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RESUMEN

El trigo duro se cultiva en muchas regiones del mundo. Su importancia reside en
ser una fuente principal para la alimentacién tanto humana como animal. En Espafia, la
superficie dedicada al trigo duro ha crecido de forma espectacular en los ltimos afios,
pasando de 109.400 Ha en 1998 a 874.192 Ha en 2000. Este rapido incremento obedece
a las subvenciones comunitarias para la produccién de esta especie en las zonas de
cultivo tradicional. En el 4rea Mediterranea, el rendimiento del trigo se caracteriza por
importantes fluctuaciones del rendimiento, debido normalmente a la duracién,
frecuencia e intensidad de estreses impredecibles de tipo abidtico (sequia, frio y calor).

Sin embargo, estas condiciones pueden favorecer una buena calidad tecnologica del
grano.

El material vegetal utilizado en este estudio ha consistido en 10 genotipos de
trigo duro (Triticum durum Dest.), incluyendo 4 variedades comerciales espafiolas y 6
lineas avanzadas de la Durum Core Collection de ICARDA. Estos genotipos se han
estudiado durante los afios 1998, 99 y 2000 en dos ambientes (secano y regadio) de la
provincia de Granada y en Jerez de la Frontera (bajo condiciones de secano), utilizando
un disefio experimental de bloques al azar con 4 repeticiones. Los caracteres estudiados
han sido el rendimiento y sus componentes; el contenido en proteina; los pardmetros de
calidad tecnolégica mas importantes; el crecimento del grano; y varios criterios
morfofisiologicos de interés para la mejora del trigo duro para resistencia a la sequia.
Para analizar los resultados se han utilizado diversas aproximaciones estadisticas,
incluyendo AMMI, andlisis por componentes principales, métodos univariantes
paramétricos (varianza de Shukla) y no-paramétricos (método de Ketata de la
consistencia del comportamiento) y analisis por coeficientes de sendero.

Los resultados indican que la relacion entre el rendimiento en grano y el
contenido en proteina fue negativa, ajustindose mejor a una ecuacién asintética, en
lugar de a la conocida regresion lineal. Ello sugiere que aumentos en el rendimiento en
grano por encima de un cierto nivel bajo condiciones favorables no disminuyen el
contenido en proteina, lo que permite concluir que es posible mejorar los dos caracteres
de forma simultinea. Los ambientes de secano permitieron la obtencién de buenos
valores para la mayoria de los pardmetros de calidad. Los genotipos estudiados
mostraron buenos niveles de calidad para todos los parametros, con la tinica excepcién
del contenido en pigmentos. La sequia provocé la reduccién del peso final del grano y
de la duracién del llenado, mientras que aumenté la tasa de acumulacién de los
carbohidratos en el grano. En los ambientes que reducen la tasa del llenado del grano, la
duracion del mismo determina mayoritariamente el peso del grano. En los ambientes
que acortan la duracion del llenado, la velocidad de translocaciéon de asimilados hacia el
grano parece determinante de su peso final. El andlisis multivariante AMMI explico
gran parte de la interaccion G x E, que se acumulé mayoritariamente en el primer eje de
componentes principales (cerca de la mitad de la suma de cuadrados de la interaccion).
La fuerte interaccién afio x ambiente encontrada en nuestro estudio, dificulté definir
patrones de adaptacién desde el punto de vista agronémico y ambiental. La variedad
comercial espafiola Altar-aos fue la mejor dentro del conjunto de genotipos estudiados y
reuni6 buenas propiedades, tanto de rendimiento como de calidad, presentando ademas



una elevada estabilidad para ambos caracteres. El contenido en clorofilas aparece como
un caracter prometedor en la seleccion para la resistencia a la sequia, debido a su
estrecha relacién con el rendimiento y a la alta heredabilidad encontrada en nuestro
estudio. La fluorescencia répida de la clorofila parece una herramienta ttil de seleccién,
especialmente bajo las condiciones favorables del cultivo. La depresion de la
temperatura de la cubierta vegetal en antesis estuvo negativamente relacionada con el
rendimiento, tanto en regadio como en secano. La relacién entre la discriminacién
isotépica del carbono *C (A) y el rendimiento en grano ha sido significativa sélo bajo
las condiciones favorables del regadio y relativamente elevada, aunque no significativa,
en Jerez. Por tanto, A puede ser recomendado como criterio de seleccién mas bien bajo
condiciones favorables.



SUMMARY

Durum wheat is cultivated in many regions of the world because is one of the
most important food sources for animal and human consumption. In Spain, the area
dedicated to durum wheat has significantly increased in the last years, passing from
109.400 Has in 1988 to 874.192 in 2000. This increment has been due to the communal
subsidies for the production of this specie in the traditional growing areas in Spain. In
the Mediterranean basin, durum wheat yields are characterized by important
fluctuations, mainly due to the duration, frequency and intensity of unpredictable abiotic
stresses (drought, cold and high temperatures). Nevertheless, these conditions could
favour the production of grains with good technological quality.

Plant material has consisted of 10 durum wheat genotypes (Triticum durum
Desf.), including 4 Spanish commercial varieties and 6 advanced lines of the Durum
Core Collection from ICARDA. These genotypes has been studied during the years
1998, 1999 and 2000 in two environments (under rainfed and irrigated conditions) of
the province of Granada and in Jerez de la Frontera (under rainfed conditions), using a
randomised complete block design with 4 replications. The characters studied included
yield and yield components; protein content; the main quality parameters; grain growth;
and several morphophysiological traits of interest in durum wheat breeding for drought
resistance. Different statistical approaches have been used to analyse the data, including
AMMI; principal components analysis; path-coefficients analysis; parametric univariant
methods (Shukla’s stability variance); and no-parametric methods (Ketata's
performance consistency).

Results indicate a negative relationship between grain yield and protein content.
Data fitted better to an asymptotic equation, instead of to the well-known lineal
regression, suggesting that yield improvements in fertile environments may be attained
with negligible reductions in protein content, given thus the possibility of a
simultaneous breeding for the two characters. Rainfed environments allowed good
values for most quality parameters. The genotypes studied showed acceptable levels of
quality for all the parameters, with the only exception of the pigment content. Drought
caused a reduction of final grain weight and grain filling duration, while increased the
carbohydrates accumulation rate in the grain. In environments that reduce the rate of
grain filling, the duration of grain growth mainly determines final grain weight. In
environments that shorten the duration of grain filling, the translocation rate of
assimilates toward the grain seems crucial in determining its final weight. The AMMI
analysis explained great part of the interaction G x E, which mostly accumulated in the
first PCA axis (near half of the sum of squares of the interaction). The strong interaction
year x environment found in our study hindered the definition patterns of adaptation of
the studied genotypes from the agronomic and environmental point of view. The
Spanish commercial variety Altar-aos was the best among the group of genotypes and
gathered good properties, both for grain yield and quality traits, and presented also a
high stability for all characters. The chlorophyll content appears as a promising trait in
selection for drought resistance, due to its strong relationship with yield and to its high
broad-sense heritability found in our study. The chlorophyll fluorescence seems a useful
tool of selection, especially under favourable growing conditions. Canopy temperature



depression at anthesis was negatively related to yield, both in irrigated and rainfed trials.
Relationship of ’C carbon isotope discrimination (A) with yield has been significant
only under irrigated conditions and relatively high, although not significant, in Jerez.
Therefore, A can be recommended also as selection criterion under favourable
conditions
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Introduccion general y Objetivos

1. Importancia del trigo duro a escala mundial

El trigo duro se cultiva en muchas regiones del mundo. Su importancia reside en
ser una fuente principal para la alimentacién tanto humana como animal, asi como por
su gran variabilidad genética y plasticidad fenotipica (Slafer y Rawson, 1994). El trigo
duro se cultiva desde latitudes de 60° N en Europa hasta 45° S en América y en un rango
altitudinal desde pocos metros hasta mas de 3000 m sobre el nivel del mar.

Tabla I. Superficie, rendimiento y produccién del trigo duro en los
paises mas productores en el mundo. Los datos corresponden a la
media del periodo 1987-1996.

Superficie Rendimiento Produccion

(1000 ha) (t ha™) (1000 t)
Argelia 1077 0,90 977
Marruecos 1127 1,29 1482
Siria 694 2,47 1814
Ttnez 663 1,23 887
Turquia 2955 1,52 4500
WANA 6516 1,48 9660
EE.UU. 1242 2,07 2559
Canadi 2067 1,94 3931
Italia 1660 2,49 4090
Espafia ' 407 2,27 800
Grecia 571 2,58 1451
Mundo 17480 1,68 29451

Fuente: Belaid, 2000

La superficie dedicada al cultivo del trigo duro en el mundo se estima alrededor
de 17-18 millones de hectareas, es decir el 8% de la superficie total de trigo. La
produccién mundial anual de este cultivo promedia los 30 millones de toneladas (5,5%
de la produccion total de trigo). Aunque el trigo duro se cultiva en varias regiones del
mundo, la mayor parte en superficie y produccién se concentra en América del norte
(19% de superficie y 22% de produccién) y la cuenca mediterrinea (52% de superficie y
54% de produccion) (tabla I). En la zona mediterranea, 5 paises (Argelia, Marruecos,
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Siria, Tnez y Turquia) de la zona denominada WANA (West Asia North Africa),

retnen el 53 y 60% de superficie y produccion, respectivamente.

Los rendimientos son mas altos en los paises desarrollados debido al uso de las
altas tecnologias para el manejo del cultivo, cosa que no se presenta en los paises en via

de desarrollo (los d¢ WANA), resultando en rendimientos mé4s bajos (tabla I).

2. Importancia del trigo duro en Espaiia

En Espafia, la superficie dedicada al trigo duro ha crecido de forma espectacular
en los wltimos afios, pasando de 109.400 Ha en 1998 a 874.192 Ha en 2000 (AETC,
1988, 2000) (figura I). Este rapido incremento obedece a 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 ha estado alrededor de los 36.000 millones de pesetas anuales solamente
en concepto de subvenciones directas de la CEE. Esta situacion ha provocado un
aumento de actividad en los sectores implicados. En particular existe en este momento
una gran demanda de variedades de trigo duro adaptadas a las condiciones

agrocliméticas espafiolas.

Como se observa en la figura II, el cultivo de trigo duro se concentra
mayoritariamente en Andalucia y el valle de Ebro, representando mas del 80% de la
superficie y produccién nacionales. Las variedades més cultivadas durante el periodo
1994-2000 han sido Vitron (14,3%), Nufio (11,9%), Don Pedro (11,8), Simeto (10,1),
Jabato (9,4), Antén (7,5), Mexa (7,4) y Gallareta (6,9).

En cuanto a la calidad del trigo duro en Espafia, la mayoria de las variedades
cultivadas muestran valores aceptables para todos los parametros de calidad, debido a
que el clima mediterrdneo permite la produccién de trigos con buena calidad (Borghi et
al., 1997). Sin embargo, existe una considerable fluctuacién interanual en algunos
parametros de calidad, tales como el contenido en proteina, la vitrosidad, el peso

hectolitrico y el peso de mil granos; parametros de gran importancia en el mercado de
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Figura 1. Evolucién de la superficie, produccion y rendimiento de trigo duro en Espaiia.
(Fuente: AETC)
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trigo duro. Esto se manifiesta claramente en la figura III, donde se presenta la
evolucion interanual de la calidad de las variedades comerciales Vitrén, Jabato y Mexa

en el periodo 1994-2000 (AETC, 1994-2000).

3. Principales limitaciones del cultivo de trigo duro en la 4rea mediterrinea

El 95% del trigo duro se produce en Espafia en los secanos de Andalucia,
Aragén y Extremadura. Como ocurre en toda el drea Mediterrinea, los secanos se
caracterizan por importantes fluctuaciones del rendimiento, debido normalmente a la
duracién, frecuencia e intensidad de estreses impredecibles de tipo abidtico (sequia, frio
y calor) (Nachit ez al., 1992b). La sequia es, sin duda, el elemento que més condiciona
la produccion en los secanos (Royo et al., 1998). Ello se ilustra en la figura I, donde se
observa que la produccién de trigo duro en Espaiia en 1995, uno de los afios mis secos
del siglo, fue de 423.100 t (660 kg ha™), mientras que al afio siguiente, bastante més
favorable climatologicamente, fue de 1.705.300 t (2.630 kg ha™) (AETC, 1998). Ello
implica que las variaciones del rendimiento han oscilado en los ultimos afios hasta en un

400%, determinando grandes oscilaciones en la produccion total (figura I).

En general, la unién europea, incluyendo a Espafia, ha sufrido una disminucién
de produccién de trigo duro durante los cuatro Gltimos afios (Morancho, 2000), lo que
ha conducido a la importacién de, aproximadamente, un millén de toneladas por afio
desde EE.UU., Canadd y Mgéjico. Esta importacién se debié, en parte, también a
problemas de calidad, que provocaron la venta de una gran parte de la produccién de
trigo duro para alimentacién animal. Esta reduccion registrada en la produccién de trigo
duro en los paises de la unién europea se debe, por una parte, a la sequia que afecta a la
zona mediterrdnea y en particular al sur de Espafia, exportador principal a los demas
paises de la unién europea; y, por otra, a la incertidumbre en el nivel de produccion, que
obliga a los agricultores a no invertir mucho en el tratamiento del cultivo y,

especialmente, en el abono nitrogenado, lo que produce granos con bajo contenido en

proteina.
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Si bien el déficit hidrico puede afectar al cultivo durante todas las fases de su
ciclo, este suele hacerse agudo a partir de la antesis (Edmeades et al., 1989), lo que se
ha dado en llamar sequia terminal (Loss y Siddique, 1994). Los dafios causados por el
estrés en la planta dependen de la intensidad del mismo; el momento en que aparece; su
duracién; el estado vegetativo y el genotipo (Jones y Qualset, 1984). La planta suele
responder mediante una secuencia de cambios en su morfologia y fisiologia. La
adaptacién al estrés se manifiesta en la planta a cuatro niveles: desarrollo, morfolégico,

fisiologico y metabdlico.

4. Taxonomia y desarrollo de la planta de trigo

4.1. Taxonomia : Origen y clasificacion

Segun los estudios de Vavilov, las especies del género Triticum han tenido su
centro de diferenciacion en Turquia, Afganistan e India. Otras investigaciones mAs
recientes afirman que el trigo tuvo su origen en la zona situada en Asia Menor y
Afganistan (Lépez Bellido, 1991). El trigo pertenece al orden Graminales, familia
Gramineas (Poaceas), subfamilia Festucoidae, tribu Triticaceae (Hordeae), género
Triticum. Este comprende alrededor de 30 tipos de trigo que tienen suficientes
diferencias genéticas como para ser consideradas especies distintas o subespecies. De
ellos, aproximadamente la mitad se han cultivado o se cultivan en alguna parte del

mundo y el resto son silvestres.

La primera clasificacion de los trigos fue realizada por Linneo en 1753.
Sakamura en 1918, y otros investigadores después, concluyeron que los trigos
cultivados constituyen series alopoliploides, que van desde los diploides (genoma AA,
2n = 14) pasando por los tetraploides (genoma AABB, 2n = 28) hasta los hexaploides
(genoma AABBDD, 2n = 42) (L6pez Bellido, 1991; Kimber y Sears, 1987). Se piensa
que un ancestral diploide, se diferencié primero en varios otros diploides, incluyendo al
trigo diploide (con el genoma A). En una segunda etapa, algunas especies (con el
genoma B), cuyos cromosomas se cree que se han diferenciado mucho en estructura de

aquellos del genoma A, se combinaron con el genoma A para formar un trigo
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tetraploide. De una forma similar, un genoma D, presumiblemente altamente
diferenciado, se afiadi6 al tetraploide AABB para formar el trigo hexaploide AABBDD
(Kimber y Sears, 1987). En la tabla II se presentan algunas de las especies cultivadas y

silvestres del trigo.

