada afo, especialmente en
el afio 2001 (r= -0.590**, n=24), ya que en el aio 2000 esta relacién, aunque
también de signo negativo, no fue significativa (r= -0.211 n.s., n=24),

Los valores de composicién isotdpica en 3C y, por tanto, de discriminacién (A)
encontrados en este estudio se encuentran dentro del rango sefialado para el
trigo duro bajo condiciones de secano en el area mediterranea (Araus et al.,
1997b; ElHani, 1999; Rharrabti, 2001; Royo et al, 2002). Nuestros resultados
indican un aumento significativo en A a lo largo de la mejora genética, lo que
puede deberse a un menor control estomatico de la transpiracion durante el
llenado del grano en estas variedades, a diferencias genotipicas en la capacidad
fotosintética 0 a una mayor contribucién de las reservas vegetativas para el
llenado del grano. En efecto, de acuerdo con la teoria que predice que en
plantas C3, A estd positivamente relacionada con la presién parcial de CO, en
los espacios intercelulares y negativamente relacionada con la eficiencia en el
uso del agua (Farquhar y Richards, 1984; Condon et al, 1990; Morgan et 4/,
1993), la variabilidad intergenotipica en A puede venir causada por diferencias
tanto en la conductancia estomatica como en la capacidad fotosintética. En
trigo, la evidencia experimental (Condon et al, 1990; Morgan et al, 1993),
indica que ambos factores, conductancia estomdtica y diferencias en la
capacidad fotosintética contribuyen aproximadamente en la misma extensién a

la variabilidad encontrada en A. Para los trigos harineros mejorados en CIMMYT
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desde 1962 a 1968, Fischer et al. (1998) encuentran una relacion positiva y
significativa entre el incremento de rendimiento y la conductancia estomatica, la
tasa maxima de fotosintesis y A.

En nuestro trabajo, y dado que no se han encontrado diferencias significativas
en los parametros de fluorescencia, no parece que las diferencias en A hayan
sido condicionadas por variaciones en la capacidad fotosintética, sino més bien
por un mayor aporte de reservas vegetativas para el llenado del grano en las
variedades modernas. Esto parece, venir confirmado por la elevada correlacién
negativa entre A y el peso medio por grano (r= -0.704***, n=48) encontrada
para el conjunto de variedades en los dos afios. En efecto, bajo condiciones de
sequia, un alto porcentaje de los carbohidratos del grano procede de las
reservas acumuladas en el periodo de pre-antesis (Austin et a/. 1980b; Ramos
et al,, 1985; Shepherd et al,, 1987; Fernandez-Figares et al,, 2000; Yang et al.,
2000, 2001), es decir, asimiladas bajo condiciones menos limitantes y que al
ser translocadas al grano en proporcién variable en cada genotipo pueden
desviar su composicion isotdpica, alterando asi su correlacion con el
rendimiento. De hecho existe amplia variacion intergenotipica en la capacidad
de translocar reservas vegetativas a los granos de trigo en crecimiento
(Bidinger et al., 1977, Blum et al., 1983).

De acuerdo con Araus et al. (1997b), la modificacion de A a través del aumento
en la capacidad fotosintética, en lugar de la disminucién en la conductancia
estomatica, seria una estrategia mas favorable para incrementar el rendimiento
del trigo, al no afectar a la temperatura de la cubierta ni, por tanto, a la
relacién entre A y eficiencia de la transpiracion. De hecho, en nuestro estudio,
ha sido encontrada una correlacién negativa entre la temperatura de las hojas
tras la antesis y los valores de A en el granb, tal como cabria esperar de la
relacion positiva entre A y conductancia estomatica (Condon et al, 1987).
Resultados similares han sido sefialados por Araus et al (1993b) para trigo
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harinero. La discriminacién fotosintética contra el 1*C también ha sido propuesta
como un método de investigar la refijacion del CO2 procedente de la
respiracion en bracteas, aristas y glumas de los cereales (Araus et al, 1992;
Araus et al,, 1993a).

5.5.- CARACTERES MORFOFISIOLOGICOS

Los estudios clasicos atribuyen un papel mayoritario a los carbohidratos
producidos por encima del nudo de la hoja bandera para el llenado del grano de
los cereales bajo condiciones favorables a la maduracion y de buen suministro
hidrico (Watson, 1956; Simpson, 1968; Thorne, 1974; Evans y Wardlaw, 1976).
Estos 6rganos comprenden el limbo y la vaina de la hoja bandera, la espiga y
su pedunculo, y contribuyen al peso final del grano en funcion de la duracion e
intensidad de su fotosintesis, asi como de su capacidad para translocar sus
asimilados hacia los granos en crecimiento (Garcia del Moral y Ramos, 1989).

En nuestro estudio, al considerar el conjunto de variedades, la mayoria de los
parametros, excepto la hoja bandera, se han modificado significativamente a lo
largo de la mejora. La longitud y el drea del pedinculo de la espiga han sufrido
una disminucion del 28.3% y 29.1% respectivamente. Esta reduccién ha sido
incluso mayor para el resto del tallo, cuya longitud se ha reducido en un 35.9%,
asi como su area proyectada (43.8%). Igualmente la longitud y el drea de la
vaina de la hoja bandera han sufrido reducciones significativas del 28.8% y
21.7%, respectivamente, para el conjunto de genotipos. En promedio, el area
verde por encima del nudo de la hoja bandera ha disminuido también
significativamente en un 23.1 % desde las variedades antiguas a las modernas.
Esto ha sido consecuencia de la reduccién en el tamafio de la planta que se ha
registrado a lo largo del proceso de mejora y a la potente relacién alométrica
que liga el tamafio de la planta y de sus diferentes 6rganos (Hunt, 1978).
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Resultados similares se encuentran también al considerar cada origen
separadamente.

En el estudio por correlacién, y como era de esperar, estos pardmetros
morfofisiolégicos aparecen negativamente relacionados con la produccién de
grano, cuando se consideran los tres grupos de variedades conjuntamente. El
peso de mil granos, sin embargo, aparece significativa y positivamente
relacionado con la longitud del pedinculo de la espiga (r= 0.426%**, n=48),
muy posiblemente debido a la elevada contribucién de las reservas vegetativas
al llenado de los granos y a la asimilacién fotosintética que pueda realizar en las
fases finales del crecimiento del grano, ya que junto con las aristas, el
pedinculo de la espiga es el Gltimo érgano en perder el color verde durante la
maduracion de los cereales (Garcia del Moral y Ramos, 1989).

Para eliminar la influencia de la mejora genética sobre estas relaciones se ha
realizado el mismo estudio por correlacion en cada grupo de variedades por
separado. Dentro de las variedades antiguas no ha aparecido significacion
estadistica para ninguna de las relaciones entre los parametros
morfofisiolégicos con el rendimiento o el peso medio por grano. En el grupo de
variedades intermedias, el rendimiento se encuentra negativa vy
significativamente relacionado con la longitud de la vaina de la hoja bandera y
con la superficie verde del tallo, es decir, las misma relaciones y del mismo
signo que existen al considerar todas las variedades conjuntamente. Para el
peso de mil granos, no fue significativa ninguna de las relaciones consideradas.
En el grupo de variedades modernas, las relaciones mas importantes, y de
nuevo de signo negativo, aparecen entre el peso de mil granos y la longitud y
superficie de la hoja bandera, asi como con la superficie de los tallos. De estas
relaciones parece deducirse que, bajo condiciones de sequia terminal, una
elevada superficie de los drganos fotosintéticos parece constituir un factor

negativo, al exponer una mayor superficie transpirante agravando el déficit
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hidrico durante la maduracién y limitando la fotosintesis por un ajuste
estomatico durante mas tiempo.

5.6.- INTERCEPTACION DE RADIACION FOTOSINTETICAMENTE
ACTIVA

Un aspecto interesante relacionado con la disminucién en la altura de la planta
durante el proceso de mejora genética es su repercusion sobre la arquitectura
del dosel foliar y la interceptacion y uso de la radiacién. En general, el aumento
en el indice de cosecha ha ido acompafiado por un menor peso de los tallos por
unidad de superficie, pero con similar indice de area foliar (LAI) y peso de hojas
por m% De esta forma, diversos estudios no encuentran diferencias
significativas en el LAI de variedades antiguas y modernas de trigo harinero en
el Reino Unido (Austin et al, 1980 a), Estados Unidos (Deckerd, Bush y Kofoid,
1985), Alemania (Feil y Geisler, 1988), o Argentina (Calderini, Dreccer y Slafer,
1997; Miralles y Slafer, 1997). En Australia, por el contrario, Siddique et a/.
(1989a) y Yanusa et al (1993) concluyen que LAI es menor en las variedades
modernas durante el periodo desde espiguilla terminal hasta emergencia de las
aristas. Entre la bibliografia consultada, solamente en el trabajo de Canevara et
al. (1994) aparece una débil tendencia hacia un mayor LAI en las variedades
modernas de trigo harinero.

En nuestro estudio, el indice de area verde no ha resultado estadisticamente
modificado por la mejora genética en las variedades estudiadas, debido a que
la reduccién en el indice de area foliar y de area de tallos causada por la
disminucién de altura de la planta y del nimero de hojas, ha sido compensada
por un aumento en el indice de area de las espigas, derivado del mayor niimero
de éstas por m’ en las variedades modemas. Esto ha conducido a que no
aparezcan diferencias significativas en la fraccién de radiacion interceptada por
el cultivo ni en la cantidad de luz transmitida a nivel del suelo. Los valores de

coeficiente de extincién luminica (K) encontrados en nuestro estudio estan en el
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rango de los sefialados para el trigo en la bibliografia (Abbate et al, 1997), no
apareciendo diferencias entre las variedades antiguas y modernas. Ello indica
que el gradiente de atenuacién luminosa en el interior del dosel foliar no se ha
modificado por la disminucién en altura de la planta. Al parecer, solamente en
genotipos enanos (con alturas inferiores a 40 cm) se encuentra una reduccion
significativa del coeficiente de extincién luminica (Miralles, comunicacion

personal).

Estos resultados coinciden con lo generalmente encontrado en cereales, donde
incluso en aquellos casos en que el indice de area verde y la cobertura vegetal
son superiores en las variedades modernas, ello no parece haberse reflejado en
una mayor proporcién de radiacién fotosintéticamente activa interceptada en
antesis, ni tampoco en una superior eficiencia en la conversién de la radiacién
absorbida en materia seca (Siddique et al,, 1989a; Slafer et al.,, 1990a; Abbate
et al, 1997, 1998). En lo referente a la interceptacién de la radiacién cuando
esta es analizada entre la emergencia de las plantulas y la antesis, diversos
trabajos en trigo harinero indican que las variedades antiguas y modernas se
comportan de forma similar en la eficiencia de interceptacion de la radiacién
incidente (Deckerd, Busch y Kofoid, 1985; Slafer, Andrade y Satorre, 1990;
Calderini, Dreccer y Slafer, 1997; Miralles y Slafer, 1997), aunque Siddique et
al, (1989a) encuentran que las variedades australianas mas modernas

interceptan menos radiacién durante el periodo de preantesis.

También existe controversia en cuanto a la eficiencia en el uso de la radiacion
(RUE) durante la preantesis, la cual parece que incrementd con la mejora
genética en las variedades australianas (Siddique et al., 1989a; Yanusa, 1993),
mientras que no se modificd en Argentina (Slafer, Andrade y Satorre, 1990;
Calderini, Dreccer y Slafer, 1997). La eficiencia en el uso de la radiacion (RUE)
durante la postantesis parece que se ha mantenido en valores semejantes a los

de preantesis en las variedades modernas, mientras que en las antiguas existe
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un importante decrecimiento tras la antesis (Fischer, 1984; Calderini, Dreccer y
Slafer, 1997). Parece ser que la capacidad de sumidero, mayor en variedades
modernas portadoras de genes de enanismo, es el principal factor que regula la
eficiencia en el uso de la radiacién en postantesis (Miralles y Slafer, 1997), por
lo que se ha propuesto que aumentando la capacidad de sumidero, podria
incrementarse la eficiencia en el uso de la radiacién (Reynolds et a/, 2000;
Reynolds y Pfeiffer, 2000; Pfeiffer et al,, 2000).

No obstante, los escasos trabajos sobre trigo duro sefialan que a pesar de que
en las nuevas variedades derivadas del CIMMYT no se ha producido una gran
mejora en la capacidad fotosintética (Waddington et al, 1987), ello no ha
limitado el incremento en su rendimiento, lo que parece indicar que la
fotosintesis por unidad de superficie no es el factor limitante para aumentar la
productividad del trigo duro (Richards, 1996). Sin embargo, Loomis y Amthor
(1996) han estimado en trigo un valor potencial en el uso de la radiacién de 3.8
g/MJ PAR (radiacién fotosintéticamente activa), valor substancialmente mayor
que el medido en variedades modernas y que sugiere, por tanto, que la
eficiencia en el uso de la radiacién es un carcter potencialmente mejorable en
trigo, dado que se ha encontrado suficiente variacion genotipica en la
interceptacion y uso de la radiacién por la cubierta vegetal (Green, 1989).

Como se ha discutido, si la mejora del trigo duro ha de enfocarse hacia el
aumento de biomasa (Budak y Yildirim, 1999; Villegas et al, 2001), ello se
podria conseguir aumentando la cantidad de radiacion interceptada por el
cultivo, asi como la eficiencia en el uso de la misma (Slafer et al, 1999). Para
incrementar la radiacion interceptada, es necesario aumentar el indice de area
foliar, lo que podria conseguirse mediante aumento del vigor de las plantulas en
los primeros estadios de crecimiento del cultivo, especialmente bajo condiciones

subdptimas (Reynolds et al, 1999; Rebetzke y Richards, 1999; Slafer et al,
1999).
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1.- Se ha observado un acortamiento del ciclo del cultivo desde las variedades
antiguas a las modernas, aunque sOlo en las espaiolas, el cual ha venido
determinado por una reduccion de los dias desde siembra hasta antesis, ya que
la duracién del periodo de llenado del grano se mantuvo invariable. Las
variedades italianas han mostrado mayor precocidad en alcanzar la antesis, por
lo que han tenido un periodo de llenado del grano ligeramente superior.

2.- Las variedades modernas han superado en rendimiento a las antiguas,
siendo la ganancia genética anual ligeramente superior en las variedades
espafiolas y la diferencia entre épocas, mas notable entre antiguas e
intermedias en ambos origenes. Este incremento ha venido determinado
fundamentalmente por un aumento del nimero de granos por m?
consecuencia de un mayor numero de espigas por planta y por unidad de
superficie y en menor proporcion, por un aumento del nimero de granos por
espiga. El estudio por coeficientes de sendero, ha puesto de manifiesto, la
mayor influencia sobre el rendimiento del nimero de espigas por m? en las
variedades antiguas e intermedias, mientras que en las modernas ha sido
preponderante el nimero de granos por espiga.

3.- Se ha observado una notable reduccién en la altura de la planta, desde
variedades antiguas a modernas, mas acentuada en las espafiolas y mas
gradual en italianas, acompafiada de la consiguiente disminucién en la longitud
y superficie de drganos fotosintéticos tales como la vaina de la hoja bandera,
pedinculo de la espiga y tallos. El indice de cosecha ha aumentado, indicando
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un mayor reparto de fotoasimilados hacia los granos durante el periodo de
llenado, en las variedades modernas.

4.- No se han encontrado diferencias significativas entre las épocas
consideradas en los parametros de fluorescencia medidos, a excepcion de la
mitad del tiempo para alcanzar la fluorescencia maxima (ti;2) que disminuy6 en
las variedades intermedias y modernas, posiblemente debido a las diferencias
en precocidad existentes entre éstas y las antiguas. Las diferencias entre
genotipos en la fluorescencia variable se han debido en mayor medida a
variaciones en la fluorescencia maxima que en la fluorescencia basal.

5.- El contenido de clorofilas medido en la hoja bandera, ha aumentado
significativamente en las variedades modernas y se encontré una correlacion
positiva y significativa con el rendimiento, por lo que este parametro puede ser
considerado como criterio complementario de seleccién en programas de
mejora.

6.- La depresion de la temperatura de la cubierta del dosel foliar, ha mostrado
diferencias significativas entre las épocas consideradas, siendo mayor en las
variedades antiguas, pero no se ha relacionado con el rendimiento, lo cual
puede cuestionar su uso como criterio de seleccién, al menos en ambiente de
secano.

7.- Se ha puesto de manifiesto un incremento de la discriminacién isotdpica del
13C desde las variedades antiguas a las modernas, indicando con ello un posible
menor control estomatico en estas dltimas durante el llenado del grano, o un
mayor aporte de reservas vegetativas sintetizadas antes de la antesis hacia la
espiga en crecimiento. Este pardmetro mostré una elevada correlacién con el
rendimiento, lo cual confirma su uso como criterio de seleccion.
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8.- No se ha producido variacion significativa en el indice de area verde, debido
al efecto compensatorio del indice de area de las espigas sobre el indice de
area foliar e indice de area de los tallos, los cuales si se han visto reducidos
desde las variedades antiguas a las modernas. Ello ha determinado la
inexistencia de diferencias significativas en la fraccion de radiacion interceptada
por el dosel foliar, asi como en la radiacion transmitida. Tampoco se han
hallado diferencias significativas entre variedades antiguas y modernas en el
coeficiente de extincidén luminica, indicando que la reduccion en altura de la
planta no ha modificado el gradiente de atenuacion de la luz en el interior del
dosel foliar.
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APENDICE 1
Tabla 1. Andlisis de la varianza para DSA
Fuente fS::ﬁa%% s gl ;l‘;?g:dos F-calc. Prob.
Afo 1877.78 1 1877.78 179.84 0.0000
Rep (Afo) 62.6111 4  15.6528 1.50 0.2060
Origen 294.694 1 294.694 28.22 0.0000
Epoca 469.014 2 234.507 22.46 0.0000
Origen*Epoca 401.431 2 200.715 19.22 0.0000
Error 1388.69 133 10.4413
Total (corr.) 4494.22 143
Tabla 2. Andlisis de la varianza para DAM
Fuente Eﬂzj?a?jis gl :‘Z:Jezcij;zdos F-calc. Prob.
Afo 68.0625 1  68.0625 7.20 0.0082
Rep (Ano) 83.3889 4  20.8472 2.21 0.0716
Origen 189.063 1 189.063 20.01 0.0000
Epoca 30.7222 2 153611 1.63 0.2006
Origen*Epoca 72.1667 2 36.0833 3.82 0.0244
Error 1256.59 133 9.44805
Total (corr.) 1699.99 143
Tabla 3. Andlisis de la varianza para DSM
Fuente ig;;?_a%i S al :Zntgadcilgzdos F-calc. Prob.
Afo 2660.84 1  2660.84 540.17 0.0000
Rep (Afio) 26.3889 4  6.59722 1.34 0.2587
Origen 11.6736 1 11.6736 2.37 0.1261
Epoca 670.042 2 335.021 68.01 0.0000
Origen*Epoca 292.347 2 146.174 29.67 0.0000
Error 655.146 133 4.92591
Total (corr.) 4316.44 143
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Tabla 4. Andlisis de la varianza para YHa
Fuente Esg?jfa?:l%s o] ﬁliea(jci!(l;zdos F-calc. Prob.
Afo 429478 1 429478 341 0.0670
Rep (Anho) 164643 4  41160.7 0.33 0.8595
Origen 8753.9 1 8753.9 0.07 0.7924
Epoca 9883730 2 4941860 39.25 0.0000
Origen*Epoca 454376 2 227188 1.80 0.1686
Error 16745900 133 125909
Total (corr.) 27686900 143
Tabla 5. Andlisis de la varianza para Ypl
Fuente ?S;?j?a?iis o] ;uez:ﬁ(r;dos F-calc. Prob.
Ano 2.98965 1 2.98965 51.12 0.0000
Rep (Afo) 0.203238 4  0.0508094 0.87 0.4846
Origen 0.0266013 1 0.0266013 0.45 0.5012
Epoca 1.80649 2 0.903246 15.44 0.0000
Origen*Epoca 0.200237 2 0.100118 1.71 0.1845
Error 7.77817 133 0.0584825
Total (corr.) 13.0044 143
Tabla 6. Andlisis de la varianza para NEm2
Fuente ftlj;:i?a?jis gl ;L:j?;:dos F-calc. Prob.
Afo 6536.07 1 6536.07 2.58 0.0612
Rep (Afo) 2535.46 4  633.865 0.25 0.9092
Origen 9040.17 1 9040.17 3.57 0.0612
Epoca 73094.6 2 36547.3 14.42 0.0000
Origen*Epoca 3802.14 2 1901.07 0.75 0.4744
Error 337192 133 2535.28
Total (corr.) 432200 143
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Tabla 7. Andlisis de la varianza para NEP
Fuente ftlj:j?'a((jjis gl iiadciigasdos F-calc. Prob.
Afo 3.12111 1 312111 41.85 0.0000
Rep (Afo) 0.226111 4  0.0565278 0.76 0.5544
Origen 0.0625 1 0.0625 0.84 0.3616
Epoca 1.20597 2 0.602986 8.09 0.0005
Origen*Epoca 0.04625 2 0.023125 0.31 0.7339
Error 9.91778 133 0.0745698
Total (corr.) 14.5797 143
Tabla 8. Andlisis de la varianza para NeE
Fuente 53221?;1%5 gl ;tg:jcil:;:dos F-calc. Prob.
Afo 499.922 1 499.922 279.28 0.0000
Rep (Afo) 8.20788 4  2.05197 1.15 0.3376
Origen 25.1183 1 25.1183 14.03 0.0003
Epoca 42,7551 2 21.3775 11.94 0.0000
Origen*Epoca 3.07596 2 1.53798 0.86 0.4258
Error 238.078 133 1.79006
Total (corr.) 817.158 143
Tabla 9. Andlisis de la varianza para NGes
Fuente i’san;?acéis gl ;ZZ?:dos F-calc. Prob.
Afo 1.57539 1 1.57539 34.28 0.0000
Rep (Afio) 0.0194546 4  0.00486364 0.11 0.9803
Origen 0.047865 1 0.047865 1.04 0.3093
Epoca 1.81219 2 0.906096 19.72 0.0000
Origen*Epoca 0.733886 2  0.366943 7.98 0.0005
Error 6.1122 133 0.0459564
Total (corr.) 10.301 143
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Tabla 10. Ana’lisis de la varianza para NGE
Fuente Sll:;?j?'accj:lis al gue;:jtiigzdos F-calc. Prob.
Afo 324.709 1 324.709 32.27 0.0000
Rep (Afio) 30.158 4  7.53949 0.75 0.5602
Origen 115.4 1 115.4 11.47 0.0009
Epoca 109.956 2 54978 5.46 0.0052
Origen*Epoca 142.678 2 713392 7.09 0.0012
Error 1338.37 133 10.0629
Total (corr.) 2061.27 143
Tabla 11. Anilisis de la varianza para Grnm?
Fuente ?3;?;:;3;5 gl qu;&:j(‘il(l;zdos F-calc. Prob.
Afo 6821450 1 6821450 7.24 0.0080
Rep (ANo) 769785 4 192446 0.20 0.9356
Origen 93580.2 1 93580.2 0.10 0.7531
Epoca 64692000 2 32346000 34.34 0.0000
Origen*Epoca 3223510 2 1611760 1.71 0.1846
Error 125263000 133 941824
Total (corr.) 200863000 143
Tabla 12. Andlisis de la varianza para PMG
Fuente fllj;?j?a(cji%s gl ﬁﬁgzdos F-calc. Prob.
Ano 1072.96 1 1072.96 81.62 0.0000
Rep (Ano) 1.29498 4  0.323746 0.02 0.9988
Origen 7.46504 1 7.46504 0.57 0.4524
Epoca 61.7371 2 30.8686 2.35 0.0995
Origen*Epoca 12.0613 2  6.03063 0.46 0.6331
Error 1748.32 133 13.1453
Total (corr.) 2903.84 143
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Tabla 13. Andlisis de la varianza para LEP