Tabla IL. Clasificacién y distribucién de algunas especies del género Triticum.

Nombre

Especie Genoma comiin Distribucion
Diploides
T. monococcum var. boeticum AA Einkorn silvestre ~ Sudoeste asiético, Balcanes
T. monococcum var. monococcum AA gxsrél:ﬁo:n cultivado, Sudoeste asiatico
T. tauschii DD cc Sudoeste asiatico, Asia central
T. speltoides SS cc Sudoeste asidtico
T. umbellutum 89) cc Sudoeste asidtico
Tetraploides
T turgidum var. dicoccoides AABB Emmersilvestre  Sudoeste asidtico
T. turgidum var. dicoccum AABB gg:;: :llﬂii;:r?:;a Sudoeste asiatico
Sudoeste asiatico, Asia central,
T. turgidum var. Durum AABB  Trigo duro Turquia, Africa septentrional,
S. de Europa, EEUU, Canadd
T. twrgidum var. turgidum AABB  Trigoredondillo  S. de Europa, Africa Septentrional
T. timopheevii araraticum AAGG cc Sudoeste asidtico
T. ventricosum DDMM cc S. de Europa, Africa septentrional
HEXAPLOIDES
T. aestivum var. aestivum AABBDD Trigo harinero. Todo el mundo
T. aestivum AABBDD Trigo ramificado %%dﬁ e asidtico, §. de Europa,
T. aestivum var. compactum AABBDD Trigo perdigén. India
T. syriacum DDMMSS cc Sudoeste asiatico

Fuente: Lépez Bellido, 1991.

4.2. Desarrollo de la planta de trigo

El desarrollo de un cultivo se define como la secuencia de los acontecimientos

fenolégicos controlados por los factores externos y que determinan los cambios

morfolégicos y funcionales de algunos 6rganos (Landsberg, 1977). El conocimiento del

desarrollo de la planta puede facilitar y ayudar a explicar los aspectos relacionados con
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la produccién, asi como a predecir el impacto de los estreses ambientales sobre la

cosecha.

El desarrollo del cultivo de trigo es una continuidad de periodos vegetativo,
reproductivo, y de llenado del grano, durante los cuales la planta inicia y desarrolla sus
érganos, y completa su ciclo vital. El periodo vegetativo se inicia con la germinacion de
la semilla como respuesta a su imbibicién. Las condiciones necesarias para la
germinacion se encuentran, generalmente, entre 4 y 37 °C, con un éptimo situado entre
20 y 25°C, y una humedad minima de 35-45% del peso del grano (Evans, 1983).
Finalizada la germinacién, las raices seminales se extienden en el suelo para que la
pléantula pueda alimentarse, mientras que el coledptilo se dirige a la superficie después
de haber terminado su crecimiento debajo del suelo. La emergencia de la plantula se
considera frecuentemente como la apariciéon de la primera hoja encima del coledptilo.
Durante este periodo de tiempo, se inician muchas yemas florales sobre el dpice, dando
lugar después a la aparicion de las hojas. La tasa de aparicion floral estda influida por
factores tanto genéticos como ambientales (Miralles y Slafer, 1999). La temperatura es
el factor principal que condiciona el filocrono en trigo, aunque parece ser que la

respuesta al fotoperiodo tiene un efecto adicional.

En ausencia de cualquier limitacion en la disponibilidad de asimilados, la
aparicion de tallos (o lo que se denomina “ahijamiento”) esta estrechamente relacionada
con la emergencia de las hojas, es decir, el primer tallo hijo aparece coincidiendo con la
emergencia de la cuarta hoja. A medida que progresa el ahijamiento, el crecimiento de
las yemas diferenciadas da lugar a la aparicién 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, siguiendo la misma
secuencia de produccion y ordenacion de los tallos. La mayoria de los cultivos de trigo
se desarrollan en condiciones Optimas s6lo durante un corte periodo al inicio del ciclo,
por lo que esta relacién entre el filocrono y la aparicién de los tallos es valida sélo en
esta etapa. Inmediatamente después de que los recursos energéticos empiezan a ser

limitantes, no todos los tallos iniciados emergen, y la tasa de aparicién de las hojas se
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reduce. Cuando los asimilados empiezan a ser atin m4s limitantes, termina la iniciacién
de nuevos tallos y algunos de ellos mueren. Un buen nivel de ahijamiento es un carécter
deseable en ambientes secos, ya que las variedades con alto y poco variable nimero de
tallos hijos por unidad de é4rea tienden a poseer una gran cosecha de grano (Ramos et
al., 1982 y Hadjichristodoulou, 1985). Un ahijado excesivo es indeseable para obtener
maximos rendimientos, ya que los tallos y las espigas compiten entre si cuando el
cultivo es demasiado denso y el nivel de otros componentes disminuye (L6pez Bellido,
1991). De hecho, bajo condiciones mediterrneas una elevada produccién de tallos al
finalizar el ahijado determina una gran mortalidad de los mismos durante la fase de
encafiado (Garcia del Moral y Garcia del Moral, 1995).

La mortalidad de los tallos coincide generalmente con el inicio del encafiado.
Esto refleja, probablemente, un incremento significativo en la demanda de los
asimilados y nutrientes por los entrenudos vegetativos que se alargan. Cuando las
condiciones climdticas son favorables (satisfacen las necesidades de vernalizacién y
fotoperiodo de la planta), 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 €l ha terminado su crecimiento. Los
entrenudos van aumentando su longitud hacia el extremo del tallo, de manera que el
ultimo entrenudo puede llegar a representar la mitad de la longitud del tallo, y los

inferiores estar comprimidos en unos pocos milimetros de tallo.

Al mismo tiempo que el tallo se alarga, la yema terminal o é4pice modifica
totalmente su funcién, pasando de simple yema vegetativa a ser el esbozo de la
inflorescencia, en la que se van a diferenciar sucesivamente todas las partes y 6rganos
de la futura espiga, es decir, se cambia del simple crecimiento vegetativo al proceso de
desarrollo reproductivo (Garcia del Moral y Ramos, 1989; Lépez Bellido, 1991). La
emergencia de la espiga comienza cuando la espiguilla terminal puede verse por encima
de la hoja bandera, considerandose que se ha completado, es decir, que la espiga ha
aparecido totalmente, cuando la espiguilla basal sobrepasa dicha hoja (Zadoks et al.,

11
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1974). La floracién se manifiesta con la aparicién de las anteras amarillas fuera de las
espiguillas, primero en la parte central de la espiga y luego en los dos extremos; en este
momento se considera que tiene lugar la floracion completa del trigo (Zadoks et al.,
1974). La floracion, que dura unos pocos minutos, comienza en las espiguillas centrales
y continua hacia ambos extremos de la espiga (Simmons, 1987). A nivel del cultivo, el
espigado tiene lugar cuando el 50% de los tallos han superado la situacién anterior,
concluyendo a los pocos dias. Las altas temperaturas y la sequia afectan negativamente
a la formacién de los érganos reproductores, induciendo esterilidad del polen. El
rendimiento de grano es particularmente reducido en estos casos, no sélo durante el

periodo de formacion del polen, sino también durante la antesis y la fecundacion.

Después de la antesis ocurre la fecundacion que da lugar a la formacién del
grano. Este periodo se caracteriza por un periodo de latencia donde el grano acumula
lentamente la biomasa seca en un porcentaje de 5 a 10% de su peso final (Loss et al.,
1989). Durante esta fase, que representa del 20 al 30% del periodo antesis-madurez
(Gebeyehou et al., 1982), se forma la mayor parte de las células del endospermo, que
determinan la mixima capacidad de sumidero que puede tener el grano. Después del
periodo de latencia, el crecimiento del grano se acelera progresivamente hasta alcanzar
su tasa maxima. Durante este periodo, el peso del grano crece linealmente respecto al
tiempo térmico. Hacia el final de esta fase el crecimiento del grano se reduce,
alcanzando su méximo peso seco en el momento de la madurez fisiologica.
Posteriormente, el grano pierde agua llegando a la madurez comercial cuando el
contenido de humedad se sitda entre el 8-12%, dependiendo de las condiciones de

maduracién.
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OBJETIVOS

A continuacién se enumeran los objetivos generales del presente trabajo. No

obstante, en cada uno de los capitulos también se incluyen una serie de objetivos

especificos a los que se dirigen cada uno de los apartados que constituyen esta Memoria
de Tesis Doctoral.

¢

(id)

(iii)

(iv)

™)

Cuantificar el grado de influencia de los efectos genotipico y ambiental, asi
como de la interaccion genotipo x ambiente, sobre el rendimiento,
contenido en proteina, parametros de llenado del grano, caracteres

morfofisiolégicos y factores de calidad.

Estudiar la relacion entre el rendimiento en grano y el contenido en proteina

bajo los distintos regimenes hidricos utilizados.

Modelizar el crecimiento del grano en los ambientes de secano y regadio y

estudiar su relacion con el rendimiento y el contenido en proteina.
Determinar los patrones de estabilidad de los 10 genotipos estudiados.
Analizar la relacion del rendimiento en grano con los caracteres

morfofisiolégicos estudiados, con el propdsito de identificar aquellos mas

prometedores para la mejora del rendimiento bajo condiciones mediterraneas
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Capitulo 1

1. INTRODUCCION

Desde que el hombre empezé a seleccionar trigos para su agricultura doméstica
y desde que se iniciaron los primeros programas de mejora genética a comienzos del
siglo pasado, la produccién de grano por unidad de superficie ha sido siempre el
objetivo més importante, si no el unico, de los programas convencionales de mejora
genética de trigos. Asi, el rendimiento en condiciones favorables de cultivo ha
aumentado muy significativamente en los tltimos 50 afios. La utilizacién simultinea de
variedades mejoradas, con técnicas culturales mas adecuadas, ha permitido unos

incrementos espectaculares en la produccién (Romagosa y Araus, 1991a).

Mucha de la ganancia genética conseguida en el rendimiento se ha basado sobre
la definicion de Donald y Hamblin (1976) del rendimiento en grano como el producto
de la produccién de biomasa y el indice de cosecha. La biomasa por unidad de
superficie puede incrementarse gracias a las practicas agronémicas (siembra temprana,
alta densidad de siembra y dosis adecuadas de fertilizantes, especialmente nitrogenados)
y por intermedio de la mejora genética. En las zonas favorables de cultivo se ha
avanzado mucho en la seleccion de altos indices de cosecha, sobre todo después de la
adopcién de los trigos semi-enanos del CIMMYT, lo que ha resultado en elevados
rendimientos en grano. Sin embargo, bajo las condiciones de estrés de los ambientes
mediterréneos, tal y como afirman Siddique er al. (1989) y Hadjichristodolou (1991), la
obtencién de importantes incrementos en el indice de cosecha es bastante improbable,
debido principalmente al déficit hidrico y elevadas temperaturas tipicas durante el
llenado de los granos.

En los ultimos 30 afios, el contenido en proteina del grano estd adquiriendo cada
vez mayor importancia en los programas de seleccidn y mejora de los cereales y
especialmente del trigo. Esta importancia viene dada por el destacado valor nutritivo
que tiene este pardmetro y por su relevancia para la industria panadera y de fabricacion
de pastas. Los ambientes mediterrdneos se caracterizan bésicamente por grandes
fluctuaciones y la frecuencia impredecible de la duracién e intensidad de las Iluvias

entre y dentro de las campafias agricolas. En estas dreas, el trigo duro se cultiva
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principalmente en secano, lo que determina que el rendimiento sea altamente inestable,

mientras que permite la produccién de trigos con alta calidad (Borghi et al., 1997).

El contenido en proteina esta influido por el ambiente y por el genotipo, siendo
la interaccién de estos dos factores de menor importancia en magnitud. Asi, en un
estudio con 24 genotipos de trigo harinero cultivados en 12 ambientes, Baezinger et al.
(1985) demostraron que el efecto ambiental fue el mds importante para muchos
pardmetros de calidad, incluyendo el contenido en proteina del grano. Los factores
ambientales mds importantes que afectan al contenido proteico del grano de trigo son: la
dosis de fertilizante nitrogenado, el momento de su aplicacién y el nitrogeno residual
del suelo (Rao et al., 1993).

La principal fuente de proteina del grano la constituye el nitrégeno presente en
los tejidos vegetativos de la planta antes del comienzo del llenado del grano.
Generalmente, cerca de 2/3 o mas de la proteina almacenada en el grano maduro est4
ya presente en la planta en la antesis, tanto en trigo (Austin et al., 1977; Cox et al.,
1985) como en cebada (Garcia del Moral et al., 1985, 1998). La cantidad restante se
absorbe desde el suelo durante la fase del desarrollo del grano (Kramer, 1979).

La mejora simultdnea del rendimiento en grano y el contenido proteico es una
tarea muy dificil, debido a la correlacién negativa encontrada a menudo entre estos dos
caracteres. Estd generalmente bien establecido que cuando el porcentaje de proteina ha
sido utilizado como criterio de seleccion en los programas de mejora genética, los
progresos han sido solamente a costa del rendimiento en grano (Jenner et al., 1991).
Esta relacion negativa estd ampliamente argumentada en la literatura y frecuentemente
confirmada en los estudios de rendimiento y contenido en proteina del grano en trigo
(Peterson et al., 1992; Liu et al., 1995; Boggini et al., 1997; Simmonds, 1995; Novaro
et al., 1997; Pleijel et al., 1999; Rharrabti et al., 2000) y triticale (Garcia del Moral et
al., 1995). Sin embargo, esto no es una regla general ya que, para un determinado
genotipo, la correlacion entre el rendimiento en grano y el contenido en proteina puede
ser cercana a Cero, positiva o negativa, dependiendo del nivel de fertilidad del suelo

(Kramer, 1979). De hecho, en algunas lineas de trigo harinero se ha encontrado una alta
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concentracién de proteinas manteniendo un cierto nivel de rendimiento en grano
(Stoddart y Marshall, 1990). Una interesante discusién de las relaciones entre el
rendimiento de grano y el contenido en proteina puede encontrarse en la valiosa revisién
de Simmonds (1995). Una explicacién fisiologica de esta relacién sobre una base
bioenergética, ha sido sugerida por Penning de Vries et al. (1974), quienes estimaron
que, en teoria, 1 g de glucosa producido por fotosintesis puede ser usado por la planta
para producir 0,83 g de carbohidratos o 0,40 g de proteina, cuando el nitrato es la fuente
de nitrégeno. Esto implica que un aumento del contenido proteico usa mas
fotoasimilados, lo que reduce los fotoasimilados disponibles para la sintesis de

carbohidratos y resulta en una reduccién del rendimiento en grano.