Suma de Cuadrados
Fuente cuadrados gl medios F-calc. Prob.
ARo 0.204003 1 0.204003 0.45 0.5059
Rep (Afo) 5.04341 4 1.26085 2.75 0.0308
Origen 3.0976 1 3.0976 6.76 0.0104
Epoca 3.1473 2 1.57365 3.43 0.0352
Origen*Epoca 2.86143 2 1.43071 3.12 0.0474
Error 60.9707 133 0.458426
Total (corr.) 75.3245 143
Tabla 14. Analisis de la varianza para I.C.

Suma de Cuadrados
Fuente cuadrados al medios F-calc. Prob.
Afio 93.6486 1 93.6486 10.08 0.0019
Rep (Afio) 23.2624 4 58156 0.63 0.6450
Origen 32.4502 1 32.4502 3.49 0.0639
Epoca 831.377 2 415.688 44.72 0.0000
Origen*Epoca 271.626 2 135.813 14.61 0.0000
Error 1236.17 133 9.29448
Total (corr.) 2488.53 143
Tabla 15. Analisis de la varianza para LTP

Suma de Cuadrados
Fuente cuadrados al medios F-calc. Prob.
Afio 1773.11 1 177311~ 1598 . 0.0001
Rep (Afio) 368.014 4 920035  0.83 (7. 05087
Origen 633.361 1 633361 - 571 00183
Epoca 24297.4 2 121487 10952 - 0.0000
Origen*Epoca  1366.82 2 683408 616  0.0028
Error 14753.5 133 110.928 T
Total (corr.) 43192.2 143
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Tabla 16. Andlisis de la varianza para Fo
Fuente E:I:j?a?j%s gl &lg(iigzdos F-calc. Prob.
Afo 420600 1 420600 466.34 0.0000
Rep (Ano) 3735.44 4 933.861 1.04 0.3915
Origen 4.41662 1 4.41662 0.00 0.9443
Epoca 23337.39 2 1168.7 1.30 0.2721
Origen*Epoca 3854.88 2 1927.44 2.14 0.1220
Error 119954 133 901.909
Total (corr.) 550486 143
Tabla 17. Andlisis de la varianza para Fm
Fuente S::;Z?a%is o] ;t:aad(ii;zdos F-calc. Prob.
Aho 14453300 1 14453300  264.86 0.0000
Rep (Afo) 389213 4  97303.2 1.78 0.1359
Origen 141230 1 141230 2.59 0.1100
Epoca 69409.5 2 34704.7 0.64 0.5310
Origen*Epoca 83171 2 41585.5 0.76 0.4687
Error 7257640 133 54568.7
Total (corr.) 2239400 143
Tabla 18. Andlisis de la varianza para Fv
Fuente (5:32:1?;:1%5 gl fnﬁ;zdos F-calc. Prob.
Aho 9942750 1 9942750 199.68 0.0000
Rep (Afho) 428965 4 107241 2.15 0.0777
Origen 139655 1 139655 2.80 0.0963
Epoca 59806.7 2 29903.3 0.60 0.5500
Origen*Epoca 79482.4 2 39741.2 0.80 0.4523
Error 6622460 133 49793
Total (corr.) 17273100 143
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Tabla 19. Andlisis de la varianza para Fv/Fo
Fuente Ssziia?jis al &g‘il;zdos F-calc. Prob.
Afo 2.47142 1 247142 12.81 0.0005
Rep (Afo) 2.16394 4  0.540985 2.80 0.0283
Origen 0.506809 1 0.506809 2.63 0.1075
Epoca 0.28141 2 0.141705 0.73 0.4842
Origen*Epoca 0.530179 2 0.265089 1.37 0.2569
Error 25.6636 133 0.192959
Total (corr.) 31.6173 143
Tabla 20. Analisis de la varianza para Fv/Fm
Fuente SS&TZIara(cji%s gl gt.:jtij(r)zdos F-calc. Prob.
Ano 0.0057707 1 0.0057707 13.08 0.0004
Rep (Ano) 0.00460707 4 0.00115177 2.61 0.0383
Origen 0.00081283 1 0.00081283 1.84 0.1770
Epoca 0.000543949 2 0.000271974 0.62 0.5414
Origen*Epoca 0.0009299 2 0.0004649 1.05 0.3514
Error 0.058673 133 0.0004411
Total (corr.) 0.0713375 143
Tabla 21. Andlisis de la varianza para ty)
Fuente (S::;?j?a?jis gl Enl.leadcilgzdos F-calc. Prob.
Anho 0.238434 1 0.238434 67.68 0.0000
Rep (ARo) 0.0242286 4  0.00605716 1.72 0.1494
Origen 0.00263708 1 0.00263708 0.75 0.3885
Epoca 0.223939 2 0.111969 31.78 0.0000
Origen*Epoca 0.00853505 2 0.00426752 1.21 0.3011
Error 0.468544 133 0.00352289
Total (corr.) 0.966318 143
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Tabla 22. Andlisis de la varianza para SPAD
Fuente gﬂ;‘; a?i?)s gl iue%?cr)zdos F-calc. Prob.
Afo 53.7187 1 53.7187 8.36 0.0045
Rep (Afio) 51.6891 4 129223 2.01 0.0967
Origen 7.11064 1 7.11064 1.11 0.2948
Epoca 80.8869 2 40.4435 6.29 0.0025
Origen*Epoca 35.5858 2 17.7929 2.77 0.0664
Error 828.812 133 6.4249
Total (corr.) 1060.85 143
Tabla 23. Analisis de la varianza para CTDa
Fuente 33;?1? a%% S gl ;lge:jcil(r)asdos F-calc. Prob.
Afo 39.6429 1 39.6429 71.89 0.0000
Rep (Afio) 6.70148 4 1.67537 3.04 0.0196
Origen 0.470912 1 0.470912 0.85 0.3571
Epoca 20.7113 2 10.3556 18.78 0.0000
Origen*Epoca 2.54613 2 1.27307 2.31 0.1034 .
Error 73.3378 133 0.551412
Total (corr.) 143.41 143
Tabla 24. Analisis de la varianza para la composicidn isotdpica en 3C
Fuente ?:;?jerla%is dl ;l;z?(r)asdos F-calc. Prob.
Afio 17.4167 1 17.4167 179.18 0.0000
Rep (Afio) 2.25724 4 0564311  5.81 0.0002
Origen 0.087025 1 0.087025  0.90 0.3458
Epoca 5.17962 2 2.58981 26.64 0.0000
Origen*Epoca 0.230517 2 0.115258 1.19 0.3087

Error 12.9281

133 0.0972036

Total (corr.) 38.0992

143
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Tabla 25. Andlisis de la varianza para la discriminacién isotdpica del 1*C
Fuente 33:1?3%% S al ;lzﬁgzdos F-calc. Prob.
Afo 18.7538 1 18.7538 178.95 0.0000
Rep (Afo) 2.4275 4  0.606876 5.79 0.0003
Origen 0.0938668 1 0.0938668 0.90 0.3457
Epoca 5.57904 2 2.78952 26.62 0.0000
Origen*Epoca 0.247249 2 0.123625 1.18 0.3106
Error 13.938 133 0.104797
Total (corr.) 41.0395 143
Tabla 26. Analisis de la varianza para LHB
Fuente gj;?a?iis gl g;a;?;asdos F-calc. Prob.
Afo 713.538 1 713.538 102.28 0.0000
Rep (Aho) 46.6636 4 11.6659 1.67 0.1601
Origen 15.5382 1 15.5382 2.23 0.1380
Epoca 81.4614 2 40.7307 5.84 0.0037
Origen*Epoca 6.15816 2 3.0790 0.44 0.6441
Error 927.832 133 6.9761
Total (corr.) 1791.19 143
Tabla 27. Andlisis de la varianza para LP
Fuente illj;ré?a%i S gl ;uea:j(iicr’zdos F-calc. Prob.
Afo 2578.7 1 2578.7 67.62 0.0000
Rep (Ano) 105.32 4  26.3299 0.69 0.5998
Origen 81.1646 1  81.1646 2.13 0.1470
Epoca 2654.78 2 1327.39 34.81 0.0000
Origen*Epoca 785.178 2 392.589 10.29 0.0001
Error 5071.87 133 38.1344
Total (corr.) 11277.0 143
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Tabla 28. Andlisis de la varianza para LT
Fuente Zl:;?j?a%eo S dl Enl;ad?(r)z;dos F-calc. Prob.
Afo 46.436 1  46.436 0.96 0.3298
Rep (Afo) 367.283 4  91.8209 1.90 0.1143
Origen 399.049 1 399.049 8.25 0.0047
Epoca 8561.9 2 4280.95 88.54 0.0000
Origen*Epoca 1085.55 2 542.776 11.23 0.0000
Error 6430.85 133 48.3522
Total (corr.) 16891.1 143
Tabla 29. Analisis de la varianza para LV
Fuente Sjgj?a?j% S al g}ﬁ?{;dos’ F-calc. Prob.
Afo 2.92002 1 2.92002 0.47 0.4950
Rep (Afio) 89.573 4 223933 3.59 0.0082
Origen 29.0051 1 29.0051 4.65 0.0328
Epoca 873.551 2 436.776 70.03 0.0000
Origen*Epoca 139.456 2 69.728 11.18 0.0000
Error 829.511 133 6.23692
Total (corr.) 1964.02 143
Tabla 30. Andlisis de la varianza para SHB
Fuente Esgtiia(il?)s gl El.lead(ii(r):;dos F-calc. Prob.
Afio 283.967 1 283.967 40.94 0.0000
Rep (Afio) 20.2408 4  5.0602 0.73 0.5733
Origen 0.171949 1 0.17195 0.02 0.8751
Epoca 12.9802 2  6.4900 0.94 0.3949
Origen*Epoca 6.1653 2 3.08265 0.44 0.6421
Error 922.513 133 6.93619
Total (corr.) 1246.04 143
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Tabla 31. Andlisis de la varianza para SP
Fuente gg;?i?a%%s gl gzﬁ:dos F-calc. Prob.
Aho 544.73 1 544.73 46.16 0.0000
Rep (Afo) 63.2997 4 15.8249 1.34 0.2581
Origen 0.5901 1 0.5901 0.05 0.8234
Epoca 901.47 2 450.753 38.20 0.0000
Origen*Epoca 241.669 2 120.85 10.24 0.0001
Error 1569.47 133 11.8005
Total (corr.) 3321.26 143
Tabla 32. Andlisis de la varianza para ST
Fuente fggj?a%%s gl gqt;%cil;zdos F-calc. Prob.
Afo 212.275 1 212.275 0.83 0.3628
Rep (Ano) 5896.67 4 147417 5.79 0.0003
Origen 468.105 1 468.105 1.84 0.1774
Epoca 18946.4 2 9473.22 37.21 0.0000
Origen*Epoca 6496.22 2 3248.11 12.76 0.0000
Error 33858.3 133 254.574
Total (corr.) 65878.0 143
Tabla 33. Andlisis de la varianza para SV
Fuente 33:1?;:1%5 gl f:nuea:ﬂgzdos F-calc. Prob.
Ano 0.09396 1 0.09396 0.00 0.9473
Rep (ARo) 309.519 4  77.3798 3.61 0.0079
Origen 4.3258 1 43258 0.20 0.6539
Epoca 456.206 2 228.103 10.65 0.0001
Origen*Epoca 177.149 2 88.5744 4.13 0.0181
Error 2849.53 133 21.425
Total (corr.) 3796.82 143
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Tabla 34. Analisis de la varianza para AveHB
Fuente iﬁ:jara%?)s gl ::ntgad?(r)zdos F-calc. Prob.
Afo 38.2121 1 38.2121 0.60 0.4408
Rep (Afo) 784.157 4  196.039 3.07 0.0187
Origen 0.8045 1 0.8045 0.01 0.9108
Epoca 3020.33 2 1510.17 23.62 0.0000
Origen*Epoca 502.855 2 251.427 3.93 0.0219
Error 8502.86 133 63.9313
Total (corr.) 12849.2 143
Tabla 35. Andlisis de la varianza para It
Fuente E:;Z? a(ii%s gl ;t;adcii;zdos F-calc. Prob.
Epoca 38831.2 2 19415.6 2.60 0.0822
Origen 45075 1 45075 6.03 0.0168
Repeticidn 223632 2 111816 14.97 0.0000
Origen*Epoca 9881.4 2 4940.7 0.66 0.5196
Error 478105 64 7470.39
Total (corr.) 795524 71
Tabla 36. Andlisis de la varianza para IL.
Fuente fsgia%is gl &Jeadcél;asdos F-calc. Prob.
Epoca 30866.8 2 154334 2.73 0.0731
Origen 36856.1 1 36856.1 6.51 0.0131
Repeticién 97388.1 2 48694 8.60 0.0005
Origen*Epoca 77757.8 2 38878.9 6.87 0.0020
Error 362372 64 5662.07
Total (corr.) 605241 71
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Tabla 37. Andlisis de la varianza para K t.

Suma de Cuadrados .
Fuente cuadrados al medios F-calc. Prob.
Epoca 0.00883549 2 0.00441775 0.97 0.3860
Origen 0.0165473 1 0.0165473 3.62 0.0616
Repeticion 0.00819182 2 0.00409591 0.90 0.4134
Origen*Epoca 0.0231528 1 0.0115764 2.53 0.0875
Error 0.29266 64 0.00457282
Total (corr.) 0.323857 71
Tabla 38. Andlisis de la varianza para K L.

Suma de Cuadrados
Fuente cuadrados gl medios F-calc. Prob.
Epoca 0.016845 2 0.00842251 1.19 0.3122
Origen 0.0145683 1 0.0145683 2.05 0.1571
Repeticidn 0.00369913 2 0.00184957 0.26 0.7716
Origen*Epoca 0.00984587 2 0.00492294 0.69 0.5038
Error 0.454672 64 0.00710425
Total (corr.) 0.499626 71
Tabla 39. Andlisis de la varianza para K med.

Suma de Cuadrados
Fuente cuadrados gl medios F-calc. Prob.
Epoca 0.0113678 2 0.00568388 1.13 0.3298
Origen 0.0155397 0.0155397 3.09 0.0838
Repeticion 0.00503988 2 0.00251994 0.50 0.6087
Origen*Epoca 0.00979037 2 0.00489518 0.97 0.3838
Error 0.322316 64 0.00503618
Total (corr.) 0.364054 71
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Tabla 40.Anadlisis de la varianza para FRI t.

Suma de Cuadrados
Fuente cuadrados gl medios F-calc. Prob.
Epoca 162.536 2 81.268 2.96 0.0588
Origen 293.86 1 293.86 10.72 0.0017
Repeticién 46.7267 2 23.3633 0.85 0.4313
Origen*Epoca 28.3958 2 14.1979 0.52 0.5983
Error 1755.03 64 27.4224
Total (corr.) 2286.55 71
Tabla 41. Anadlisis de la varianza para FRI L.

Suma de Cuadrados
Fuente cuadrados gl medios F-calc. Prob.
Epoca 88.3499 2 44.175 1.80 0.1743
Origen 257.005 1 257.005 10.45 0.0019
Repeticion 173.254 86.6268 3.52 0.0354
Origen*Epoca 391.661 2 195.83 7.96 0.0008
Error 1574.59 64 24.6029
Total (corr.) 2484.86 71
Tabla 42. Andlisis de la varianza para LAI

Suma de Cuadrados
Fuente cuadrados gl medios F-calc. Prob.
Epoca 0.336866 2 0.168433 4.59 0.0317
Origen 0.000941844 1 0.000941844 0.03 0.8733
Repeticion 0.0313156 2 0.0156578 0.43 0.6547
Origen*Epoca 0.720949 2 0.360474 9.82 0.0002
Error 2.3499 64 0.0367172
Total (corr.) 3.43997 71
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Tabla 43. Andlisis de la varianza para SAI

Suma de Cuadrados
Fuente cuadrados gl medios F-calc. Prob.
Epoca 0.419509 2 0.209754 3.83 0.0268
Origen 0.365162 1 0.365162 6.67 0.0121
Repeticion 0.184681 2 0.0923403 1.69 0.1931
Origen*Epoca 0.0960435 2 0.0480217 0.88 0.4207
Error 3.50225 64 0.0547226
Total (corr.) 4.56764 71
Tabla 44. Analisis de la varianza para EAI

Suma de Cuadrados
Fuente cuadrados al medios F-calc. Prob.
Epoca 0.656592 2 0.328296 21.47 0.0000
Origen 0.00587615 1 0.00587615 0.38 0.5375
Repeticion 0.12509 2 0.0625449 4.09 0.0213
Origen*Epoca 0.0802064 2 0.0401032 2.62 0.0804
Error 0.978546 64 0.0152898
Total (corr.) 1.84631 71
Tabla 45. Andlisis de la varianza para GAI

Suma de Cuadrados
Fuente cuadrados al medios F-calc. Prob.
Epoca 0.231143 2 0.115572 0.64 0.5282
Origen 0.336136 1 0.336136 1.88 0.1757
Repeticion 0.955623 2 0.477811 2.67 0.0773
Origen*Epoca 1.10984 2 0.554921 3.10 0.0521
Error 11.4729 64 0.179265
Total (corr.) 14.1057 71
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Tabla 1. Andlisis de la varianza para DSA. Espafia
Suma de Cuadrados
Fuente cuadrados o] medios F-calc. Prob.
Afo 833,681 1 833,681 135,152728  0,0000
Rep (Ano) 24,5556 4 6,1389 0,99521169 0,418
Genotipo 1072,15 11 97,4681818 15,8011165  0,0000
Epoca 858,861 429,4305 18,1203649 Sk¥*
Gen dentro Epoca 213,289 9  23,6987778 3,84194249  g¥*x
Error 339,264 55 6,16843636
Total (corr.) 2269,6506 71
Tabla 2. Analisis de la varianza para DAM. Espafia
Suma de Cuadrados
Fuente cuadrados gl medios F-calc. Prob.
Afo 60,5 1 60,5 8,26252353 0,0655
Rep (Afo) 52,4444 4 13,1111 1,79059128 0,054
Genotipo 182,944 11 16,6312727 2,27134351 0,2026
Epoca 0 0 n.s
Gen dentro Epoca 182,944 9 20,3271111  2,77608651 n.s
Error 402,722 55 7,32221818
Total (corr.) 698,6104 71
Tabla 3. Andlisis de la varianza para DSM. Espafia
Suma de Cuadrados .
Fuente cuadrados al medios F-calc. Prob.
Afo 1343,35 1343,35 397,374564  0,0000
Rep (Afo) 14,2222 4  3,55555 1,05176248  0,3892
Genotipo 1124,15 11 102,195455 30,2303005  0,0000
Epoca 922,861 461,4305 20,6314031 gx**
Gen dentro Epoca 201,289 9 22,3654444 6,61589216 grkx
Error 185,931 55 3,38056364
Total (corr.) 2667,6532 71
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Tabla 4. Andlisis de |a varianza para DSA. Italia

Fuente f:::l?a(il%s gl tr’:nt.;adcilgzdos F-calc. Prob.

Afo 1050,35 1050,35 181,450334  0,0000

Rep (Afio) 53,4444 4 13,3611 2,30816019  0,0694

Genotipo 507,708 11  46,1552727 7,97342756  0,0000
Epoca 11,5833 5,79165 0,10506401 n.s
Gen dentro Epoca 496,1247 9  55,1249667 9,52296244 - s***

Error 318,375 55 5,78863636

Total (corr.) 1929,8774 71

Tabla 5. Andlisis de la varianza para DAM. Italia

Fuente ?:;Tc]j?a?jeos gl ;uead?‘r)zdos F-calc. Prob.

Afo 15,125 15,125 1,93565538  0,1697

Rep (Afo) 42,2778 4 10,56945 1,35264878  0,2112

Genotipo 320,153 11 29,1048182 3,72475359  0,0005
Epoca 31,4444 2 15,7222 0,49011287 n.s
Gen dentro Epoca 288,7086 9 32,0787333 4,10534697 g¥x*

Error 429,764 55 7,81389091

Total (corr.) 807,3198 71

Tabla 6. Anilisis de la varianza para DSM. Italia

Fuente SS;?;%S gl ;uea;cilgz;dos F-calc. Prob.