En cuanto a la relacién entre el contenido en proteina del grano y el indice de
cosecha, se comenté previamente en este capitulo que mas del 75% del nitrégeno
acumulado en el grano en el momento de madurez estaba ya presente en la planta en el
momento de la antesis. Esto provoca que cualquier reduccién en el contenido de paja
relativa a la cantidad de grano o viceversa, conllevaria una disminucién en el
porcentaje de proteina del grano. En este sentido, Kramer et al. (1979) sefialaron al
indice de cosecha como una de las 4 posibles razones responsables de las diferencias en
el contenido proteico de los cultivares de trigo, y concluyeron que la relacion entre el
contenido en proteinas del grano y el indice de cosecha es muy alta dentro de un mismo
cultivar, y que un aumento del 1% en el indice de cosecha conduce a una reduccién del

0.35% en el contenido proteico del grano

Muchos estudios han enfocado el efecto de las variables climéticas sobre la
deposicién de proteinas y carbohidratos en el grano de trigo. Ello se debe a la gran
importancia de los factores ambientales sobre la variacién observada tanto para el
contenido proteico como para el rendimiento en grano. En muchos casos, la
concentraciéon del nitrégeno en el grano aumenta con las altas temperaturas y escasa
precipitacién durante el llenado del grano. La regresion multiple de la concentracién en
proteina con las precipitaciones, las temperaturas y la fertilizacién nitrogenada

demuestra que el contenido proteico presenta una correlacién positiva con las
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temperaturas y lluvias durante el llenado del grano y negativa con las lluvias cerca del

momento de la antesis (Gooding et Davies, 1997).
En este contexto, los objetivos de este capitulo han consistido en:

(D Determinar la variacién genética existente en el rango de las variedades
estudiadas y cuantificar el grado de influencia de los factores genotipico y
ambiental asi como la interaccion genotipo x ambiente.

(i)  Estudiar la relacion entre el rendimiento en grano y el contenido proteico del
grano y el indice de cosecha.

(ili)  Averiguar el efecto de las variables climaticas sobre la deposicion de la

proteina en el grano.

2. MATERIAL Y METODOS

2.1. Material Vegetal

El material vegetal utilizado en este estudio ha consistido en 10 genotipos de
trigo duro (Triticum durum Desf.) cuyo origen, pedigri y cruzamiento se recogen en la
tabla 1.1. Estos genotipos incluyen 4 variedades comerciales espafiolas (Altar-aos,
Jabato, Mexa y Vitron) y 6 lineas avanzadas (4walbit, Korifla, Lagost-3, Omrabi-3,
Sebah y Waha) de la Durum Core Collection del programa de mejora de trigo duro del
ICARDA (International Centre for Agricultural Research in Dry Areas).

Tabla 1.1. Lista de los genotipos estudiados, origen, pedigri y cruzamiento.

Genotipo Origen Pedigri Cruzamiento

Altar-aos Comercial ——— Altar/Aos
Awalbit ICARDA ICD84-0322-ABL-5AP-TR-AP-6AP-0TR Awl2/Bit
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Jabato Comercial ———- —
Korifla ICARDA CD523-3Y-1Y-2M-0Y-0AP DS15/Geier
Lagost-3 ICARDA  ICD86-0471-ABL-0TR-8AP-0TR-25AP-0TR Lahn//Gs/Stk
Mexa Comercial Mexicali 75 °s’ B
Omrabi-3 ICARDA  LO589-4L-2AP-3AP-0AP Jori c69/Hau
Sebah ICARDA  ICD86-0041-ABL-13AP-0TR-7AP-0TR Sbu/Lahn
Vitréon ~ Comercial Yavaros ’s’ —_—

Waha ICARDA —— —_

2.2. Descripcion de los ensayos

Durante los tres afios de este estudio, los ensayos se realizaron bajo dos

regimenes hidricos diferentes:

- Un regadio ubicado en el Centro de Investigacién y Formacion Agraria
(CIFA) a 10 Km. de la ciudad de Granada.
- Un secano situado en dos zonas representativas de Andalucia oriental:
(1) La finca experimental de Ochichar a unos 30 Km. de la ciudad de Granada, y
(i) El Centro de Investigacién y Formacion Agraria-Estacién de la Merced en

Jerez de la Frontera (Provincia de Cadiz).

La descripcién y localizacion de los ensayos, asi como las caracteristicas del suelo
y las practicas agronémicas en cada ensayo, se presentan en las tablas 1.2 y 1.3,
respectivamente. A lo largo de esta memoria, se emplean indistintamente las
denominaciones de secano o de Ochichar, y de regadio o CIFA, en funcion de que, en el
contexto, se haga referencia a disponibilidad hidrica o a localidad.

El disefio experimental utilizado en todos los ensayos fue un disefio de bloques
completamente aleatorios con 4 repeticiones. La densidad de siembra se ajusté a 350
semillas m?. La superficie de las parcelas fue de 12 m’ (6 surcos, 20 cm de espacio

entre surcos).
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Tabla 1.2. Descripcion y localizacion de los ensayos.

Ensayo  Régimen Coordenadas  Apjtud Precipitacion + riego (mm)

Temperaturas medias del ciclo

Hidrico (m) 1998 1999 2000 1998 1999 2000
Tmax Tmedia Tmin Tmax Tmedia Tmin Tmax Tmedia Tmin
CIFA Regadio 37°21'N 3°35'0 650 311+50 128+150 203+100 19,5 13,2 6,9 20,7 13,4 6,1 19,5 12,7 5.8
Ochichar Secano 37°10'N 3°50'0 720 188 193 152 199 13,5 7,0 21,7 13,6 56 21,3 13,8 6,2
Jerez Secano  36°70'N 6°20'0 44 430 202 227 21,0 151 9,1 22,3 150 7,8 20,6 144 8,2
Tabla 1.3. Caracteristicas del suelo y practicas agronémicas
CIFA Ochichar Jerez
Caracteristicas de Suelo
Clasificacion Typic Xerofluvent Loamy Calcixerolic Xerochrept Vertisol Uderts
Textura Franco-limosa Limo-arcillosa Arcillosa
PH 8.0 8.2 7,7
P (ppm) 50 27 40
K (ppm) 88 210 155
Materia organica (%) 2,01 1,86 2,50
Practicas Agrondmicas 1998 1999 2000 1998 1999 2000 1998 1999 2000
Fertlizantes (kg ha™)
N (abonado+cobertera) 60+20 75420 60+20 45420 49420 52420 40491 40488 40+138
P,0s 60 75 60 45 49 52 63 63 63
K;0 60 75 60 45 49 52 40 40 40
Fecha de siembra 11/12/97 15/12/98 23/11/99 12/01/98 25/11/98 10/12/99 11/12/97 9/12/98 26/11/99
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2.3.Caracteres medidos

El rendimiento en grano

Se obtuvo recogiendo con cosechadora de ensayos toda la superficie de las

parcelas en todos los experimentos, siendo posteriormente expresado a un nivel de
humedad del 12%.

El indice de cosecha

Se calculé dividiendo el peso de los granos por el peso de biomasa total (grano y
paja) en cada parcela.

El contenido en proteina del grano

Se determiné por el método estandar de Kjeldhal, que consiste en mineralizar la
muestra por via humeda con &cido sulfiirico concentrado y alcalinizar por medio de
solucién de hidréxido de sodio. El amoniaco liberado es arrastrado por destilacién y
recogido sobre 4cido bérico. La posterior valoracién con é4cido clorhidrico permite el
célculo de la cantidad inicialmente presente de nitrégeno en la muestra. El porcentaje de
proteina fue calculado después de multiplicar el porcentaje de nitrégeno (determinado
por el método Kjeldhal) por 5,7 y expresado sobre una base seca.

2.4. Analisis estadistico

Andlisis de la varianza:
En el modelo utilizado se ha considerado el afio y la repeticién como factores

aleatorios y el ambiente (secano y regadio) y la variedad como factores fijos. Por tanto,

el modelo elegido para el andlisis de varianza tiene como ecuacion general la siguiente:
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Y =p+ i+ B+ n+ (aBy+ (@ + (Bp + (afpu + G + &u  [Ecuacién 1]

con:

a;: efecto principal de afio.

[ efecto principal de ambiente.

. efecto principal de genotipo.

(af)): interaccion afio x ambiente.

(ap)i: interaccion afio x genotipo.

(By)jx: interaccion ambiente x ambiente.

(af3y) y: interaccion afio x ambiente X genotipo.

- efecto de repeticion jerarquizado con el efecto de afio y de ambiente.
&uyy: error experimental.

El test de homogeneidad de varianzas de Bartlett derivado del resultado de los
analisis de varianza de cada ensayo no fue significativo, por lo que nos permitio
efectuar el analisis combinado de la varianza siguiendo las ecuaciones 1 y 2. Ya que el
modelo elegido era aleatorio, el andlisis de varianza se efectu6 mediante el
procedimiento GLM (General Lineal Model) del paquete estadistico SAS-STAT (SAS
Inc., 1997).

Comparacion de medias:

La comparacién de medias se realizd entre afios, ambientes y genotipos. 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 relacién entre el contenido en proteina, €l rendimiento en grano
y el indice de cosecha se han utilizado técnicas de regresion. La relacion entre el
contenido en proteina y el rendimiento de grano se ha analizado mediante el programa
Table Curve 2D (Jandel Co., 1994), que permite determinar la funcion matematica que
mejor se ajusta a esta relacion, utilizando para ello las medias de cada genotipo en cada
ensayo (n = 90). En cuanto al estudio de la relacion contenido en proteina-indice de

cosecha, se usaron las medias genotipicas globales y la recta se ajusté a una regresion
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lineal mediante el procedimiento REG del paquete estadistico SAS-STAT (SAS Inc.,
1997).

Estudio de la heredabilidad:

Para este estudio se modificé el modelo de ANOVA, anterior al objeto de agrupar los
efectos de afio y ambiente en un solo efecto llamado efecto de ensayo. La ecuacion

lineal del modelo queda, por consiguiente, como:
Yie=p+gi+e+(ge)y+ rg + &y [Ecuacién 2]
con:

g efecto principal del genotipo i.

e;. efecto principal del ensayo j.

(ge);: interaccion del genotipo i con el ensayo ;.
rig: efecto de la repeticion k en el ensayo j.

&ikg © error experimental.

El modelo lineal simple de cada ensayo seria:
Yj=pu+tgi+trnte [Ecuacion 3]

con:

g efecto principal del genotipo i.
r;: efecto de la repeticion j.
&;: error experimental.

Este estudio se efectud para los tres pardmetros mencionados y para ello se
estimaron los componentes de la varianza para el efecto principal del genotipo (cgz), la
interaccion genotipo x ambiente (og’) y la varianza ponderada del error (Cer),
utilizando el procedimiento VARCOMP del paquete estadistico SAS (SAS Inc., 1997)
sobre el modelo lineal de la ecuacién 2. La heredabilidad en sentido amplio (H?) se
calculé mediante la siguiente formula (Hallauer y Miranda, 1981):
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H? =06,"/ 65 + (O /q) + (Cer’/qr)
donde q = numero de ambientes, y r = nimero de repeticiones.
Técnicas de regresion multiple:

Con objeto de averiguar la importancia jerérquica de las variables climaticas
sobre el contenido en proteina se ha usado el método STEPWISE de regresion miltiple.
Para la definicion de las variables climaticas, se dividio el ciclo de la planta en tres

fases:

- 1° fase: Nascencia y establecimiento del cultivo (desde la siembra
hasta final de febrero).
- 2° fase: Ahijamiento y antesis (marzo y abril).

- 3° fase: Llenado del grano y madurez (mayo y junio).

En cada fase se calcularon las medias de las temperaturas minimas (Twmn) ¥y

méximas (Tmax) ¥ las precipitaciones acumuladas (P) durante las fases consideradas.

3. RESULTADOS

3.1. Analisis de Varianza

Los resultados del andlisis de varianza para el rendimiento en grano, el

contenido en proteina y el indice de cosecha se presenta en la tabla 1.4.

Para el rendimiento en grano, el efecto del ambiente fue el predominante,
explicando el 69,7% de la variacion total. El efecto del afio también fue relativamente
importante aunque no significativo. El factor genotipo tuvo menos influencia sobre el
rendimiento (0,5% de la variacion total) aunque altamente significativo (p<0,001). Los

efectos multiplicativos (interaccién genotipo x afio, genotipo x ambiente y genotipo X
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afio x ambiente) fueron de muy baja magnitud, siendo la interaccién genotipo x afio no
significativa.

El factor ambiental influyé mucho sobre el contenido en proteina y explicé el
53,3% de la variacion total observada. El afio determiné también el 34,5% de la
varianza, pero sin llegar a ser significativo. El efecto del genotipo, aunque fue muy
significativo, present6 escasa influencia sobre el contenido en proteina. Las
interacciones genotipo x afio, genotipo x ambiente y genotipo X afio x ambiente
tuvieron menos importancia, ya que explicaron en total solo el 2,6% de la variacién

observada.

En lo que concierne al indice de cosecha, el ambiente ejercié la mayor
influencia, explicando el 81,7% de la varianza. Los efectos del afio y del genotipo
tuvieron relativamente la misma magnitud (3,8% y 3%, respectivamente). Las
interacciones genotipo x afio, genotipo X ambiente y genotipo X afio x ambiente

influyeron muy poco sobre el indice de cosecha.

Tabla 1.4. Cuadrados medios del anlisis combinado de varianza para el rendimiento
en grano, contenido en proteina e indice de cosecha de 10 genotipos de trigo duro
cultivado en tres ambientes (CIFA, Ochichar y Jerez) durante tres afios (1998, 1999 y
2000).

Fuente de ol Rendm:zgto “n Contenido en Indice de
variacion %r 10° proteina cosecha
Afio 2 635,03 55,03 2 0,014
Ambiente 2 2021,05 *** 84,99 *** 2 0,299 ***
Genotipo 9 15,06 *** 4,58 *** 9 0,011 ***
Bloque (Y*E) 27 11,53 *** 0,93 24 0,002 **
YxE 4 188,03 *** 8,87 *** 3 0,027 **x*
YxG 18 6,57 2,33 * 18 0,004
ExG 18 11,03 *** 0,63 18 0,004 ***
YxExG 36 8,47 *** 1,22 * 27 0,004 **x*
Error 243 2,30 0,75 216 0,001
Total 359 319

Y = Afio, E = Ambiente, G = Genotipo, gl = grados de libertad.
*, ¥, ®** . significativo a una probabilidad de 0,05 ; 0,01 y 0,001 respectivamente.
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En general, la misma imagen del anilisis de varianza se repite para los tres
parametros estudiados. Parece que las diferencias entre ambientes en lo que se refiere a
disponibilidad de agua, fertilidad del suelo y practicas agrondmicas aplicadas, tuvieron
su mayor influencia sobre la variacién total observada. Entre afios no ha existido una
diferencia significativa, tanto para el rendimiento en grano como para el contenido en
proteina y el indice de cosecha, aunque la fluctuacion de los factores climaticos de un
afio a otro pudiera haber sido la causa del porcentaje, relativamente alto, de la variacion
explicada. La influencia genotipica, aunque fue altamente significativa, tuvo muy poca
importancia, demostrando que el control genético de estos tres caracteres es muy débil
en relacién con el control ambiental. Por altimo, las interacciones del genotipo con los
factores ambientales (afio y ambiente) fueron de muy baja magnitud aunque, en general,

altamente significativas (sobre todo la interaccion triple genotipo x afio x ambiente).

3.2.Comparacion entre medias de aiios, ambientes y genotipos

Las medias por afio, ambiente y genotipo para el rendimiento en grano,
contenido en proteina e indice de cosecha se muestran en la tabla 1.5, asi como su

comparacion por el método de las minimas diferencias significativas (MDS).