Afio 1317,56 1317,56 607,822382  0,0000

Rep (Afo) 17,2222 4  4,30555 1,98625463 0,1094

Genotipo 183,1111 11  16,6464636 7,67941739  0,0000
Epoca 39,5278 19,7639 1,23882861 n.s
Gen dentro Epoca 143,5833 9 15,9537 7,35982872 g¥¥x

Error 119,222 55 2,16767273

Total (corr.) 1637,1153 71
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Tabla 7. Analisis de la varianza para Yha. Espaiia

Fuente Ssg?jfa?jis gl ;l;zcii(l;zdos F-calc. Prob.

Afo 926282 1 926282 10.1999548  0.0023

Rep (Afo) 512902 4 1282255 1.41198285  0.2422

Genotipo 11354000 11 1032181.82 11.3660935 0.0000
Epoca 7288060 2 3644030 8.06609788  s***
Gen dentro Epoca 4065940 9  451771.111 497477538  gh**

Error 4994680 55 90812.3636

Total (corr.) 17787864 71

Tabla 8. Analisis de la varianza para Ypl. Espaiia

Fuente fg;?a%%s o] &t:j(;l(r):dos F-calc. Prob.

Afho 1.32367 1 1.32367 41.2061842  0.0000

Rep (Afo) 0.0368469 4  0.00921173 0.28676334  0.8853

Genotipo 2.70961 11  0.24632818 7.66825903  0.0000
Epoca 1.40724 2 0.70362 4.86235094 gk*
Gen den Epoca 1.30237 0.14470778 4.50478997  s*¥**

Error 1.76677 55 0.03212309

Total (corr.) 5.8368969 71

Tabla 9. Anélisis de la varianza para NEm? . Espafia

Fuente fg:j?a%%s o] ;tﬁj?(r;dos F-calc. Prob.

Afo 5791.6 5791.6 2.84363227  0.0974

Rep (Afo) 4205.72 4 1051.43 0.51624426  0.7241

Genotipo 103544 11  9413.09091 4.62175722  0.0001
Epoca 32469 2 16234.5 2.05572283 n.s
Gen dentro Epoca 71075 9  7897.22222 3.87747703 grF*

Error 112018 55 2036.69091

Total (corr.) 225559.32 71
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Tabla 10. Andlisis de la varianza para NEP. Espaia

Fuente g:;:j?’a%%s o] f:nt;?g:dos F-calc. Prob.

Ao 1.125 1 1.125 22.1333114  0.0000

Rep (Afo) 0.05611 4  0.0140275 0.2759778 0.8923

Genotipo 2.05611 11 0.18691909 3.6774564 0.0006
Epoca 0.635278 2 0.317639 2.01202605 n.s
Gen dentro Epoca 1.420832 9  0.15787022 3.10594737  s¥**

Error 2.79556 55 0.05082836

Total (corr.) 6.03278 71

Tabla 11. Andlisis de la varianza para NeE. Espafia

Fuente iggzjia?j% S gl Enl‘:j?;zdos F-calc. Prob.

Afo 245.365 245.365 95.9929651 0.0000

Rep (Ano) 6.43758 4  1.609395 0.62963584  0.6434

Genotipo 66.4013 11 6.03648182 2.36162366  0.0181
Epoca 32.7019 16.35095 4.3668003 gk*
Gen dentro Epoca 33.6994 3.74437778 1.46489485 n.s

Error 140.584 55 2.55607273

Total (corr.) 458.78788 71

Tabla 12. Andlisis de la varianza para NGes. Espaiia

Fuente Esg?jara%%s al ;L;Z?;zdos F-calc. Prob.

Afo 0.772686 1 0.772686 16.0323418  0.0002

Rep (Afo) 0.044363 4  0.01109075 0.23012025  0.9203

Genotipo 3.56472 11  0.32406545 6.72398378  0.0000
Epoca 2.40768 1.20384 9.36403236  s***
Gen dentro Epoca 1.15704 0.12856 2.66747147  s**

Error 2.65075 55 0.04819545

Total (corr.) 7.032519 71
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Tabla 13. Andlisis de la varianza para NGE. Espafia
Fuente E:;?a%%s gl ;uezcii(r)zdos F-calc. Prob.
Afo 137.926 137.926 11.6496026  0.0012
Rep (Aho) 9.51164 4 237791 0.2008447 0.9368
Genotipo 514.732 11  46.7938182 3.95233232  0.0003
Epoca 245.931 122.9655 411713312  s*
Gen dentro Epoca 268.801 9 29.8667778 2.52262875 g¥*
Error 651.175 55 11.8395455
Total (corr.) 1313.34464 71
Tabla 14. Andlisis de la varianza para Grnm?. Espafia
Fuente S:g:jara%is gl ﬁqtéadciigzdos F-calc. Prob.
Afo 903872 1 903872 1.58378525  0.2135
Rep (Ano) 2631170 4  657792.5 1.1525991 0.3418
Genotipo 77042900 11 7003900 12.2723942  0.0000
Epoca 47501800 23750900  7.23595601 = s**
Gen dentro Epoca 29541100 3282344.44 5.75139921 = s¥**
Error 31388700 55 570703.636
Total (corr.) 111966642 71
Tabla 15. Analisis de la varianza para PMG. Espaiia
Fuente Elljar:i?'a%eos gl ;l;?;zdos F-calc. Prob.
Afio 561.777 561.777 73.2508825  0.0000
Rep (Afio) 8.0072 4  2.0018 0.26101748  0.9017
Genotipo 463.059 11  42.0962727 5.48899141  0.0000
Epoca 10.164 2 5.082 0.1009903 n.s
Gen dentro Epoca 452.895 9 50.3216667 6.56151194  g¥**
Error 421.807 55 7.66921818
Total (corr.) 1454.6502 71
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Tabla 16. Andlisis de la varianza para LEP. Espafia

Fuente f:;?a%is gl ;L;?;zdos F-calc. Prob.

Afo 0.0396681 1 0.0396681  0.12660497  0.7233

Rep (Ano) 3.95231 4 0.9880775  3.15355472  0.021

Genotipo 12.9645 11 1.17859091 3.76159859  0.0005
Epoca 4.18334 2.09167 2.14379763 n.s
Gen dentro Epoca 8.78116 0.97568444 3.11400097  s***

Error 17.2327 55 0.31332182

Total (corr.) 34.1891781 71

Tabla 17. Andlisis de la varianza para 1.C.. Espaiia

Fuente Elljar:ﬁaccijeos al ;ueadciicr;dos F-calc. Prob.

Afo 34.9349 1 349349 4.04534918  0.0492

Rep (Ano) 14.5556 4  3.6389 0.42137293 0.7925

Genotipo 1180.39 11  107.308182 12.4259427  0.0000
Epoca 1020.11 510.055 28.6404729  g¥*x*
Gen dentro Epoca 160.28 9 17.8088889 2.06221212 g¥*

Error 474.97 55 8.63581818

Total (corr.) 1704.8505 71

Tabla 18. Analisis de la varianza para LTP. Espafia

Fuente lear:j?ac(ij?)s o] ;uezcij;zdos F-calc. Prob.

Afo 1669.94 1 1669.94 37.9032185  0.0000

Rep (Ano) 83.0868 4  20.7717 0.47146262  0.7564

Genotipo 18608.1 11  1691.64545 38.3958749  0.0000
Epoca 16791.5 8395.75 41.5951503  g¥**
Gen dentro Epoca 1816.6 9 201.844444 4.58133471 Sl

Error 2423.19 55 44.058

Total (corr.) 22784.3168 71
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Tabla 19. Andlisis de la varianza para Yha. Italia
Fuente iﬁglia%is al Snl‘;?;asldos F-calc. Prob.
Afo 1269.96 1 1269.96 0.01631055  0.8988
Rep (Afo) 98772.8 4  24693.2 0.31714354  0.8653
Genotipo 5507870 11 500715.4 6.43086655  0.0000
Epoca 3050040 2 1525020 5.58426742  S**
Gen dentro Epoca 2457830 9  273092.2 3.50742048  S¥**
Error 4282370 55 77861.3
Total (corr.) 9890282.76 71

Tabla 20. Analisis de la varianza para Ypl. Italia

Fuente isgzjfa%%s gl ﬁ]ljeiﬁ;:dos F-calc. Prob.

Afo 1.6763 1 1.6763 32.6098413  0.0000

Rep (Afio) 0.2729 4  0.068225 1.32721257  0.2781

Genotipo 2.32431 11 0.21130091 4.11053458  0.0002
Epoca 0.5994 2 0.2997 1.56373376  n.s
Gen dentro Epoca 1.72491 9 0.19165667 3.72838602 gr¥*

Error 2.82726 55 0.05140473

Total (corr.) 7.10077 71

Tabla 21. Andlisis de la varianza para NEm® . Italia

; Fuente fsgzj?a%?)s gl ::nlgilcil;zdos F-calc. Prob.

Ano 1461.6 1 1461.6 1.07744848  0.3038

Rep (ARo) 4669.7 4 11674 0.86058765  0.4934

Genotipo 116860 11 10623.6 7.83143188  0.0000
Epoca 44427.7 2 22213.8 2.7601588 n.s
Gen dentro Epoca 72432.3 9 8048.0 5.93277317 gk**

Error 74609.6 55 1356.5

Total (corr.) 197600.9 71
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Tabla 22. Andlisis de la varianza para NEP. Italia

Fuente i’:’:;a%is gl ;ZZ?gzdos F-calc. Prob.

Afo 2.067 1 2.067 33.7965991 0.0000

Rep (Afio) 0.195556 4  0.048889 0.79936233  0.5308

Genotipo 2.85778 11  0.25979818 4.2478447 0.0001
Epoca 0.6169 2 0.30845 1.23882136 n.s
Gen dentro Epoca 2.24088 9 0.24898667 4.07107042 gh¥*

Error 3.3638 55 0.06116

Total (corr.) 8.484136 71

Tabla 23. Analisis de la varianza para NeE. Italia

Fuente E:;?j?a%is gl ::nue?j?;zdos F-calc. Prob.

Afio 254.6 1 254.6 394.829963 0.0000

Rep (Aho) 4.11919 4 1.0297975  1.59699493 0.1881

Genotipo 39.0667 11 3.55151818 5.50764255  0.0000
Epoca 13.1292 2 6.5646 2.27783711 n.s
Gen dentro Epoca 25.9375 9 2.88194444 4.46927737 grkx

Error 35.4659 55 0.64483455

Total (corr.) 333.25179 71

Tabla 24. Andlisis de la varianza para NGes. Italia

Fuente ?tlj;:l?a%%s gl En"::ﬁ;dos F-calc. Prob.

Afio 0.802844 1 0.802844 49.4755347  0.0000

Rep (Afo) 0.649664 4  0.162416 10.0089413 0.4151

Genotipo 1.4603 11  0.13275455 8.18104405 0.0000
Epoca 0.138398 2 0.069199 0.4711325 n.s
Gen dentro Epoca 1.321902 9 0.146878 9.05140674 s¥*k*

Error 0.89249 55 0.01622709

Total (corr.) 3.805298 71
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Tabla 25. Analisis de la varianza para NGE. Italia

Fuente Ssgj?a?jis gl ;L:j?gzdos F-calc. Prob.