Afios: El tercer afio (2000) de nuestro estudio fue el mas productivo en cuanto a
rendimiento en grano y con mayor indice de cosecha, pero fue el que presenté menos
contenido en proteina. Por otro lado, el afio 1998 presentd un rendimiento y un indice de
cosecha mas bajos en comparacién con los dos otros afios, pero la concentracién en
proteina fue mayor. El afio 1999 mostré valores intermedios para los tres parametros

estudiados.

Ambientes: En cuanto a rendimiento en grano, el ensayo del CIFA de Granada fue el
mas productivo ya que se desarrollé en condiciones mas favorables (regadio), mientras
que el ensayo de secano de Granada (Ochichar) presenté el menor rendimiento en
grano. El ensayo de Jerez, aunque se cultivd en condiciones de secano, permitié una
produccién bastante satisfactoria. El contenido en proteina manifesté una tendencia

inversa a la del rendimiento, ya que el secano de Granada con menor rendimiento medio
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expresé alto contenido en proteina; sin embargo, el regadio (CIFA) tuvo un contenido
en proteina mas bajo. Las condiciones de secano en Jerez permitieron unos porcentajes
de proteina aceptables. Bajo estas mismas condiciones, el indice de cosecha presenté los

mayores valores en comparacién con los ensayos de Granada (CIFA y Ochichar) que

mostraron valores muy semejantes.

Tabla 1.5. Comparacion de medias de afios, ambientes y genotipos para el
rendimiento en grano, contenido en proteina e indice de cosecha.

Rendimiento en Contenido en Indice de
grano (kg ha™')  proteina (%) cosecha

Ario

1998 - 3541c¢ 13,95 a 0,379 c
1999 3784 b 13,13 b 0,403 b
2000 4905 a 12,60 ¢ 0,425 a
Ambiente

CIFA (Regadio) 5210a 12,53 ¢ 0,375
Ochichar (Secano) 2661 ¢ 14,16 a 0,383 b
Jerez (Secano) 43591 12,98 b 0,484 a
Genotipo

Altar-aos 4111 bed 12,93 ¢ 0,434 a
Awalbit 3956 cd 13,86 a 0,365 f
Jabato 4471 a 13,03 cde 0,412 b
Korifla 4134 be 12,94 de 0,407 cde
Lagost-3 4129 bed 13,34 bed 0,393 ¢
Mexa 3911 de 12,86 ¢ 0,405 cde
Omrabi-3 4005 cd 13,41 bc 0,395 de
Sebah 3733 ¢ 13,51 ab 0,408 bed
Vitron 4029 cd 12,82 ¢ 0,423 ab
Waha 4291 ab 13,56 ab 0,409 bed

t: Dentro de las columnas y factores, valores con la misma letra no son
significativamente diferentes a P<0,05 segin el test de las minimas diferencias
significativas.

Genotipos: Existen diferencias significativas entre los genotipos en cuanto a los tres
parametros. El rendimiento mas alto se consiguié por la variedad comercial Jabato
(4471 kg ha), mientras que Sebah present6 el rendimiento mas bajo (3733 kg ha™). En
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cuanto al contenido en proteina, el mayor porcentaje se obtuvo por el genotipo Awalbit
(13,86%) y el menor contenido lo tuvo Vitrén con 12,82%. Parece que dentro del
material genético estudiado, existen buenas combinaciones de genotipos, es decir, con
alto rendimiento en grano y alto contenido en proteina, como los que presentan Jabato,
Waha, Lagost-3 y Altar-aos. El rango de variacién para el indice de cosecha estuvo
entre 0,434 de Altar-aos y 0,365 de Awalbit.

3.3.Estudio de la relacion rendimiento-proteina

Debido a que en el anilisis de varianza (tabla 1.4), los efectos afio y ambiente
explicaron en conjunto el 91,6 y el 87,9% de la variacién total observada para el
rendimiento en grano y el contenido en proteina, respectivamente, €l estudio de la
relacion entre estos dos caracteres se hizo sobre los valores medios de las

combinaciones afio-ambiente (n = 90).

18
° Y =10,81 + 8752,66 / X o QOchichar
17 1 R2 = 0,60%** . n=90 a Jerez
16 -
)
g 154
2
E 141
=
o
S 13-
=
]
=
S 124
&
11 +
10 T T T T T T
1000 2000 3000 4000 5000 6000 7000 8000

Rendimiento en grano (kg ha'l)

Figura 1.1 Regresion del contenido en proteina vs. rendimiento del grano de 10 genotipos
de trigo duro cultivados en tres ambientes (CIFA, Ochichar y Jerez) durante 3 afios (1998,
1999 y 2000). Los valores son las medias genotipicas de tres afios (n =90).

30



Capitulo 1

La regresion del contenido en proteina sobre el rendimiento en grano (figura 1.1)
resulté en una asociacién negativa que se ajusté a una ecuacién asintética altamente
significativa (R* = 0,60***). El valor de la asintota horizontal fue de 10,81, lo que
indica que los contenidos en proteina del grano no bajarian de 10,80, aunque el
rendimiento en grano aumente. Por otra parte, la pendiente de la curva tiende a ser muy

baja para valores de rendimientos de 5000 kg ha™ o més.

Para profundizar en el estudio de la relacion rendimiento-proteina, y puesto que
se trata de una relacién fisiolégica entre la acumulacién de los carbohidratos y la
proteina en el grano, se ha estudiado a nivel genotipico la posible relacién entre el
contenido proteico y el indice de cosecha como indicador de la eficiencia de

translocacion de los fotoasimilados al grano.

La regresion del contenido en proteina y el indice de cosecha (figura 1.2) revelé

un relacién lineal negativa y moderadamente significativa (r = -0,69*).

14.0
. Y=1848- 1301 x X

- r=-0,69*

S

g
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=

[-*)

(=]

T 13.0 -

]
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S
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036 037 038 039 040 041 042 043 044
Indice de Cosecha
Figura 1.2. Regresion del contenido en proteina vs. indice de cosecha de 10 genotipos

de trigo duro cultivados en tres ambientes (CIFA, Ochichar y Jerez) durante 3 afios
(1998, 1999 y 2000). Los valores son las medias globales genotipicas (n=10).
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3.4. Heredabilidad del rendimiento en grano, contenido en

proteina e indice de cosecha

Los valores de la heredabilidad en sentido amplio (H?) para los tres caracteres se

presentan en la tabla 1.6.

Cuando se considera cada ambiente por separado, se observa que, en las
condiciones de Jerez, los caracteres en cuestién presentaron una H> media. En los
ambientes de Granada, el secano permitié unos valores de H* relativamente
satisfactorios para el rendimiento en grano y el indice de cosecha, mientras que el
contenido en proteina tuvo una heredabilidad muy baja en ambos ambientes de
Granada.

Cuando se estudia la herencia de los tres caracteres considerando el factor
ambiental como la combinacién de los afios y ambientes (es decir las 9 posibles
combinaciones), se observa que la heredabilidad de los tres caracteres presenta unos

valores muy altos, sobre todo para el contenido en proteina (H =0,705).

Tabla 1.6. Heredabilidad en sentido amplio (H?) para el rendimiento en
grano, el contenido en proteina y el indice de cosecha de 10 genotipos de
trigo duro cultivados en tres ambientes y durantes tres afios.

. Rendimiento en  Contenido en Indice de
Ambiente .
grano proteina cosecha
CIFA 0,277 0,096 0,059
Ochichar 0,416 0,001 0,576
Jerez 0,458 0,492 0,481
Total de los ensayos 0,427 0,705 0,690

3.5. Influencia de las variables climdticas sobre la acumulacion de

la proteina en el grano
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En la tabla 1.7 se presenta el resultado de la regresién miltiple para el contenido
en proteina y las variables climdticas, temperaturas maxima y minima y precipitaciones,
durante las tres fases del ciclo de crecimiento del cultivo (1* fase = nascencia +
establecimiento; 2° fase = ahijamiento + antesis; y 3° fase = llenado del grano +

madurez.

La ecuacién de regresion obtenida se presenta a continuacion:

Prot. = 61,9 - 0,004 - P, — 0,97 - Trminz + 0,25 * Trnaxz — 1,28 * T3 —
0,05 - P; - 0,009 - Py - 0,62 * Tiin3

Donde:

Prot. = contenido en proteina.

Py , P2, P; = Precipitaciones durantes la 1 fase, 2* fase y 3* fase del desarrollo del
cultivo, respectivamente.

Tmaxz ,Tmaxs = Temperaturas maximas de la 2° fase y 3* fase del desarrollo del cultivo,
respectivamente.

Tmin2 ,Tmin3 = Temperaturas minimas de la 2* fase y 3? fase del desarrollo del cultivo,

respectivamente.

Las variables climdticas incluidas en el modelo determinaron el 69,2% del
contenido en proteina. De este anlisis se destaca la importancia de la disponibilidad de
agua en la fase previa a la antesis, ya que las precipitaciones (+ el riego en el caso de los
ensayos del CIFA) explicaron el mayor R® en el modelo (35,4%) y estuvieron
negativamente asociadas con el contenido en proteina. Las precipitaciones durante la 1*
y 3* fase de ciclo de la planta favorecieron moderadamente el contenido en protefna, con

R? parciales del 5 y 2,5%, respectivamente.
En cuanto al efecto térmico, las temperaturas minimas en la 2° fase fueron

importantes en la determinacién del contenido en proteina (R* = 16,6%), pero con una

relacion negativa, mientras que en la misma fase, las temperaturas maximas estuvieron
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positivamente correlacionados con el contenido en proteina, pero determinaron menos
este tltimo (R = 3,8%). Durante la 3° fase, las temperaturas maximas y minimas fueron
de menor importancia para el contenido en proteina, con R® de 3,2 y 2,7%,

respectivamente.

Tabla 1.7. Resultado de la regresién multiple del contenido
en proteina y las variables climaticas utilizando el método
de seleccion: Stepwise.

2 . 2
Etapa Variable incluida R® parcial R” acumulado

(%) (%)
1 P, 35,4 35,4
2 Trnin2 16,6 52,0
3 Tomax 3,8 55,9
4 Tmaxs 3,2 59,0
5 P; 2,5 61,5
6 P, 5,0 66,5
7 T omin 2,7 69,2

4. DISCUSION

Los genotipos estudiados mostraron una gran variabilidad fenotipica para el
rendimiento en grano, el contenido en proteina y el indice de cosecha, lo que permite la
posibilidad de seleccién de los mejores genotipos en cuanto a adaptacién al ambiente
mediterrdneo y calidad del grano. La variacién genotipica puede ser debida a las
diferencias en la absorcién de nitrégeno desde el suelo antes de la antesis, a la actividad
de las raices durante el llenado del grano, a la eficiencia de la translocacién de los
compuestos nitrogenados desde los tejidos vegetativos hacia los granos y al indice de
cosecha (Kramer, 1979; Jenner et al., 1991). Tal como se ha sefialado en muchos
estudios (Peterson et al., 1992; Novaro et al., 1997; Uhlen et al., 1998), los factores
ambientales ejercen un mayor efecto sobre el rendimiento en grano y el contenido en
proteina que el genotipo, mientras que la interaccién genotipo x ambiente resulta ser de
menor importancia. En nuestro estudio, se han obtenido resultados similares para los

mismos caracteres (tabla 1.4). En la zona mediterranea, los mayores obstaculos para la
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produccién de cereales son el déficit hidrico y las altas temperaturas durante el llenado
del grano (Loss y Siddique, 1994), factores que pueden causar grandes fluctuaciones, no
solo en el rendimiento en grano, sino también en los parametros de calidad,
especialmente el contenido en proteina (Borghi et al., 1997; Royo et al., 1998;
Fernéndez-Figares et al., 2000).

La relacién negativa entre el contenido en proteina y el rendimiento en grano
encontrada en este estudio es consistente con los resultados de trabajos similares y
parece ser causada por una dilucién de los compuestos nitrogenados cuando aumenta la
deposicion de carbohidratos consecuencia del proceso fotosintético (Cox et al.,1986;
Jenner e al., 1991). Segtin Campbell ef al. (1981), los altos contenidos en proteina se
consiguieron siempre bajo condiciones desfavorables para la formacién del grano, ya
que la produccién y la translocacion al grano de los compuestos hidrocarbonados son
mas sensibles a las condiciones adversas que la acumulacién de protenas. En efecto,
bajo condiciones mediterrineas existe una fuerte competicién en el transporte de
proteinas y de carbohidratos hacia el grano, tal como ha sido demostrado recientemente
en triticale (Fernandez-Figares et al., 2000). Sin embargo, en nuestro estudio los valores
observados del rendimiento en grano y el contenido en proteina se ajustaron mejor a una
ecuacién asintética en lugar de a la conocida y usual regresion lineal. Esto indica que
aumentos del rendimiento en grano por encima de un cierto nivel bajo condiciones
favorables no disminuyen el contenido en proteina. Bajo las condiciones ambientales en
las que se llevaron a cabo nuestros ensayos, disminuciones insignificantes en el
contenido en protefna pueden ocurrir en trigo duro incluso con altos rendimientos. Por
tanto nuestros resultados confirman la idea de que es posible mejorar el rendimiento y el
contenido en proteina del trigo duro de forma simulténea, tal como ha sido demostrado
para el trigo blando (Loffler y Busch, 1982; Stodart y Marshal, 1990; Gooding y
Davies, 1997), donde se han podido desarrollar lineas mutantes con alto contenido en
proteina, pero con rendimientos similares a sus lineas madres (Ali, 1995). Por otra parte,
Cox et al. (1986) y Beninati y Busch (1992) indicaron la existencia de genes mayores
que permiten obtener altas concentraciones de proteina sin efecto negativo sobre el

rendimiento.
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La relacién negativa entre el contenido en proteina y el indice de cosecha
encontrada en nuestro estudio confirma los resultados de otros trabajos sobre trigo
blando (Kramer, 1979; Beninati y Busch, 1992) y tritordeo (Ballesteros, 1993). Esta
relacién viene causada por el hecho de que cualquier disminucion de la cantidad de paja
relativa a la cantidad de grano resulta en una reduccién del porcentaje de proteina en el
grano. La cantidad de biomasa vegetativa por unidad de biomasa en grano es muy
determinante para el contenido en proteina (Garcia del Moral ef al., 1985) por el hecho,
ya comentado, de que mis de 2/3 de la proteina acumulada en el grano maduro se
encuentran en la planta durante la antesis (Austin et al., 1977). Kramer (1979) indic6
que el aumento del indice de cosecha ejerce un efecto doble, ya que la cantidad de paja
(y por consiguiente el reservorio de proteinas) disminuye y, al mismo tiempo, se forma
una gran cantidad de biomasa de grano, lo que hace que una menor cantidad de

nitrégeno tenga que ser redistribuida hacia un mayor niimero de granos.

El estudio de la heredabilidad del rendimiento en grano, del contenido en
proteinas y del indice de cosecha revelo importantes conclusiones acerca de la
posibilidad de seleccionar para estos caracteres en los programas de mejora. Asi, cuando
se consideran los ensayos en conjunto, se obtuvieron valores de H> de medios a altos.
Resultados similares para el rendimiento en grano y el contenido en proteina se han
obtenido para el trigo duro en la zona mediterranea (Boggini et al., 1997) y para el trigo
blando en Estados Unidos (Beninati y Busch, 1992). Cox et al. (1985) sugirieron que el
contenido en proteinas es un caracter apropiado para los programas de seleccion de trigo
debido su heredabilidad relativamente alta. En nuestro estudio, cuando se considera
cada ambiente por separado, se lograron resultados inesperados para los tres caracteres.
En efecto, los ambientes de Granada presentaron unos valores de H? muy bajos sobre
todo para el contenido en proteina. El ambiente de Jerez fue el tinico que permitié unos
valores aceptables de H2. De esta forma, parece ser que si se pretende seleccionar para
un ambiente en concreto (adaptacion especifica), Jerez seria el ambiente mas adecuado,
tanto para la produccién de grano como para el contenido en proteina. Para un programa
de seleccion de amplia magnitud, como para la zona de Andalucia oriental (adaptacion
amplia), se podria seleccionar para los tres caracteres, ya que presentan valores de H?

bastante altos.
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De las variables climiticas estudiadas, las precipitaciones y las temperaturas
minimas cerca de la antesis fueron las mas determinantes. Desde un punto de vista
fisiolégico se han propuesto algunos mecanismos para explicar el efecto de la
temperatura y de la disponibilidad de agua durante el llenado sobre la acumulacién de
proteinas y carbohidratos en el grano de los cereales. Asi, se ha sefialado que la
acumulacién de almidén y de proteinas en el grano de los cereales no son procesos
sincrénicos, sino que generalmente, la deposicién de proteinas comienza antes, y finaliza
mas pronto, que la de almidén, estando ambos procesos controlados por factores distintos
(Jenner et al., 1991). De esta forma, el aumento de temperatura parece reducir la
acumulacién de los carbohidratos en el grano mas que la acumulacién de nitrégeno,
incrementando ademés la senescencia foliar y reduciendo, por tanto, la actividad
fotosintética y el crecimiento del grano. Ademas, la principal fuente de proteinas para el
grano de los cereales C; la constituye la RuBisCO de las hojas (Nair y Chaterjee, 1990;
Jenner et al., 1991), cuya hidrolisis se veria acelerada por el aumento de senescencia
causado por la temperatura. Esto puede explicar la relacién positiva entre el contenido en
proteina y las temperaturas maximas durante la fase de antesis y llenado del grano,
encontradas en trigo (Campbell et al., 1981; Gooding y Davies, 1997) y cebada (Garcia
del Moral et al., 1996). En cuanto a la disponibilidad de agua, altos niveles de humedad
durante el crecimiento de los granos incrementan a menudo la cosecha de proteinas, al
mismo tiempo que reducen la concentracién de nitrégeno en el grano. El agua puede
incrementar la disponibilidad de nitr6geno para la planta, al permitir una mayor
actividad de las raices en la captacion de formas nitrogenadas desde el suelo,
favoreciendo su translocacién e incorporacion en la planta. Ademas, bajo condiciones
de sequia, el grano tiende al asurado, con escasa acumulacién de almidén y, en
consecuencia, alta concentracién de nitrégeno. Este efecto se debe a que la sequia
durante el llenado de los granos acelera la senescencia de las hojas, favoreciendo la
hidrolisis de la RuBisCO y la translocacién de proteinas hacia el grano, de forma que la
acumulacién de carbohidratos y de proteinas aparecen linealmente relacionados
(Fernandez-Figares et al., 2000). Las lluvias previas al desarrollo del grano (tal como
ocurre en nuestro estudio) han sido consideradas como causantes de la dilucion de las
reservas tempranas del nitrégeno a causa de la proliferacién vegetativa y al aumento del

numero de granos por unidad de superficie.
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1. -INTRODUCCION

Definir el concepto calidad, que a primera vista parece tan sencillo, resulta
demasiado complejo a la hora de evaluar y medir los variados intereses por los que ha
de pasar el grano (Verdugo, 1989). No obstante, se puede definir sencillamente como el

conjunto de propiedades del trigo que permite su evaluacién con el objetivo de darle un
destino adecuado.

La industria del trigo duro tiene dos componentes importantes que influyen
sobre los objetivos disefiados a la hora de obtener una variedad. El primer componente
son los consumidores y los procesadores del campo agroalimentario, mientras que los

agricultores y los molineros constituyen el segundo componente.

La calidad a nivel del agricultor se define como los factores que ofrecen la mejor
rentabilidad econdmica y el mejor precio en el mercado. La calidad en el mercado esta
influida por el contenido en proteina, las caracteristicas fisicas (como la vitrosidad y el
peso especifico), la presencia de enfermedades en los granos (como la punta negra y la
fusariosis), y los dafios fisicos causados por los insectos, la germinacién de post-
cosecha y las heladas. Ademéis, las nuevas variedades tienen que satisfacer las
esperanzas del agricultor en cuanto a un elevado rendimiento potencial en grano, solidez
de tallos, resistencia a enfermedades, etc. Situindonos en la cadena de la calidad, las
necesidades cualitativas de los molineros reflejan mas factores, como el rendimiento en
sémola, el contenido en cenizas, el color de la sémola y otras propiedades, como las
caracteristicas de fuerza del gluten. En el ambito de la industria fabricante de pasta,
intervienen otros factores, como el comportamiento de la sémola en el proceso
industrial, el color y el aspecto de la pasta final, y las propiedades de cocciéon. La
calidad a nivel del consumidor incorpora la mayoria de los factores previamente
considerados por el procesador, tales como la apariencia externa de la sémola, y la
textura y sabor de la pasta cocida (Clarke, 2000).
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La evaluacién de la calidad del trigo duro consiste en valorar cada uno de sus
componentes més importantes, tanto a nivel del agricultor como para el molinero, el
fabricador de la pasta y el consumidor. Para esto, se evalia tanto la calidad extrinseca
del grano (peso de mil granos, peso especifico y vitrosidad), como su calidad intrinseca

(contenido en proteina, pigmentos, cenizas y fuerza del gluten).

El peso de mil granos es uno de los componentes del rendimiento que mas puede
afectarse por las condiciones ambientales durante el final del ciclo de desarrollo del
trigo, especialmente en el ambiente mediterraneo, caracterizado por el déficit hidrico y
las altas temperaturas durante la fase de maduracion de la planta. También permite
caracterizar una variedad y poner en evidencia anomalias producidas en el grano
durante su formacién, como el asurado, asi como estudiar la influencia de tratamientos
realizados al cultivo o de las condiciones clim4ticas durante el mismo, que en conjunto
lo modifican. El peso de mil granos es una medida aproximativa del tamafio del grano y
de la proporcién endospermo-cubiertas seminales. No existe ninglin estudio que
demuestre que las variedades con granos pequefios, es decir, con un bajo peso de mil
granos, tengan una baja capacidad de produccién de sémola. Sin embargo, un bajo peso
de mil granos resultante de granos asurados tiene un alto efecto negativo sobre el

rendimiento en sémola (Porceddu, 1995).

El peso especifico es una medida de la densidad de los granos, es decir, del peso
de granos que se pueden introducir de una manera estandar en una unidad de volumen.
Es una medida, también, del grado de asurado de los granos, que en casos de asurado
elevado puede reducirse hasta 38 kg hl', mientras que granos gruesos y bien llenados
pueden dar pesos especificos de més de 80 kg hI''. Como los granos asurados contienen,
proporcionalmente, mds cubiertas seminales que endospermo en comparacién con los
granos bien llenos, el peso especifico es utilizado por los molineros como una guia
aproximada del rendimiento esperado en sémola. Ademads, los agricultores y técnicos
prefieren los granos grandes y vigorosos para la siembra, ya que tienden a tener un alto
contenido en energia. Esta relevancia para un rango amplio de mercados hace del peso

especifico una de las medidas de calidad mais utilizadas en el mundo (Gooding y
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Davies, 1997). El nivel minimo establecido por la Unién Europea para la intervencién
es de 80 kg hI! (Michelena et al., 1995a).

El contenido en proteina es el criterio mis comin y usado en la calidad de los
trigos. Es el primer determinanté del valor del grano de trigo duro a nivel del agricultor,
y de la sémola cuando pasa del molino a la fabricacién de pasta (Clarke, 2000). Las
proteinas se encuentran en el grano en forma de granulos llamados masas proteicas que
forman dentro del endospermo las proteinas de reserva. Estas tltimas son las que dan a
la sémola sus propiedades caracteristicas (Williams et al., 1988). El contenido en
proteina se encuentra bajo el control genético, pero esti muy influido por las
condiciones ambientales, en particular la disponibilidad de nitrégeno y de agua en el
suelo (Campbell et al., 1981).

El contenido en pigmentos, que determina el color de la sémola, es un caracter
muy importante en la evaluacion de la calidad del trigo duro. El color de la sémola es el
resultado de dos componentes, una coloracién amarilla y otra marrén. El componente
amarillo se debe al contenido en carotenoides y a la actividad del enzima lipoxigenasa.
Los carotenoides incluyen a los carotenos, principalmente B-caroteno, y a las xantofilas.
Entre estas ultimas predominan la luteina, la luteina monoester, la luteina diester, la
triticoxantina, la taraxantina, flavoxantina y cantaxantina. El color marrén no deseable
se debe a la actividad peroxidasa y polifenoxidasa, aunque el trigo duro tiene poca
actividad de dichas enzimas en comparacién con otros tipos de trigo (Porceddu, 1995).
De acuerdo a la Asociacién Internacional de Ciencia y Tecnologia de Cereales, el
contenido en pigmentos amarillos se define como la cantidad de carotenoides extraibles
del endospermo, calculados en mg de 2-caroteno por 100 g de materia seca (Lindhauer,
2000). Un alto contenido en 2-caroteno en trigo duro es un caracter deseable para la
produccién de pasta, couscous y bulgur (Gooding et Davies, 1997). El color amarillo
del trigo duro viene afectado por enzimas oxidantes, en particular lipoxigenasa que
destruye a los carotenos y xantofilas causando la pérdida del color amarillo (Landi,
1995). La cantidad de las cubiertas seminales influye negativamente en el color amarillo
de la sémola (Gooding y Davies, 1997) y las impurezas, tales como restos de insectos y

granos con punta negra, afectan también a la coloracion final de la pasta (Lindhauer,
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2000). En Andalucia, el contenido en pigmentos alcanza valores entre 6 y 8 ppm,
normalmente mas elevados que en el resto de Espafia. Por esta razén son muy
apreciados por los semoleros, ya que las pastas a que daran lugar presentan una
coloracién mas amarillenta sin necesidad de colorantes afiadidos y serdn mas apetitosas

para el consumidor.

El test de sedimentacion SDS es una técnica rapida y simple para evaluar la
fuerza del gluten en trigo duro (Dexter et al., 1980). La calidad de la proteina, y en
particular, la fuerza del gluten es un factor muy importante en la fabricacién de pasta
(Clarke, 2000). La calidad de la pasta durante la coccion viene determinada
principalmente por su capacidad de absorcién de agua, mientras retiene su firmeza y su
forma, sin que vuelva pegajosa incluso después de ser cocida (Sarrafi et al., 1989).
Entre las distintas técnicas usadas para la evaluacién de la fuerza del gluten, el test SDS
tiene la ventaja sobre el famoso test de Zeleny de realizarse con trigo molido de
granulometria de un milimetro, en vez de con harina, y porque utiliza solo 1 g de
muestra, mientras que el test de Zeleny necesita 150 g, por lo que no es deseable en los
programas de mejora con evaluacion del material genético. El test SDS depende del
grado de hidratacion de las proteinas y de su grado de oxidacion. Su fundamento reside
en que las proteinas con buena capacidad de hidratacion y buen estado de oxidacién dan
lugar a suspensiones estables después de haber estado en contacto con 4cido lactico y
dodecilsulfato de sodio. La altura del sedimento, después de una agitacion estandar y un
periodo de reposo, estd directamente relacionada con la fuerza del trigo (Williams et al.,
1988). El test de sedimentacién SDS establece la calidad de las proteinas determinada
por sus componentes aminoécidos especificos para la calidad de gluten, probablemente
por ser capaz de separar las subunidades de glutenina de alto y medio peso molecular
que, por contener cisteina en su cadena, son capaces de formar puentes disulfuro. Este
método puede llegar a determinar no ya el contenido en proteina, sino su valor
cualitativo, permitiendo extraer de grandes poblaciones individuos con caracteres

6ptimos de buen gluten (Verdugo, 1989).

La vitrosidad es el pardmetro mas importante de los que se analizan

normalmente en un trigo duro. La descripcion de un grano como vitreo implica que el
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endospermo tiene una apariencia vidriosa y transhicida, mas que un aspecto harinoso
(Gooding y Davies, 1997). Esta apariencia viene dada por el hecho de que cuando la luz
interacciona con un endospermo compacto y rico en proteina se difracta, déndole un
aspecto cristalino, mientras que un endospermo pobre en proteina refleja la luz,
proporcionando una apariencia blanca (Jiménez Gonzalez, 1995). Asi, resulta
importante considerar este parametro, pues al estudiarlo nos acercamos a la estructura
interna del grano ddndonos una idea de su dureza y compacidad. En trigo duro, se
correlaciona mucho con el rendimiento en sémola, ya que los granos vitreos y de textura
compacta tienden a romperse para producir sémola, mientras que los granos harinosos y
semi-harinosos tienden a dar lugar a productos m4s finos (harina) lo que reduce el
rendimiento en sémola (Porceddu, 1995). La vitrosidad esta influida por las condiciones
ambientales como la disponibilidad de agua y de nitrégeno (Robinson et al., 1979). Un
clima himedo y poco soleado hace descender los porcentajes de granos vitreos. En

Andalucia, esto no es usual, y por tanto, no suelen aparecer problemas de este tipo,

salvo en afios excepcionales.

El contenido en cenizas es, probablemente, el primer determinante de la calidad
de la sémola, y como tal esta regulado en muchos paises, por estar asociado con las
impurezas de las cubiertas seminales (Landi, 1995; Clarke, 2000). Se trata de la parte
mineral del grano que influird sobre el rendimiento en sémola y sobre la calidad de las
pastas que posteriormente se produciran. Asi, de la cantidad de cenizas que posean los
granos, entre otros factores, dependera el que puedan ser catalogados como superiores o
no. Las cenizas estan irregularmente distribuidas en el grano (Abecassis y Feillet, 1985).
En efecto, la cantidad de cenizas en la periferia del grano puede mostrar diferencias
genéticas debidas a factores como Ia forma del grano y su longitud. Sin embargo, las
cenizas del endospermo también muestran diferencias genéticas y ambientales que no
estan relacionadas con la contaminacién por las cubiertas seminales. En este sentido, se
ha encontrado mads cantidad de cenizas en ambientes con alta transpiracién del cultivo
que en ambientes de baja transpiracion (Araus et al, 1998). En Andalucia, los
contenidos en cenizas estdn en un término medio (ni excesivamente alto, ni muy bajos)

entre 1,6 y 1,8%.