Afo 188.774 1 188.774 57.7704887  0.0000

Rep (Ano) 34.8783 4  8.719575 2.66845068  0.417

Genotipo 229.15 11 20.8318182 6.37515927  0.0000
Epoca 6.70321 2 3.351605 0.13560297 n.s
Gen dentro Epoca 222.44679 9 24.71631 7.56392992 gr¥*

Error 179.721 55 3.26765455

Total (corr.) 632.5233 71

Tabla 26. Andlisis de la varianza para Grnm?. Italia

Fuente flljan;iaccjj?)s gl iuee(lj?gzdos F-calc. Prob.

Afo 7523540 1 7523540 14.6492594  0.0003

Rep (Afo) 715433 4  178858.2 0.34825905  0.8441

Genotipo 52316900 11  4756081.8 9.26067732  0.0000
Epoca 20413700 2 10206850 2.87938671 n.s
Gen dentro Epoca 31903200 6.90216237 6.90216237  s***

Error 28246800 55 513578.2

Total (corr.) 88802673 71

Tabla 27. Andlisis de la varianza para PMG. Italia

Fuente ?S::i?a?j%s al g‘t.;?(r)zdos F-calc. Prob.

Afio 511.769 511.769 90.4493499  0.0000

Rep (Afo) 15.4131 4  3.853275 0.68102253  0.6081

Genotipo 603.352 11  54.8501818 9.69414577  0.0000
Epoca 63.6344 31.8172 0.53056413 n.s
Gen dentro Epoca 539.7176 9  59.9686222 10.5987719 - s¥**

Error

311.194

55 5.65807273

Total (corr.)

1441.7281

71

|
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Tabla 28. Andlisis de la varianza para LEP. Italia

Fuente ?tjlarz?a?jis gl ﬁ‘ﬁj(ii;zdos F-calc. Prob.

Afo 0.193235 1 0.193235 0.73726189  0.3943

Rep (Afo) 1.78749 4  0.4468725 1.7049813 0.1621

Genotipo 21.6416 11  1.96741818 7.50641675  0.0000
Epoca 1.82539 2 0.912695 0.414522 n.s
Gen dentro Epoca 19.81621 9 2.20180111 8.40067297 gHF*

Error 14.4154 55 0.26209818

Total (corr.) 38.037725 71

Tabla 29. Analisis de la varianza para I1.C..Italia

Fuente fll:ar)?j?a%?)s gl ;lg?cr)zdos F-calc. Prob.

Ao 60.4518 1 60.4518 8.17446452  0.006

Rep (Afo) 37.4376 4  9.3594 1.26560472  0.2946

Genotipo 246.606 11  22.4187273 3.03152413  0.0032
Epoca 82.897 41.4485 2.27865603 n.s
Gen dentro Epoca 163.709 18.1898889 2.45968857 sk*

Error 406.736 55 7.3952

Total (corr.) 751.2314 71

Tabla 30. Andlisis de la varianza para LTP. Italia

Fuente (S:S::j?acé%s al ;L;cii;dos F-calc. Prob.

Afo 349.14 1  349.14 6.74308931 0.012

Rep (Afio) 356.014 4  89.0035 1.71896245  0.1589

Genotipo 16221.6 11 1474.69091 28.4813327  0.0000
Epoca 8872.79 4436.395 5.43320007  s**
Gen dentro Epoca 7348.81 816.534444 15.770077 grFX

Error 2847.76 55 51.7774545

Total (corr.) 19774.514 71
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Tabla 31.Andlisis de la varianza para Fo. Espaiia

Fuente Stl.lJar:I?accllis al ;L;?;Zdos F-calc. Prob.

Afo 217634 1 217634 333,923914  0,0000

Rep (Afo) 2027,94 4 506,985 0,77788588  0,5444

Genotipo 251773 11  2288,84545 3,51186043  0,0009
Epoca 259,643 2 129,8215 0,04689018 n.s
Gen dentro Epoca 24917,657 9  2768,62856 4,24800942 - s¥**

Error 35846,1 55 651,747273

Total (corr.) 280685,34 71

Tabla 32. Andlisis de la varianza para Fm. Espaiia

Fuente gtl:;liaraddis gl ;t;z?;zdos F-calc. Prob.

Afo 6201070 1 6201070 141,275506  0,0000

Rep (Ano) 335750 4 83937,5 1,91230107 0,1214

Genotipo 1271070 11 115551,818 2,63255238  0,0089
Epoca 147217 2 73608,5 0,589469 n.s
Gen dentro Epoca 1123853 9 124872,556 2,84490152  gk**

Error 2414140 55 43893,4545

Total (corr.) 10222030 71

Tabla 33. Analisis de la varianza para Fv. Espana

Fuente El:lar::l?'accllis al ;Zz?;:dos F-calc. Prob.

Afo 4095290 1 4095290 101,392293  0,0000

Rep (ARo) 338485 4 8462125 2,09507569  0,0938

Genotipo 1036420 11 94220 2,33272413  0,0195
Epoca 138568 69284 0,69449753 n.s
Gen dentro Epoca 897852 9 99761,3333 2,46991795 ‘n.s

Error 2221480 55 40390,5455

Total (corr.) 7691675 71
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Tabla 34. Andlisis de |a varianza para Fv/Fo. Espana

Fuente 5321?, a?i%s al rCnt:::j?;zdos F-calc. Prob.

Afo 0,449716 1 0,449716 2,84684761 0,0972

Rep (Afo) 1,31758 4  0,329395 2,0851768 0,0952

Genotipo 2,59027 11 0,23547909 1,49065874  0,1616
Epoca 0,453017 2 0,2265085 0,95383022 n.s
Gen dentro Epoca 2,137253 9 0,23747256 1,50327802 n.s

Error 8,68834 55 0,15796982

Total (corr.) 13,045906 71

Tabla 35. Andlisis de la varianza para Fv/Fm. Espaia

Fuente 2:;2; a?j% S gl SnLéad?(l;zdos F-calc. Prob.

Afio 0,00129584 1  0,00129584 3,53072426  0,0655

Rep (Afo) 0,00364914 4  0,00091229 248566705 0,054

Genotipo 0,00562344 11 0,00051122 1,39290597  0,2026
Epoca 0,00100319 0,0005016 0,97708024 n.s
Gen dentro Epoca 0,00462025 9 0,00051336 1,39873482 n.s

Error 0,020186 55 0,00036702

Total (corr.) 0,03075442 71

Tabla 36. Analisis de la varianza para ty,. Espaia

Fuente fS:jiaccllis al Sntga:jc;lcr;dos F-calc. Prob.

Afo 0,0968398 0,0968398  40,9990686  0,0000

Rep (Afo) 0,00696498 4  0,00174125 0,73719094  0,5706

Genotipo 0,219607 11 0,01996427 8,45227465  0,0000
Epoca 0,117443 0,0587215  5,17299146  s**
Gen dentro Epoca 0,102164 0,01135156 4,80590836 s¥k*

Error 0,12991 55 0,002362

Total (corr.) 0,45332178 71
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Tabla 37. Andlisis de la varianza para CTDa. Espafa
Fuente ES;:j?a%is o] g;ad?gzdos F-calc. Prob.
Ano 23,0011 1 23,0011 54,7730599  0,0000
Rep (Ano) 3,17949 4 0,7948725  1,89284856  0,1247
Genotipo 24,5275 11 2,22977273 5,30981019  0,0000
Epoca 8,15084 2 4,07542 2,23969845 n.s
Gen dentro Epoca 16,37666 9 1,81962889 4,33312503 Sl
Error 23,0964 55 0,41993455
Total (corr.) 73,80449 71
Tabla 38. Andlisis de la varianza para SPAD. Espafia
Fuente fsgzj?a?j?)s gl Enlé?j?;zdos F-calc. Prob.
Afo 53,5605 1 53,5605 10,4542785  0,0030
Rep (Ano) 19,3141 4  4,828525 0,94246217  0,4861
Genotipo 212,684 11 19,3349091 3,77391033  0,0011
Epoca 66,5537 2 33,27685 2,04948358 n.s
Gen dentro Epoca 146,1303 9 16,2367 3,1691822 gk**
Error 281,782 55 5,12330909
Total (corr.) 567,3406 71

Tabla 39. Andlisis de la varianza para la composicion isotdpica en **C. Espafia

Suma de

Cuadrados

Fuente cuadrados gl medios F-calc. Prob.

Afo 9,30242 9,30242 101,716524  0,0000

Rep (Afio) 1,35469 4 03386725 3,70318579  0,0097

Genotipo 3,29349 11 0,29940818 3,27385343  0,0017
Epoca 1,73285 0,866425 4,9965559 gh*
Gen dentro Epoca 1,56064 0,17340444 1,89607622 n.s

Error 5,02999 55 0,09145436

Total (corr.) 18,98059 71

227



Apéndice 2

Tabla 40. Andlisis de la varianza para la discriminacion isotépica del **C. Espafia

Fuente i‘:g:;a%is gl ;tgciigzdos F-caic. Prob.

Afo 10,0158 10,0158 101,525456 0,0000

Rep (Afio) 1,45545 4 0,3638625 3,68830309  0,0099

Genotipo 3,54947 11 0,32267909 3,27084623  0,0017
Epoca 1,86716 0,93358 4,99445405  s**
Gen dentro Epoca 1,68231 0,18692333 1,89475395 n.s

Error 542592 55 0,09865309

Total (corr.) 20,44664 71

Tabla 41. Anadlisis de la varianza para Fo. Italia

Fuente fsgg:ac('j%s gl El:ead(ijgzdos F-calc. Prob.

Ano 203092 1 203092 298,083682  0,0000

Rep (Afio) 3110,77 4  777,6925 1,14144055  0,3468

Genotipo 26120,9 11  2374,62727 3,48530538  0,0010
Epoca 5932,6 2966,3 1,32238475 n.s
Gen dentro Epoca 20188,3 9  2243,14444 3,29232444  s***

Error 37472,9 55 681,325455

Total (corr.) 269796,57 71

Tabla 42. Analisis de la varianza para Fm. Italia

Fuente (S:S:j?a(ileos gl ::nuead?(r):dos F-calc. Prob.

Ao 8330680 1 8330680 148,690694  0,0000

Rep (Afio) 135456 4 33864 0,60442385  0,6611

Genotipo 483082 11  43916,5455 0,78384737  0,6546
Epoca 5363,02 2 268151 0,05051838 n.s
Gen dentro Epoca 477718,98 9  53079,8867 0,94739987 n.s

Error 3081480

55 56026,9091

Total (corr.)

12030698 71
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Tabla 43. Andlisis de la varianza para Fv. Italia

Fuente E:::j?acc’l%s | ;lﬁj?;zdos F-calc. Prob.

Afo 5932320 1 5932320 111,139058 111,14

Rep (Afo) 166606 4  41651,5 0,78032009 0,78

Genotipo 407115 11 37010,4545 0,69337241 0,7390
Epoca 721,27 2 360,635 0,00798663 n.s
Gen dentro Epoca 406393,73 9 45154,8589 0,84595377 n.s

Error 2935760 55 53377,4545

Total (corr.) 9441801 71

Tabla 44. Analisis de la varianza para Fv/Fo. Italia

Fuente fﬁ;?a%is al &l;cil(r):dos F-calc. Prob.

Afo 2,41069 1 2,41069 10,6965447  0,0019

Rep (Afo) 1,20022 4  0,300055 1,33138301 0,2699

Genotipo 2,05827 11 0,18711545 0,83025558  0,6109
Epoca 0,358572 2 0,179286 0,94932982 n.s
Gen dentro Epoca 1,699698 9 0,18885533 0,83797565 ns

Error 12,3954 55 0,22537091

Total (corr.) 18,06458 71

Tabla 45. Andlisis de la varianza para Fv/Fm. Italia

Fuente iﬁg?jia?jis gl ;l;adciigzdos F-calc. Prob.

Afo 0,00510269 1 0,00510269 9,95809338  0,0026

Rep (Afo) 0,00207325 4  0,00051831 1,01150653  0,4095

Genotipo 0,00441144 11 0,00040104 0,7826448 0,6557
Epoca 0,00047071 0,00023536 0,53751719 n.s
Gen dentro Epoca 0,00394073 0,00043786 0,85449761 n.s

Error 0,0281829 55 0,00051242

Total (corr.) 0,03977028 71
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Tabla 46. Analisis de la varianza para ty,. Italia

Fuente 25;;? a?j?) s gl Snuea:j?:)asdos F-calc. Prob.

Aho 0,143918 1  0,143918 43,7777016  0,0000

Rep (Afo) 0,0206863 4 0,00517158 1,57311571 0,1944

Genotipo 0,164944 11 0,01499491 4,56122692  0,0001
Epoca 0,115031 2 0,0575155 10,3708353  g¥**
Gen dentro Epoca 0,049913 9 0,00554589 1,68697639 n.s

Error 0,180811 55 0,00328747

Total (corr.) 0,5103593 71

Tabla 47. Andlisis de la varianza para CTDa. Italia

Fuente gag?jia%%s gl ;lgcilggdos F-calc. Prob.

Ano 16,8782 16,8782 86,5169576  0,0000

Rep (Ano) 3,53282 4  0,883205 4,52727243  0,0031

Genotipo 37,9943 11 3,45402727 17,7052015  0,0000
Epoca 15,1066 7,5533 2,97014117 n.s
Gen dentro Epoca 22,8877 2,54307778 13,0357119  g¥**

Error 10,7297 55 0,19508545

Total (corr.) 69,13502 71

Tabla 48. Analisis de la varianza para SPAD. Italia

Fuente (S:ngj‘—:a%is al &uezcilgzdos F-calc. Prob.

Aho 4,20983 1 4,20983 0,91697088  0,3425

Rep (Afo) 40,7215 4 10,180375 2,21745473  0,0789

Genotipo 171,88 11  15,6254545 3,40348348  0,0012
Epoca 53,2623 2  26,63115 2,02061202 n.s
Gen dentro Epoca 118,6177 9 13,1797444 2,87076721 s¥**

Error 252,506 55 4,59101818

Total (corr.) 469,31733 71
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Tabla 49. Andlisis de la varianza para la composicién isotdpica en 1*C. Italia

Fuente gsgiia%is gl gléad(iigzdos F-calc. Prob.

Afo 8,13389 8,13389 157,966381 0,0000

Rep (Aho) 1,11452 4 0,27863 541120825  0,0010

Genotipo 6,95114 11 0,63192182 12,2724063 0,0000
Epoca 3,67729 2 1,838645 5,05453976  s**
Gen dentro Epoca 3,27385 9 0,36376111 7,06451971 = g¥*x*

Error 2,83202 55 0,05149127

Total (corr.) 19,03157 71

Tabla 50. Andlisis de la varianza para la discriminacion isotdpica del 1*C. Italia

Fuente fﬁ:j?a(il%s al ﬁt.leadcii;zdos F-calc. Prob.

Ano 8,75905 8,75905 157,597683  0,0000

Rep (Ano) 1,20002 4  0,300005 5,39785627  0,0010

Genotipo 7,48309 11 0,68028091 12,2399912  0,0000
Epoca 3,95914 2 1,97957 5,05572724  g**
Gen dentro Epoca 3,52395 9 0,39155 7,04498466 g¥*x*

Error 3,05682 55 0,05557855

Total (corr.) 20,49898 71

Tabla 51. Analisis de la varianza para LHB. Espaiia

Fuente fg;?a%%s gl gJeadcilgzdos F-calc. Prob.

Afo 228,507 1 228,507 48,7151872  0,0000

Rep (Ano) 20,257 4  5,06425 1,07964258  0,3755

Genotipo 141,071 11 12,8246364 2,73407187  0,0068
Epoca 49,1435 2 24,57175 2,40565391 n.s
Gen dentro Epoca 91,9275 9 10,2141667 2,17754835 sk*

Error 257,987 55 4,69067273

Total (corr.) 647,822 71
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Tabla 52. Andlisis de la varianza para LP. Espaiia

Fuente ?:;?a(cjj?)s gl ;Lﬁlgzdos F-calc. Prob.

Afo 1791,31 1 1791,31 95,12605 0,0000

Rep (Afo) 25,5428 4  6,3857 0,33910737 0,8504

Genotipo 1559,2 11 141,745455 7,52727624  0,0000
Epoca 481 240,5 2,00751252 n.s
Gen dentro Epoca 1078,2 9 119,8 6,36188085 gr*x

Error 1035,7 55 18,8309091

Total (corr.) 4411,7528 71 |

Tabla 53. Andlisis de la varianza para LT. Espafia

Fuente iﬁ:jia?jis gl Enl‘;?gzdos F-calc. Prob.

Ao 0,0130915 1 0,0130915 0,00100699  0,9748

Rep (Afio) 343,649 4  85,91225 6,60830189  0,0002

Genotipo 9058,44 11 823,494545 63,342545 0,0000
Epoca 7469,53 2 3734,765 21,1546815  g¥**
Gen dentro Epoca 1588,91 9 176,545556 13,5797436 g¥¥*

Error 715,036 55 13,0006545

Total (corr.) 10117,1381 71

Tabla 54. Andlisis de la varianza para LV. Espaiia

Fuente Esgj?a?j%s al gtzﬁgzdos F-calc. Prob.

Afo 8,956 1 8,956 2,88152845  0,0952

Rep (Afo) 67,142 4 16,7855 540061365 0,001

Genotipo 947,897 11  86,1724545 27,7253662  0,0000
Epoca 762,141 381,0705 18,4631156  s***
Gen dentro Epoca 185,756 20,6395556 6,64062825 gkx*

Error 170,944 55 3,10807273

Total (corr.) 1194,939 71
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Tabla 55. Andlisis de la varianza para SHB. Espafia

Fuente Slljz;?jia%is gl g]lg:jcii;zdos F-calc. Prob.

Afio 108,649 1 108,649 31,8628962  0,0000

Rep (Ano) 9,846 4 24615 0,7218706 0,5807

Genotipo 119,059 11  10,8235455 3,1741618 0,0022
Epoca 6,389 2 3,1945 0,2551744 n.s
Gen dentro Epoca 112,67 9  12,5188889 3,67134586 - s***

Error 187,544 55  3,40989091

Total (corr.) 425,098 71

Tabla 56. Andlisis de la varianza para SP. Espaia

Fuente fxar::lara%%s o] ;t;ad?(r)zdos F-calc. Prob.

Afo 286,76 1 286,76 54,7753667  0,0000

Rep (Afo) 31,7165 4  7,929125 1,51457919  0,2106

Genotipo 640,281 11 58,2073636 11,1184604  0,0000
Epoca 338,609 169,3045 5,05098418  s**
Gen dentro Epoca 301,672 9  33,5191111 6,40264195  s***

Error 287,936 55 5,2352

Total (corr.) 1246,6935 71

Tabla 57. Andlisis de la varianza para ST. Espaiia

Fuente (S::;?j?acé%s gl ral;e:jcil;zdos F-calc. Prob.

Afo 329,776 329,776 2,66981079  0,1080

Rep (Afio) 5880,9 4  1470,225 11,9026933  0,0000

Genotipo 29168,4 11 2651,67273 21,4674945  0,0000
Epoca 22986,6 2 114933 16,7329419  g¥**
Gen dentro Epoca 6181,8 9  686,866667 5,56075651 « s***

Error 6793,62 55 123,520364

Total (corr.) 42172,696 71
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Tabla 58. Analisis de la varianza para SV. Espana

Fuente Exglia?jis gl ;uea:jcilcl;zdos F-calc. Prob.

Ano 68,413 1 68,413 3,85501169  0,0547

Rep (Afo) 232,69 4 58,1725 3,27796862  0,0176

Genotipo 807,125 11 73,375 4,13461598  0,0002
Epoca 460,761 230,3805 5,98625868 sk*
Gen dentro Epoca 346,364 38,4848889 2,16858925 s**

Error 976,058 55 17,7465091

Total (corr.) 2084,286 71

Tabla 59. Analisis de la varianza para AveHB. Espaia

Fuente i:zi?a%%s gl guee:ﬁ(r)zdos F-calc. Prob.

Afo 218,5 1 2185 4,88736788  0,0312

Rep (Ano) 527,708 4 131,927 2,95091891 0,0279

Genotipo 2828,56 11 257,141818 5,75170097  0,0000
Epoca 1642,85 821,425 6,23493519  s**
Gen dentro Epoca 1185,71 131,745556 2,94686039 gkkx*

Error 2458,89 55 44,7070909

Total (corr.) 6033,658 71

Tabla 60. Andlisis de la varianza para LHB. Italia

Fuente SS::j?a(:IZs gl f:nuez:jtii(r)zdos F-calc. Prob.

Afo 513,486 513,486 92,2389771 0,0000

Rep (Afio) 31,4446 4 786115 1,41212114  0,2421

Genotipo 276,721 11  25,1564545 4,51892678  0,0001
Epoca 38,476 19,238 0,72673928 n.s
Gen dentro Epoca 238,245 26,4716667 4,75518214 g¥¥x

Error 306,18 55 5,56690909

Total (corr.) 1127,8316 71
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Tabla 61. Andlisis de la varianza para LP. Italia
Fuente (S:‘::j?a%is dl gﬁ;zdos F-calc. Prob.
Afo 869,723 869,723 71,8771779  0,0000
Rep (Afio) 97,4145 4  24,353625 2,01267511 0,1054
Genotipo 5151,41 11 468,31 38,7028987  0,0000
Epoca 2958,96 1479,48 6,07326051  s**
Gen dentro Epoca 2192,45 243,605556 20,13‘24788 g¥**
Error 665,507 55 12,1001273
Total (corr.) 6784,0545 71
Tabla 62. Andlisis de la varianza para LT. Italia
Fuente Eﬁ;?_aﬂis gl %(lead?;asdos F-calc. Prab.
Afo 95,0903 95,0903 4,24265764  0,0442
Rep (ARo) 91,8302 4  22,95755 1,02430032 0,403
Genotipo 4955,22 11  450,474545 20,0988878  0,0000
Epoca 2177,93 1088,965 3,52886627  s*
Gen dentro Epoca 2777,29 9  308,587778 13,7683054 - s***
Error 1232,71 55 22,4129091
Total (corr.) 6374,8505 71
Tabla 63. Andlisis de la varianza para LV. Italia
Fuente isgriia%eos gl ;uee:jcii;asdos F-calc. Prob.
Afo 29,2612 1 29,2612 11,271175 0,0014
Rep (Ano) 29,3737 4  7,343425 2,82862728  0,0332
Genotipo 538,646 11 48,9678182 18,8620033 0,0000
Epoca 250,866 2 125,433 3,92277782  s*
Gen dentro Epoca 287,78 31,9755556 12,3167226 ghkxk
Error 142,786 55 2,59610909
Total (corr.) 740,0669 71
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Tabla 64. Andlisis de la varianza para SHB. Italia
Fuente Esgzj?a(il?)s gl ;uead?(r;dos F-calc. Prob.
Afo 179,772 1 179,772 26,6154679  0,0000
Rep (Afio) 14,1238 4  3,53095 0,52276153  0,1054
Genotipo 255,38 11 23,2163636 3,43721147  0,0000

Epoca 12,7564 2 63782 0,23659611 n.s

Gen dentro Epoca 242,6236 9  26,9581778 3,9911917 gkk*
Error 371,493 55 6,75441818
Total (corr.) 820,7688 71

Tabla 65. Analisis de la varianza para SP. Italia

Fuente f&;ﬁaﬂis al gi%?gzdos F-calc. Prob.