45



Capitulo 2

En los programas de seleccion, los mejoradores se interesan mucho sobre la
magnitud de la interaccion genotipo x ambiente, ya que determina la estabilidad de un
caracter durante una serie de afios y en varias localidades. También se utiliza el estudio
de la interaccion para determinar aquellos genotipos con adaptacién especifica a un
determinado ambiente o aquellos que presentan adaptacién mas general. En cuanto a los
parametros de calidad, pocos estudios enfocan la influencia genética y ambiental a partir
de los resultados de una red de ensayos de variedades de trigo duro, sobre todo en
Espafia. Michelena er al. (1995a) estudiaron, en el nordeste espafiol, la estabilidad de 16
variedades de trigo duro para diferentes parametros de calidad en ensayos multilocales y
encontraron que la interaccién afio x localidad fue la més importante para varios
caracteres. Sin embargo, no les fue posible explicar la naturaleza de la interaccién
genotipo x ambiente. Los mismos autores (Michelena et al,, 1995b) llegaron a las
mismas conclusiones en cuanto a la interaccién genotipo x ambiente en trigo harinero.
En un estudio de trigo duro, combinado entre el norte y el sur de Espafia, el efecto de la
interaccién triple zona x ensayo x afio fue determinante para muchos parimetros,
ejerciendo también una gran influencia individual los efectos ambientales (Juan-Aracil y
Michelena, 1995). Matsuo et al. (1982), estudiando un ensayo de 30 variedades en dos
localidades durante dos afios, encontraron que en general la magnitud de las
interacciones entre dichos factores era menor en relacion con la variacién explicada por
cada uno de ellos por separado. Autran et al. (1986) cuantificaron la influencia genética
y ambiental sobre diversos parametros de calidad en Francia basandose en ensayos en 4
localidades, pero no llegaron a estimar las interacciones. En un estudio llevado a cabo
en la cuenca mediterranea, basado en ensayos multilocales con material procedentes de
ICARDA, se demostr6 que existe una interaccién significativa entre el genotipo y el
ambiente para pardmetros de calidad del grano de trigo duro (Nachit er al., 1995).
Peterson et al. (1992) encontraron una contribucién significativa de los genotipos, los
ambientes y sus interacciones, para la variacién en cada parametro de calidad. En un
estudio con 10 genotipos de trigo duro durante dos afios en 4 localidades canadienses,
Ames et al. (1999) demostraron que la interacciéon genotipo x ambiente fue la mas

importante para determinar el contenido en proteina, pero de poca magnitud para el test

de sedimentacion SDS.
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En los estudios de pardmetros de calidad, averiguar la naturaleza de las
relaciones existentes entre estos pai‘émetros es de la mayor importancia a la hora de
seleccionar variedades con valores aceptables en todos los caracteres de calidad. En este
sentido, muchos trabajos han determinado la relacién entre estos parimetros, al objeto
de poder definir los valores méas adecuados de calidad para cada zona en estudio. Uno
de los métodos usados para determinar las relaciones entre el rendimiento y sus
componentes es el llamado “andlisis de senderos”. Este método, segin las fuentes
consultadas en este trabajo, no ha sido utilizado previamente para analizar las relaciones
entre los pardmetros de calidad, aunque puede ayudar a discriminar entre los efectos
directos ¢ indirectos que ejerce un determinado carédcter sobre los demas. El analisis
mediante coeficientes de sendero (Path coefficients analysis), ideado por Wright (1921,
1923) y posteriormente elaborado y difundido por Li (1955, 1956, 1975) ofrece una
interpretacién 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 miltiple cuando las variables independientes pueden
encontrarse, a su vez, relacionadas entre si. En nuestro estudio, mediante el anlisis por
coeficientes de sendero hemos analizado las relaciones entre la cosecha y el contenido
en proteina y los principales parametros de calidad del grano, separando la influencia
que cada parimetro ejerce de forma directa (es decir por si mismo) de la indirecta (a

través de la modificacién que cada uno de ellos pudiese inducir en los demas).
Los objetivos de este capitulo han sido los siguientes:

(1) Evaluar las diferencias genéticas en la calidad entre el grupo de genotipos
estudiados y determinar la magnitud de los efectos ambientales y de la
interaccion genotipo x ambiente.

(i)  Caracterizar los genotipos y ambientes en funcién de los distintos
parametros de calidad estudiados en este capitulo.

(iii)  Averiguar las relaciones entre estos pardametros al objeto de definir la mejor

combinacion posible para la zona de estudio.
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2. MATERIAL Y METODOS

Los genotipos utilizados y los detalles experimentales pueden consultarse en el

apartado correspondiente al primer capitulo.

2.1. Métodos analiticos

A continuacién se describe la metodologia usada en la determinacién de los

diferentes pardmetros de calidad estudiados en este apartado.

Peso de mil granos:

El peso de mil granos se determin6 como la media de tres pesos de 100 granos

multiplicada por 10. Esta expresado en gramos (g).

Peso especifico:

El peso especifico es una medida de la densidad de un conjunto de granos, es
decir, del peso de granos que se pueden introducir de una manera estindar en una
unidad de volumen. En nuestro caso, se obtuvo pesando la cantidad de granos contenida

en un cilindro metélico de 0,25 1y expresandola como kg hi™.

Proteinas:

El contenido de la proteina en el grano se determiné mediante el método
Kjeldhal , desarrollado en 1883 por Johan G.C.T. Kjeldhal. Se somete una muestra de
aproximadamente 0,8 g a una digestién con 4cido sulfitrico en presencia de un
catalizador. Esta operacién libera el nitrégeno en forma de sulfato aménico que, después

de alcalinizarse por medio de una solucién de hidréxido de sodio, libera el amoniaco.
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Este ultimo es arrastrado por destilacién y recogido sobre 4cido bérico. La posterior
valoracién con écido clorhidrico permite el calculo de la cantidad inicialmente presente
de nitrégeno en la muestra. El porcentaje de nitrégeno determinado por este método (g
de N por g de muestra) se multiplicé por 5,7 (factor de conversién de nitrégeno a
proteina en grano de cereales) para determinar el porcentaje de proteina sobre base

humeda, que después de corregirse mediante el porcentaje de humedad de la muestra, se

expreso finalmente sobre base seca.

Pigmentos:

El contenido en pigmentos se determiné midiendo el contenido en 2-carotenos
segln la metodologia descrita en Fares et al. (1991), que es una modificacién del
método estindar de AACC. 1 g de harina integral es extraido durante 3 horas en
agitacién continua con 5 ml de 1-butanol saturado en agua. La suspension se centrifuga
durante 5 minutos a 6000 rpm. El sobrenadante se evaliia espectrofotémetricamente a

448 nm contra una solucién de 1-butanol como blanco. La escala de valores adoptada

para el trigo duro es:

Contenido en pigmentos (2-carotenos) Valores (ppm)
Bajo <5
Medio 5-17
Alto >7

Test de Sedimentacién SDS:

Se trata de una prueba que evalia la fuerza del gluten de muestras de harina
integral de trigo duro. La proteina se disgrega por la accién del 4cido lactico y del
detergente SDS (dodecil sulfato de sodio). El volumen de sedimento, expresado en
mililitros, indica la mayor o menor fuerza del gluten. El método usado fue el de
sedimentacién-SDS (Axford et al., 1978) modificado por el CIMMYT. Se tomaron
muestras de 1 g de harina integral, a las que se adicionaron 4 ml de agua destilada y 12
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ml de écido lactico-SDS en la proporcién 1:48. Se agitaron varias veces y se realizé la

lectura 14 minutos después de realizarse la ultima agitacién. La escala de valores

adoptada para el trigo duro es:

Sedimento (ml) Fuerza del gluten
<5 Débil

5-8 Intermedio-fuerte

>8 Fuerte-muy fuerte

Vitrosidad:

Es un indice que determina el porcentaje de granos que presentan fractura vitrea
en contraposicién a los granos con “berrendeo”, blancos y harinosos. La vitrosidad se
evalu6 sobre una muestra de 200 granos considerando como grano no vitreo todo grano

total o parcialmente harinoso, partido o infectado por virus u hongos.

Cenizas:

Expresan el contenido mineral del grano y de la sémola, e indican el grado de
extraccién de la misma. Se determinan mediante combustién total en horno mufla a 550
°C de aproximadamente unos 5 g de muestra de granos previamente secados en la
estufa a 70 °C durante 48 horas. El procedimiento se realiza partiendo de 150 °C y
aplicando una rampa de temperaturas a intervalos de 50 °C hasta llegar a los 550 °C de
combustién. El residuo de la incineracion debe presentarse completamente exento de

particulas carbonosas y blanco o gris muy claro después del enfriamiento.

2.2. Analisis Estadistico

Andlisis de la varianza:
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Para detectar la variabilidad existente entre los genotipos estudiados y para
estimar el grado de influencia del afio y el ambiente, se realizé un andlisis de varianza
para los 7 parametros de calidad. El modelo elegido fue mixto, considerando los
factores genotipo y ambiente fijos y el del afio aleatorio. Se estimaron también los
componentes de varianzas correspondientes a cada efecto del modelo (considerado
aleatorio para esta estimacion) y se explicaron en porcentaje de la variacion total

observada.
Comparacion entre medias:

Se realiz6 una comparacion de medias a base del calculo de las minimas

diferencias significativas (MDS) para ambientes y genotipos.
Andlisis de componentes principales:

Para este analisis se han utilizado dos aproximaciones. Para estudiar el efecto
ambiental se utilizaron las medias genotipicas en cada ambiente de todos los parametros
de calidad, mientras que para el enfoque genotipico se usaron las medias genotipicas
globales. Se calcularon los eigenvectores de los parametros de calidad incluidos en el
modelo y también los eigenvalues para los genotipos (n = 30 para el enfoque ambiental

y n =10 para el enfoque genotipico).

Correlaciones genotipicas, fenotipicas y heredabilidad:

Para ello, se utiliz6 un modelo simplificado del andlisis de la varianza,
combinando los efectos de afios y ambientes en un solo factor llamado “ensayo”, de
forma similar a como se hizo en el capitulo anterior. Se estimaron las varianzas y

covarianzas de todos los efectos del modelo y para todos los pardmetros de calidad.

La heredabilidad en sentido amplio se calcul6 segun la ecuacion:

H =6,°/ 6 + (0g/q) + (Cer/qr)
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Donde

2. . .
Gg . varianza genotlplca.

cgezz varianza de la interaccion genotipo x ensayo.
cenz: varianza del error.

q : numero de ensayos.

r : nimero de repeticiones.

La correlacidn genotipica entre dos pardmetros x € y (Ty(xy) se calculdé mediante

la siguiente férmula:

To(xy) = Covg(X,y) / v ogxz X cgy2

Donde:

Covg(x,y): covarianza genotipica entre los variables x i y.
chz: varianza genotipica de la variable x.
cgy2 : varianza genotipica de la variable y.

De la misma manera, se calculd la correlacion fenotipica entre dos pardmetros x

ey (Tpy)) mediante la siguiente formula:

/ 3
Tpxy) = Covp(x,y) / O'px2 X Opy

Donde:

Covp(x,y): covarianza fenotipica entre los variables x i y.
cpxzz varianza genotipica de la variable x.
cpyz: varianza genotipica de la variable y.

Andlisis por coeficientes de sendero:

Se realizé considerando el contenido en proteina como variable dependiente y
los demds parametros como variables independientes. 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 desviacion tipica. Por tratarse
de un tipo de coeficientes de regresion parcial, los coeficientes de sendero son

unidireccionales (a diferencia de los de correlacién que son bidireccionales) y su valor
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puede ser positivo 0 negativo, asi como mayor o menor que la unidad. Ademas, al
haberse expresado por unidad de desviacién tipica resultan adimensionales (lo que los
asemeja a los coeficientes de correlacién) 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 asi la verdadera influencia de cada variable independiente sobre la
dependiente (Garcia del Moral et al., 1992). El anélisis por senderos utiliza coeficientes
de correlacién, y para su empleo se requiere fijar una direccién al sistema de causas-
efectos, establecida bien mediante una hipétesis que se desea comprobar o bien por la

previa evidencia experimental (Wright, 1921; Li, 1975).

El modelo elegido considera el contenido en proteina (factor 6) como
dependienfe, mientras que el peso de mil granos (factor 1), el contenido en pigmentos
(factor 2), el test SDS de sedimentacién (factor 3), la vitrosidad (factor 4) y el contenido
en cenizas (factor 5), como factores independientes. Asi, el efecto directo del peso de

mil granos (P16) se obtiene de la forma siguiente:
Pia+112 Pog + 113 P3g + 114 Pag + 115 Pss =116

donde 1,6 representa el efecto total de la variable 1 sobre la variable 6 (el coeficiente de
correlacion); P4 es su efecto directo (el coeficiente de sendero); ry; Pas es el efecto
indirecto debido a la influencia que la variable 1 induce sobre la variable 2, y

andlogamente para 113 Psg, 14 Psg y 115 Pse.
Para el conjunto de efectos, se calculo el siguiente sistema:

P16 + 112 P2g + 113 P3g + 114 Pag + 115 Ps¢ =116
Ii2 Pig+  Pag + 123 P3g + 124 Pag + 125 Psg =126
113 P16+ 13 Pss+  Pig+ 134 Pas + 135 Psg =136
14 Pig + 124 Pyg + 134 P3s + Pag + 145 Pss = 146

15 Pig + 125 Pog + 135 P3g +145 Pas + Psg=rs
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La variable (U) introducida en el modelo consta de todos aquellos factores
residuales que influyen de forma independiente (de las variables consideradas) sobre la

variable principal.

Todos los andlisis estadisticos se realizaron con el paquete estadistico
SAS/STAT (SAS Inc., 1997).

3. RESULTADOS

3.1. .ANOVA Y componentes de la varianza

El andlisis combinado de la varianza para los parimetros de calidad estudiados
(tabla 2.1) revel6 la importancia de los factores ambientales frentes a los genotipicos y a
las interacciones G x E. El efecto del afio, aunque de mayor magnitud, no fue
significativo en casi todos los casos. El efecto ambiente resulté altamente significativo,
mostrando las diferencias entre los distintos ambientes (CIFA, Ochichar y Jerez) en
cuanto a disponibilidad de agua y fertilizantes en el suelo. Las diferencias genotipicas
fueron muy significativas, aunque de muy baja magnitud, indicando un alto grado de
variabilidad entre genotipos y, por consiguiente, la posibilidad de seleccién de aquellos
que presenten mejor calidad. Las interacciones G x E fueron significativas en la

mayoria de los casos, sobre todo para la interaccion triple afio x ambiente x genotipo.

Para aclarar mejor la importancia de cada efecto sobre la variacién total
observada para los parimetros de calidad, se estimaron los componentes de la varianza
para cada efecto, cuyos valores se presentan en la figura 2.1. Como ya se comentd
anteriormente, los efectos ambientales (afio y ambiente) determinaron en gran medida la
varianza observada para la mayoria de los parametros, lo que demuestra su gran
dependencia ambiental. La influencia genética fue, en general, muy baja sobre todo para

el contenido en proteinas y en cenizas, que dependieron mucho de las diferencias en
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fertilizantes y nutrientes entre ambientes y afios. El contenido en pigmentos fue el
caracter de mayor dependencia genética, ya que el porcentaje de variacién explicada por
el genotipo fue del 52%. Otros pardmetros, tales como el test de sedimentacién SDS, la
vitrosidad, el peso especifico y el peso de mil granos, revelaron un control genético mas

débil (el porcentaje de variacion oscilé entre 6,4 y 15%).

100% - mewe  EmR

80% -

60% -

40% -

20% -

0% -

PMG PE Prot.  Pigm. SDS Vir.  Ceniz

EY BEA BG ZY*A BY*G MA*G =Y*A*G N Eror

Figura 2.1. Porcentajes de los componentes de varianz para los distintos
parametros de calidad de 10 genotipos de trigo duro cultivado en tres ambientes
(CIFA, Ochichar y Jerez) durante tres afios (1998, 1999 y 2000). Y = afio, A=
ambiente, G = genotipo.