Afo 258,341 1 258,341 41,6928456 0,0000

Rep (Afio) 32,669 4 8,16725 1,31808692 0,2747

Genotipo 1442,17 11 131,106364 21,1588458 0,0000
Epoca 804,56 2 402,28 5,67826728 gkx
Gen dentro Epoca 637,61 9 70,8455556 11,4335425 g¥¥x*

Error 340,796 55 6,19629091

Total (corr.) 2073,976 71

Tabla 66. Andlisis de la varianza para ST. Italia

Fuente E&:jarla(:lis o] ;ZZ?;‘Z_dOS F-calc. Prob.

Afo 1502,67 1 1502,67 11,0737083 0,0016

Rep (Afio) - 130491 4  326,2275 2,40408617  0,0606

Genotipo 12966,3 11  1178,75455 8,6866604 0,0000
Epoca . 2456,1 2 1228,05 1,05159274  n.s
Gen dentro Epoca 10510,2 9 1167,8 8,60593246 gxk*k

Error 7463,34 55 135,697091

Total (corr.) 23237,22 71

236



f

237

®
®
o
‘ Ve -
® Apéndice 2
®
®
: Tabla 67. Andlisis de la varianza para SV. Italia
| Suma de Cuadrados
: Fuente cuadrados gl medios F-calc. Prob.
® Ao 75,772 1 75,772 5,26584729 0,0256
® Rep (Afo) 127,034 4 31,7585 2,2070872 0,0801
: Genotipo 713,984 11 64,9076364 4,51081799 0,0001
® Epoca 172,594 86,297 1,43459059 n.s
: Gen dentro Epoca 541,39 60,1544444 4,18049039  s***
® Error 791,413 55 14,3893273
® Total (corr.) 1708,203 71
o
®
®
o
e
o Tabla 68. Andlisis de la varianza para AveHB. Italia
o Suma de Cuadrados
® Fuente cuadrados g nedios F-calc. Prob.
® Ao 36,4775 1 36,4775 0,82375796 0,3680
: Rep (Afo) 293,67 4 73,4175 1,65796038 0,173
e Genotipo 4049,12 11 368,101818 8,31270786 0,0000
: Epoca 1880,34 2 940,17 3,90151606 s*
® Gen dentro Epoca 2168,78 9 240,975556 5,44186227 i
: Error 2435,5 55 44,2818182
® Total (corr.) 6814,7675 71
®
®
®
®
o . .
® Tabla 69. Analisis de la varianza para It. Espana

Suma de Cuadrados
: Fuente cuadrados g edios F-calc. Prob.
o Epoca 43547.1 2 217735 3.59 0.0396
: Repeticion 177347 2 88673.5 14.62 0.0000
® Error 188014 31 6064.97
® Total (corr.) 408908 35
®
®
®
o
®
®
®
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" Tabla 70. Analisis de la varianza para IL. Espana

Suma de Cuadrados . p
Fuente cuadrados al medios F-calc. rob.
Epoca 70672.5 2 35336.3 6.66 0.0039
Repeticion 78454.5 2 392273 7.39 0.0024
Error 164531 31 5307.44
Total (corr.) 313658 35
Tabla 71. Andlisis de la varianza para K t. Espana

Suma de Cuadrados
Fuente cuadrados gl medios F-calc. Prob.
Epoca 0.0286634 2 0.0143317 3.30 0.0502
Repeticién 0.0142933 2 0.00714664 1.65 0.2092
Error 0.134589 31 0.00434158
Total (corr.) 0.177546 35
Tabla 72. Analisis de la varianza para K L. Espafia

Suma de Cuadrados
Fuente cuadrados al medios F-calc. Prob.
Epoca 0.0223532 2 0.0111766 1.73 0.1944
Repeticion 0.00889559 2 0.00444779  0.69 0.5103
Error 0.20054 31 0.00646905
Total (corr.) 0.231789 35
Tabla 73. Andlisis de la varianza para K med.. Espafia

Suma de Cuadrados
Fuente cuadrados gl medios F-calc. Prob.
Epoca 0.0240604 2 0.0120302 2.55 0.0946
Repeticién 0.0111888 2 0.0055944 1.18 0.3194
Error 0.146433 31 0.00472363
Total (corr.) 0.181682 35
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Tabla 74. Andlisis de la varianza para FRI t. Espafia

Suma de Cuadrados
Fuente cuadrados gl medios F-calc. Prob.
Epoca 162.785 2 81,3925 2.65 0.0863
Repeticion 8.87072 4.43536 0.14 0.8659
Error 950.578 31 30.6638
Total (corr.) 1122.23 35
Tabla 75. Andlisis de la varianza para FRI L. Espafia

Suma de Cuadrados
Fuente cuadrados gl medios F-calc. Prob.
Epoca 345.759 172.879 7.18 0.0027
Repeticién 63.2679 31.634 1.31 0.2832
Error 746.141 31 24.0691
Total (corr.) 1155.17 35
Tabla 76. Andlisis de la varianza para LAL Espaia

Suma de Cuadrados
Fuente cuadrados gl medios F-calc. Prob.
Epoca 0.735176 2 0.367588 16.27 0.0000
Repeticion 0.0266147 2 0.0133074 0.59 0.5610
Error 0.700542 31 0.0225981
Total (corr.) 1.46233 35
Tabla 77. Andlisis de la varianza para SAL Espana

Suma de Cuadrados
Fuente cuadrados gl medios F-calc. Prob.
Epoca 0.395917 2 0.197958 4.22 0.0239
Repeticion 0.35432 2 0.17716 3.78 0.0340
Error 1.45286 31 0.0468665
Total (corr.) 2.2031 35
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Tabla 78. Andlisis de la varianza para EAI. Espafia

Cuadrados
Fuente cuadrados gl medios F-calc. Prob.
Epoca 2 0.29871 19.91 0.0000
Repeticion 2 0.0516753 3.44 0.0446
Error 31 0.0150068
Total (corr.) 35
Tabla 79. Andlisis de la varianza para GAL Espafia

Cuadrados
Fuente cuadrados medios F-calc. Prob.
Epoca 2 0.545278 5.44 0.0094
Repeticion 2 0.509689 5.09 0.0123
Error 31 0.100206
Total (corr.) 35
Tabla 80. Andlisis de la varianza para It. Italia

Cuadrados
Fuente cuadrados medios F-calc. Prob.
Epoca 2 2582.76 0.30 0.7455
Repeticion 2 33158.1 3.81 0.0333
Error 31 8711.58
Total (corr.) 35
Tabla 81. Andlisis de la varianza para IL. Italia

Cuadrados
Fuente cuadrados gl medios F-calc. Prob.
Epoca 2 18976 3.19 0.0551
Repeticion 2 16100.6 2.70 0.0827
Error 31 5954.0
Total (corr.) 35
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Tabla 82. Andlisis de la varianza para K t. Italia

Cuadrados
Fuente cuadrados o] medios F-calc. Prob.
Epoca 0.00622738 2 0.00311369 0.66 0.5219
Repeticion 0.00004981 2 0.00002490 0.01 0.9947
Error 31 0.00434158
Total (corr.) 35
Tabla 83. Andlisis de la varianza para K L. Italia

Cuadrados
Fuente cuadrados al medios F-calc. Prob.
Epoca 0.0083316 2 0.0041658 0.54 0.5884
Repeticion 0.00295969 2 0.00147984 0.19 0.8266
Error 31 0.00772192
Total (corr.) 35
Tabla 84. Analisis de la varianza para K med.. Italia

Cuadrados
Fuente cuadrados dl medios F-calc. Prob.
Epoca 0.00004714 2 0.00002357 0.00 0.9955
Repeticion 0.00076722 2 0.00038361 0.07 0.9295
Error 31 0.0052329
Total (corr.) 35
Tabla 85. Andlisis de la varianza para FRI t. Italia

Cuadrados
Fuente cuadrados gl medios F-calc. Prob.
Epoca 2 14.0734 0.55 0.5799
Repeticion 2 27.8058 1.10 0.3469
Error 31 25.3774
Total (corr.) 35
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Apéndice 2

Tabla 86. Analisis de la varianza para FRI L. Italia

Suma de Cuadrados
Fuente cuadrados al medios F-calc. Prob.
Epoca 134.252 2 67.126 2.52 0.0966
Repeticién 113.68 2 56.8398 2.14 0.1351
Error 824.753 31 26.6049
Total (corr.) 1072.68 35
Tabla 87. Andlisis de la varianza para LAL Italia

Suma de Cuadrados
Fuente cuadrados gl medios F-calc. Prob.
Epoca 0.322639 2 0.161319 3.04 0.0624
Repeticion 0.00830816 2 0.00415408 0.08 0.9249
Error 1.64575 31 0.0530888
Total (corr.) 1.9767 35
Tabla 88. Andlisis de la varianza para SAL Italia

Suma de Cuadrados
Fuente cuadrados medios F-calc. Prob.
Epoca 0.119635 2 0.0598177 0.99 0.3817
Repeticion 0.0137869 2 0.00689344 0.11 0.8922
Error 1.86596 31 0.0601922
Total (corr.) 1.99938 35
Tabla 89. Analisis de la varianza para EAI Italia

Suma de Cuadrados
Fuente cuadrados dl medios F-calc. Prob.
Epoca 0.139378 2 0.0696888 4.58 0.0180
Repeticion 0.063828 2 0.031914 2.10 0.1396
Error 0.471248 31 0.0152015
Total (corr.) 0.674453 35

242



|

Apéndice 2

Tabla 90. Andlisis de la varianza para GAL Italia

‘ Suma de Cuadrados .
Fuente cuadrados 9 medios F-calc. Prob.
Epoca 0.211177 2 0.105588 0.45 0.6437
Repeticion 0.209879 2 0.104939 0.44 0.6454
Error 7.32556 31 0.236308
Total (corr.) 7.74661 35
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