La heredabilidad en sentido amplio (H?), fue muy alta para los caracteres de
determinacién genética, como el contenido en pigmentos (0,96), el peso de mil granos
(0,89), el peso especifico (0,66), el test de sedimentacién SDS (0,98) y la vitrosidad
(0,66). Estos resultados implican la posibilidad de una seleccién eficaz para estos

parametros en las primeras generaciones, sobre todo bajo condiciones similares a las de

nuestro estudio.
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Tabla 2.1. Cuadrados medios del anélisis combinado de varianza para los pardmetros de calidad de 10 genotipos de trigo duro cultivados

en tres ambientes (CIFA, Ochichar y Jerez) durante tres afios (1998, 1999 y 2000).

Fuente de

Contenido en

Contenido en

Contenido en

variacion gl PMG PE proteina pigmentos SDS Vitrosidad cenizas
Afio 2 3094,7 5,7 55,0 3,4 194,4 ** 2066,0 1,56 -
Ambiente 2 371,22 % 368,5 *x* 85,0 *** 4,9 **x 5,0 *** 487,3 #** 6,36 ***
Genotipo 9 2975 > 47,6 *+* 4,6 *** 13,0 *** 37,5 *** 2773 *** 0,07 ***
Bloque (YXE) 27 13,1 *** 2,3 0,9 0,1 0,5 *** 21,1 *+* 0,05 ***
Y xE 4 769,5 *** 99,8 *** 8,9 ** 1,2 ** 10,6 *** 982,1 *** 1,77 ***
YxG 18 35,3 4,4 23 * 1,0 ** L1* 1114 0,05
ExG 18 35,8 *»+* 5,9 ¥+ 0,6 0,6 *** 0,6 *** 115,3 *** 0,04 ***
YXEXG 36 19,4 *** 5,3 ¥+ 1,2 * 0,3 0,5 *** 75,1 *** 0,05 ***
Error 243 5,3 1,8 0,8 0,1 0,2 2,7 0,02
Total 359

Y = Aflo, E = Ambiente, G = Genotipo, gl = grados de libertad.
¥, ®k, ®EE : significativo a una probabilidad de 0,05 ; 0,01 y 0,001 respectivamente.
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3.2.Comparacion entre medias

Ambientes:

Los ambientes de secano presentaron valores altos (en comparacién con el
regadio) en todos los pardmetros, salvo el contenido en cenizas (tabla 2.2). Esto
demuestra que las zonas secas del sur ofrecen la posibilidad de obtener trigos duros de
buena calidad. El secano de Granada (Ochichar), favorecié buenos contenidos en
proteina y porcentajes de vitrosidad, por la gran escasez de agua y las altas temperaturas
durante la maduracién que caracterizan a este tipo de ambientes. El ambiente de Jerez,
aparte de permitir niveles aceptables de contenido en proteina y vitrosidad, favorecié
también buenos valores en los demés pardmetros de calidad, resultando ser el ambiente
mas favorable para la produccién del trigo duro en la zona de estudio, quizas debido a
su situacion cerca de las influencias atlénticas que moderan los efectos negativos de la
sequia sobre la calidad. En el ambiente de regadio (CIFA), los valores de calidad
estuvieron por debajo de los obtenidos en los secanos, aunque fueron relativamente
aceptables en el caso del peso especifico y el porcentaje de vitrosidad. Este ambiente
favoreci6 un elevado contenido en cenizas, probablemente debido a la riqueza mineral

de suelo y a la disponibilidad de agua, lo que facilita una absorcion mineral mas alta que

en los ambientes de secano.

Genotipos:

Hubo una diferencia significativa entre los genotipos para todos los parimetros
de calidad, sobre todo para el peso de mil granos, el contenido en pigmentos y el test
SDS (tabla 2.2), que presentaron el mayor rango de variacién entre los genotipos (40,9-
51,3; .3,6-5,7; 4,2-6,9, respectivamente). Estos resultados han sido contrastados con los
valores minimos establecidos por la Unién Europea para la intervencién (peso
especifico de 80 kg hI, vitrosidad del 80%, y 12,5% de proteina), asi como con los
considerados como aceptables en Espafia para contenido en pigmentos (6 ppm) y
volumen SDS (6 ml). Todos los genotipos superaron dichos niveles para el peso

especifico, el contenido en proteina y la vitrosidad. En cuanto al contenido en
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pigmentos, ninguno de los genotipos presentd valores dentro de los minimos aceptables,
aunque algunos se aproximaron bastantes, en especial Altar-aos (5,7 ppm) y Mexa (5,3
ppm), que son variedades comerciales espafiolas. Para el test de SDS, las tres variedades
comerciales espafiolas (Altar-aos, Mexa y Vitrén) y la linea avanzada Korifla, tuvieron
valores superiores a 6 ml. El contenido en cenizas se mantuvo relativamente aceptable,
estando dentro de los valores considerados como normales en Andalucia (1,6 - 1,8%).
Para el peso de mil granos, uno de los componentes del rendimiento y que depende
mucho de las condiciones del cultivo y la sequia de fin de ciclo, los genotipos
presentaron valores semejantes, con la excepcion de Lagost-3 que tuvo el mayor peso de
mil granos (51,3 g).

Tabla 2.2. Comparacién entre medias de afios, ambientes y genotipos para el peso de
mil granos (PMG), peso especifico (PE), contenido en proteina, contenido en
pigmentos, test de sedimentacion (SDS), vitrosidad y contenido en cenizas.

Contenido Contenido Contenido
PMG PE en en SDS  Vitrosidad en
) (kghl") proteinas pigmentos  (ml) (%) cenizas
(%) (ppm) (%)
Ambiente
CIFA 425¢t 80,5¢ 12,53 ¢ 4,58 b 5,40 ¢ 91,5b 2,10a
Ochichar 43,8b 83,0b 14,16 a 4650 5,65b 952a 1,68 ¢
Jerez 46,0a 83,8a 12,98b 496 a 5,80a 92,2 b 1,73 b
Genotipo

Altar-aos 409g 84,1a 1293 ¢ 57a 6,6 be 96,1 a 1,88 a
Awalbit 42,7¢f 83,5b 13,86a 5,1¢ 54e 91,3¢ 1,85 ab
Jabato 41,7 82,5¢ 13,03cde 49cd 4,4h 96,7 a 1,82b
Korifla 445bcd 81,3d 12,94 de 4,7 de 6,9 a 93,4b 1,87 ab
Lagost-3  513a 81,8d 13,34bed 4,1 g 4,6 g 87.4d 1,85 ab

Mexa 452b 80,5¢ 12,86e 53b  6,5¢  91,6¢ 1,83 ab
Omrabi-3 43,5de 832b 1341be 4,7e 50f  918¢ 1,82 b
Sebah 439cd 81,54 13,51ab  3,6h 594  933b 1,87 ab
Vitrén 449bc 82,8bc 12,82e 44f  68ab 921bc 1,73¢
Waha 42,5¢ 832b 13,56ab 50c 42h  958a 1,86 ab

+: Dentro de las columnas y factores, valores con la misma letra no son significativamente diferentes a
P<0,05 seglin el test de las minimas diferencias significativas.
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3.3. Andlisis por componentes principales

3.3.1. Aproximacién ambiental

Como ya se habia visto en el andlisis de la varianza (tabla 2.1), existié
variabilidad significativa entre los ambientes. Para detectar las combinaciones de
caracteres que mejor explicah esta variabilidad, se utilizo el analisis de componentes
principales, realizado sobre la matriz de correlacién de los 7 variables que se muestran
en las figuras 2.2 y 2.3. Los tres primeros ejes de los componentes principales (CP)
explicaron un total del 76,05% de la varianza: 34,06; 24,84 y 17,15 para los ejes 1, 2 y
3, respectivamente. Puesto que la mayor parte de la variacién podria ser explicada
considerando los tres ejes, se proyectaron los datos sobre dos planos diferentes, los

determinados por los ejes 1 y 2 (figura 2.2) y 1 y 3 (figura 2.3).

Las figuras 2.2a y 2.3a presentan los eigenvectores de los caracteres que
influyen sobre cada eje. Las figuras 2.2b y 2.3b presentan la proyeccién sobre los planos

1-2 y 1-3 de los 30 puntos que representan las medias de las 30 combinaciones

diferentes de ambientes y genotipos.

El ¢je 1 mide las caracteristicas intrinsecas del grano. En efecto, hacia su lado positivo
se encuentra el peso especifico, muy ligado al contenido en proteina, mientras que la
vitrosidad aparece estrechamente relacionada con el contenido en pigmentos. Se
observa que un aumento en el contenido en proteina estd ligado a un elevado peso
especifico y, de la misma manera, el color amarillo de la sémola a un porcentaje elevado
de granos vitreos. En el lado negativo del mismo eje 1, se encuentra el contenido en

cenizas, que parece estar negativamente correlacionado con el grupo de pardmetros del
otro lado.

El eje 2 mide la morfologia del grano, puesto que separa, en su lado positivo, la
vitrosidad y el contenido en pigmentos, del peso de mil granos en su lado negativo,
caracter que refleja normalmente el tamafio del grano. Los resultados parecen indicar

que un grano de gran tamafio tiende a tener mas zonas harinosas y menos pigmentacion.
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Figura 2.2. Proyecciones del analisis de componentes principales (ACP) sobre los ejes 1
y 2 (Figura 2.2a y 2.2b) explicando el 58.9% de la varianza total. En la figura 2.2a, los
cigenvalues de la matriz de cormelaciones estan simbolizados como vectores
representando los caracteres que més influyen sobre cada eje. La longitud de la
proyeccion de cada vector sobre cada eje de componentes principales mide el peso
(eigenvalue) de su influencia sobre este eje, mientras que el angulo entre cada dos
vectores estdn inversamente proporcionado a su correlacion. PMG= peso de mil granos,
PE = peso especifico, PROT = contenido en proteina, PIGM = contenido en pigmentos,
SDS = test de sedimentacién, VITR = porcentaje de vitrosidad, CENIZ = contenido en
cenizas. En la figura 2.2b los 30 puntos que representan las medias genotipicas para
cada ambiente (Regadio, Ochichar y Jerez) estan ilustrados en el plano determinado por
los ejes 1y 2.
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El eje 3 representa principalmente la fuerza del gluten. Sobre este eje, por tanto, se
proyecta mayoritariamente el test SDS, que interacciona en direccién positiva. En el
lado negativo, se destaca el contenido en proteina, que parece tener un influencia

negativa sobre el volumen de sedimentacién SDS vy, por lo tanto, sobre la fuerza del

gluten.

Los puntos presentados sobre el plano determinado por los dos primeros ejes

(figura 2.2b), se agruparon en funcién del ambiente (Regadio, Secano y Jerez). El eje 1

‘discrimina claramente entre los regimenes hidricos. Los puntos correspondientes al

Regadio se encuentran en la parte izquierda de la figura, mientras que aquellos
correspondientes a los secanos de Granada y Jerez se encuentran en la parte derecha.
Sobre el eje 2, no se ve una clara tendencia entre los ambientes, pero se observa que,
dentro de cada ambiente, los genotipos se dispersan mucho a lo largo de este eje. En la
figura 2.3b, se agruparon los puntos del mismo modo segiin los ambientes. Sobre el eje
3 se observa una relativa separacion de los ambientes de Granada del ambiente de Jerez,
estando este wltimo en la parte superior (direccion positiva sobre el eje), y los ambientes

de Regadio y Secano de Granada, en la parte inferior (direccion negativa).

De todo esto se deduce que los ambientes de secano (de Granada y Jerez),
favorecieron una buena calidad de los granos, con valores altos en el contenido en
proteina y en pigmentos, pesos especificos elevados y granos muy vitreos, y con poco
contenido en ceniza. El ambiente de regadio, ademas de no favorecer la calidad del
grano, permitié mas acumulacion de los minerales en el grano, caricter normalmente no
deseable entre los mejoradores y, sobre todo, para los molineros. Entre las dos
provincias (Granada y Jerez), se ve que, aunque bajo condiciones de secano, Jerez
favorece més los trigos con gluten fuerte y de color amarillo, mientras que Granada
permite mayor acumulacion de proteinas en el grano, que en su vez tiende a ser muy

vitreo.

3.3.2. Aproximacién genotipica
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Figura 2.3. Proyecciones del anélisis de componentes principales (ACP) sobre los ejes
1y 3 (Figura 232 y 2.3b) explicando el 51,21% de la varianza total. En la figura 2.3a, los
eigenvalues de la matriz de correlaciones estdn simbolizados como vectores
representando los caracteres que mds influyen sobre cada eje. La longitud de la
proyeccién de cada vector sobre cada eje de componentes principales mide el peso
(eigenvalue) de su influencia sobre este eje, mientras que el dngulo entre cada dos
vectores estan inversamente proporcionado a su correlacion. PMG = peso de mil
granos, PE = peso especifico, PROT = contenido en proteina, PIGM = contenido en
pigmentos, SDS = test de sedimentacién, VITR = porcentaje de vitrosidad, CENIZ =
contenido en cenizas. En la figura 2.3b los 30 puntos que representan las medias
genotipicas para cada ambiente (Regadio, Ochichary Jerez) estan ilustrados en el plano
determinado por los ejes 1y 3.
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Las diferencias genotipicas fueron evaluadas igualmente mediante analisis de
componentes principales, sobre las medias genotipicas en el total de los ambientes para
los 7 parametros que se presentan en la figura 2.4. Este andlisis revela la existencia de
dos ejes de componentes principales, que explican el 64,38% de la varianza total. La
figura 2.4a representa los eigenvectores que influyen sobre cada eje. El eje 1 (que
cuenta con 37,21% de varianza), separa las caracteristicas intrinsecas del grano
(representadas por el peso especifico, la vitrosidad y el contenido en pigmentos) del
tamafio del grano (peso de mil granos), estando estos dos grupos de caracteres
negativamente relacionados. Sobre el eje 2 (27,17% de varianza), se distingue una

relacion negativa entre el contenido de proteina (en la parte superior) y el volumen de

sedimentacién SDS (parte inferior).

La figura 2.4b presenta las 10 medias genotipicas sobre el total de los ambientes,
detectdndose dos grupos de genotipos. Awalbit, Omrabi-3, Sebah, Waha y Lagost-3,
localizados en la parte superior de la figura, tuvieron un alto contenido en proteina,
situdndose Lagost-3, con un alto peso de mil granos, en la esquina derecha (ver tabla
2.2). El otro grupo, estd formado por Korifla, Mexa y Vitrén, que tienden a poseer un
gluten muy fuerte (interaccion positiva con el SDS). La variedad comercial Altar-aos se
caracterizd por su gran pigmentacién amarillenta y sus granos muy vitreos, mientras que
Jabato demostrd tener valores medios para todos los pardmetros, a excepcion del

volumen SDS, donde present6 valores muy bajos.

3.4. Estudio de relaciones entre los diferentes pardmetros de calidad

3.4.1. Correlaciones genéticas y fenotipicas

Las correlaciones genéticas calculadas a partir de las covarianzas y varianzas
genéticas se muestran en la parte superior de la matriz de correlaciones (tabla 2.3). El
peso de mil granos estuvo negativamente correlacionado con el peso especifico (r = -
0,624) y la vitrosidad (r = -0.990). Se observa también una fuerte relacion inversa entre

el contenido en proteina y el volumen de sedimentacién SDS (r = -0,717). El contenido
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Figura 2.4. Proyecciones del andlisis de componentes principales (ACP) sobre los ejes
1y 2 (Figura 2.4a y 2.4b) explicando el 64,38% de la varianza total. En la figura 2.4a, los
eigenvalues de la matriz de comelaciones estin simbolizados como vectores
representando los caracteres que mds influyen sobre cada eje. La longitud de la
proyeccién de cada vector sobre cada eje de componentes principales mide el peso
(eigenvalue) de su influencia sobre este eje, mientras que el angulo entre cada dos
vectores estin inversamente proporcionado a su cormelacion. PMG = peso de mil
granos, PE = peso especifico, PROT = contenido en proteina, PIGM = contenido en
pigmentos, SDS = test de sedimentacién, VITR = porcentaje de vitrosidad, CENIZ =
contenido en cenizas. En la figura 2.4b los 10 puntos que representan las medias
genotipicas globales estan ilustrados en el plano determinado por los ejes 1y 2.
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en pigmentos estuvo positivamente relacionado a la vitrosidad (r = 0.564). Las otras
correlaciones fueron relativamente moderadas y se destaca entre ellas la relacién
positiva entre el peso especifico y el contenido en proteina (r = 0,454), el contenido en

pigmentos (r = 0,437) y la vitrosidad (r = 0,404).

A partir de las covarianzas y varianzas fenotipicas se calcularon las
correlaciones fenotipicas entre el conjunto de variables, cuyos resultados se presentan
en la parte inferior de la matriz de correlaciones (tabla 2.3). En general, la magnitud de
las correlaciones fue relativamente baja, con excepcion de las relaciones negativas del

peso de mil granos con el contenido en pigmentos (r = -0,467) y con la vitrosidad (r = -
0,419).

Tabla 2.3. Matriz de correlaciones genéticas (parte superior) y fenotipicas (parte
inferior) entre los diferentes parametros de calidad de 10 genotipos de trigo duro

cultivados en tres ambientes (CIFA, Ochichar y Jerez) durante tres afios (1998, 1999 y
2000).

tPMG PE PROT PIGM  SDS VITR CENIZ
PMG -0,624*** 0,008 -0,054  -0,007 -0,990***  -0,110
PE -0,101 0,454* 0,437* -0,248 0,404 0,075
PROT  -0,129 -0,071 -0,331  -0,717*** 0,287 0,538**
PIGM -0,467** 0,133 0,001 0,133 0,564** 0,240
SDS -0,100 -0,178 -0,291 0,104 -0,037 -0,239
VITR -0,419** 0,260 -0,067 0,143 0,046 0,422*
CENIZ -0,134 -0,144 0,258 0,170  -0,081 -0,067

T PMG = peso de mil granos; PE = peso especifico; PROT = contenido en proteina; PIGM = contenido
en pigmentos; SDS = volumen de sedimentacién; VITR = vitrosidad; CENIZ = contenido en cenizas.

3.4.2. Analisis por coeficientes de sendero

El andlisis de senderos se realizd sobre la matriz de correlaciones entre los

diferentes parametros de calidad, que se calcularon en funcion de las medias genotipicas
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generales y en cada ambiente. Los resultados obtenidos para los efectos directos e

indirectos se presentan en la tabla 2.4.

Utilizando las medias genotipicas, se manifiestan los elevados efectos directos
que ejercen el volumen SDS y el contenido en cenizas (P3s = -0,594* y Psg = 0,414)
sobre el contenido en proteina, ya que para ambos factores, los efectos indirectos no

fueron de mucha importancia.

El PMG tiene un efecto directo significativo y negativo sobre el contenido en
proteina (P16 = -1,290*), que no era patente al estudiar el coeficiente de correlacion, que
es bastante bajo (ris = -0,029). Ello es consecuencia del alto efecto indirecto positivo
que ejerce el PMG via vitrosidad de grano (ri4 Pss = +1,054), ya que estos dos
parametros estdn negativamente correlacionados (riq = -0,864***) y, ademds, la
vitrosidad ejerce un efecto directo negativo sobre el contenido en proteina (Pss = -

1.219*). De esta forma, a mis PMG menos vitrosidad y mas proteina.

La misma interpretacion se puede decir en el caso de la vitrosidad, ya que
interactia mutuamente con el PMG en su relacién con el contenido en proteina. La baja
correlacion de la vitrosidad con el contenido en proteina estaba enmascarada por el
efecto positivo indirecto (ris P = +1,114) que ejerce la vitrosidad via el PMG. El
efecto directo fue negativo, significativo y de mayor magnitud (P4 = -1.219%*).

El contenido en pigmentos tiene un efecto directo negativo sobre el contenido en
proteina (P26 = -0,392), pero ejerce un efecto indirecto positivo via el PMG (r;; P =
+0,680) y un efecto indirecto negativo via vitrosidad (r24 Pss = -0,528). De esta forma,
por una parte, al aumentar el contenido en pigmentos se reduce el PMG (r; = -
0,527**), mientras que aumenta el contenido en proteina. Por otro lado, cuando
aumenta el contenido en pigmentos también lo hace la vitrosidad (r;s = +0,433%),
mientras que disminuye el contenido en proteina. Se demuestra, por tanto, que la
relacién del contenido en pigmentos con el contenido en proteina estd en un balance

entre sus efectos indirectos via PMG y vitrosidad y su efecto directo.
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Dentro de cada ambiente, los efectos directos e indirectos fueron de baja
magnitud y no significativos, salvo el efecto directo del volumen SDS (P36 =-1,021%) y

del contenido en cenizas (Pss = 0,684*) sobre el contenido en proteina en el ambiente de
Secano de Granada.

Tabla 2.4. Valores de los efectos directos e indrectos para cada uno de los
parametros de calidad sobre el contenido en proteina en 10 genotipos de trigo duro

cultivados en tres ambientes (CIFA, Ochichar y Jerez) durante tres afios (1998,
1999 y 2000).

Genotipos Jerez CIFA Ochichar

Peso de mil granos vs proteina:

o

®

L

o

®

o

L J

@

®

®

®

o

o

o

®

®

@

@

®

o

® Efecto directo, P -1,290 -0,262 -0,885 0,008
Efecto indirecto via

: Pigmentos, r12P2 0,207 0,096 0,132  -0,036

® Volumen SDS, r13Psg 0,045 0,068 0,742  -0,047

® Vitrosidad, r14Pas 1,054 0,055 0,012 0,065

® Cenizas, ' risPss  -0,044 0,010 -0,030 -0,052

: Total, Tis -0,029 0,034 -0,030 -0,061

e Pigmentos vs proteina:

o Efecto directo, Py -0,392 -0,135 -0,315 -0,078

o Efecto indirecto via

o Peso de mil granos, nPis 0,680 0,185 0370 0,004

o Volumen SDS, ;P3¢ -0,077  -0,022 -0461  -0,110

e Vitrosidad, © ruPs 0528  -0009 0,008 -0316

: Cenizas, r25Ps6 0,075 0,003 0,135 0,232

o Total, I -0,242 0,022 -0,279 -0,269

o

@ Volumen SDS ys proteina:

® Efecto directo, Py -0,594 -0,525 -0,169 -1,021

o Efecto indirecto via

o Peso de mil granos, r13Pis 0,097 0,027 0,064 0,000

3. Pigmentos, roP  -0,051  -0,002 -0,015 -0,024

o Vitrosidad, : r34Pss 0,020 -0,010 -0,118 0,311

e Cenizas, r3sPs¢  -0,065 0,013  -0,337 0,257

: Total, I3 -0,593 -0,497 -0,575 -0,477

: Vitrosidad vs proteina:

® Efecto directo, Ps -1219 -0,101 -0,846 -0,560
Efecto indirecto via

| : Peso de mil granos, 114P1s 1,114 0,176 0,777 0,001

® Pigmentos, raP»  -0,170  -0,029 -0,172  -0,015

o

®
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Volumen SDS, r34P36 0,010 -0,054 -0,023 0,566
Cenizas, l‘45P 56 0,065 -0,007 0, 131 -0, 109
Total, I46 -0,201 -0,014 -0,133 -0,118
Cenizas vs proteina:
Efecto directo, Pss 0,414 -0,059 0,698 0,684
Efecto indirecto via
Peso de mil granos, risPis 0,138 0,044 0,038 -0,001
Pigmentos, rsP  -0,071 0,007 -0,061 -0,026
Volumen SDS, r35P36 0,093 -0,012 -0,159 0,090
Vitrodidad, rssPss  -0,190 0,120 0,082 -0,384
Total, I's6 0,383 0,101 0,598 0,363
Residual, Pus 0,334 0,859 0,508 0,422

4. DISCUSION

La influencia ambiental fue determinante para muchos parametros de calidad, lo

‘que determina que la estabilidad de tales parametros sea un objetivo primordial en los

programas de mejora para la zona de estudio. Nuestros resultados confirmaron algunos
trabajos previos realizados en Espafia (Michelena et al, 1995b; Juan-Aracil y
Michelena, 1995) y en Italia Novaro, ef al., 1997), donde se encontré que el efecto del
afio, del ambiente y su interaccion explicé la mayor variacién observada en sus
resultados.

Las interacciones genotipo x ambiente también fueron muy significativas,
aunque de baja magnitud, indicando la diferencia en el comportamiento de cada
genotipo de un ambiente a otro y entre afios. La magnitud de la interaccién genotipo x
ambiente ha sido evaluada en muchos estudios anlogos al nuestro. Asi, Ames et al.
(1999) concluyeron que la interaccion genotipo x ambiente fie decisiva en la
determinacién del contenido en proteina, pero no tan importante para determinar las

medidas asociadas con la fuerza del gluten, como el test de sedimentacién SDS.
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Resultados similares se encontraron en los trabajos de Baezinger et al. (1985) en trigo
blando y de Mariani ef al. (1995) en trigo duro.

La determinacién genética de los pardmetros estudiados fue importante para el
contenido en pigmentos y el test de sedimentacién SDS, y relativamente moderada para
la vitrosidad y el peso especifico. Nuestros resultados confirmaron la dependencia
genotipica de estos parametros de calidad encontrada en varios trabajos. En efecto,
Novaro et al. (1997) sefialaron que el efecto varietal fue determinante para el peso
especifico y el test de sedimentacion SDS. Michelena et al. (1995a) encontraron
también que el contenido en pigmentos y el test SDS presentaron un elevado
componente genético. Los parametros de calidad que estuvieron influidos por el efecto
genotipico también presentaron elevados valores de heredabilidad, concordando con
resultados de Matsuo er al. (1982), Autran et al. (1986), Nachit et al. (1995) y
Michelena et al. (1995a), por lo que estos parametros aparecen como fundamentales en

la seleccion de variedades de calidad para esta zona.

Durante los tres afios de estudio, los ambientes de secano permitieron obtener
buenos valores para la mayoria de los pardmetros de calidad, indicando la ventaja que
ofrecen estos ambientes en cuanto a la produccién de trigos con buena calidad. La
comparacion de nuestros resultados con los encontrados en el norte (Michelena et al.,
1995a), indica que, para parmetros tan importantes como el peso especifico o la
vitrosidad, las condiciones del sur de Espafia ofrecen mejores condiciones de cultivo.
Parece ser que los altos valores de temperatura y radiacién solar caracteristicas del sur
de Espafia ayudan a producir trigo duro de buena calidad. En efecto, en la zona
mediterranea, este cereal se cultiva principalmente bajo condiciones de sequia, lo que
hace que el rendimiento sea impredecible, pero ofrece la oportunidad para la produccion
de trigos con alta calidad (Borghi et al., 1997). Entre los dos secanos estudiados en este
trabajo, Jerez favorecio la obtencion de valores altos en todos los pardmetros de calidad
sobre todo en la fuerza del gluten, caricter que no se expres6 bien en el secano de
Granada. De esto se deduce que, para la obtencion de variedades con buena calidad, el

clima de Jerez es muy idoneo como ambiente de seleccion, ya que parece estimular una
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mayor expresion del potencial genético y favorece la manifestacién de todos los

parametros de calidad en condiciones 6ptimas.

Los genotipos estudiados, en general, mostraron buenos valores de calidad,
ofreciendo la oportunidad de poder ser utilizados como parentales en programas de
seleccion para calidad en el ambiente mediterraneo. La tnica desventaja que
presentaron fue la falta de pigmentacién amarilla, que se observ6 en todos los ensayos
de los tres afios. Esto puede ser explicado, quizas, por las condiciones agronomicas del
cultivo (dosis y época de la fertilizacién, caracteristicas del suelo, etc.) que afectaron a
la expresion del color amarillo en estos genotipos. Aun asi, la variedad comercial Altar-
aos se distinguié por valores aceptables de contenido en pigmentos, lo que indica su
interés para la industria de transformacién del trigo duro. En cuanto al contenido en
proteina y a la fuerza del gluten (evaluada mediante el test de sedimentacién SDS),
claramente se diferenciaron dos grupos de genotipos. Awalbit, Omrabi-3, Sebah, Waha
y Lagost-3 presentaron unos altos contenidos en proteina, mientras que Korifla, Mexa y
Vitrén tuvieron mayor fuerza del gluten. Esto indica un potencial genético elevado entre

estos genotipos para la seleccién de uno u otro parametro de calidad.

El conocimiento de las relaciones entre los pardmetros de calidad y de sus
interacciones tiene importancia para averiguar el efecto que la modificacion de uno de
ellos puede ejercer sobre los demas, ayudando a disefiar la mejor combinacién posible
de pardmetros de calidad, dentro de los niveles recomendados por los semoleros y los
fabricadores de pasta. En nuestro estudio, se han encontrado correlaciones importantes
entre varios parametros. Entre ellas destaca la relacion positiva del peso especifico con
el contenido en proteina. Esta relacién se explica por el hecho que las condiciones
climiticas que conducen a altas concentraciones en proteina pueden tener un efecto
positivo sobre el peso especifico, a causa del aumento en la densidad de los granos
(Gooding y Davies, 1997). Un aumento en el contenido en proteina conduce a una alta
densidad dentro del grano, a causa del mayor empaquetamiento de las proteinas en los
espacios existentes entre los granulos del almidon (Pushman y Bingham, 1975). La
vitrosidad estuvo correlacionada positivamente con el contenido en pigmentos. Nuestros

resultados estin de acuerdo con los obtenidos por Kaan et al. (1995), quienes
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encontraron una relacion negativa entre el contenido en B-carotenos y el porcentaje de
granos harinosos. La diferencia entre los grupos de genotipos, que revelé el andlisis de
componentes principales, reside en la relacién negativa encontrada entre el contenido en
proteina y el test de sedimentacion SDS. Esta relacién negativa se observé también en el
trabajo de Michelena et al. (1995a). Asimismo, Graybosh et al. (1995) encontraron que
el volumen de sedimentacién SDS estuvo negativamente asociado con el nimero de
horas con temperatura superior a 32 °C y con humedad relativa inferior al 40% durante
el llenado del grano (condiciones que en nuestra zona de estudio aumentan el contenido
en proteina). Temperaturas excesivamente altas y humedades relativas bajas durante el
llenado del grano, aunque incrementan la concentracién de proteina en el grano, reducen

la fuerza del gluten y su calidad (Blumenthal et al., 1991).
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1. INTRODUCCION

La fase del llenado del grano es una de las mas criticas del ciclo del cultivo, ya
que de ella depende el producto econémico en los cereales (el rendimiento en grano).
Esta fase determina el peso final del grano, el tltimo de los componentes del
rendimiento, cuya magnitud depende tanto de la velocidad del crecimiento (o tasa de
acumulacién de materia seca en el grano), como de la duracién del periodo de llenado
del grano. Por tanto, el conocimiento detallado de los procesos que condicionan el

desarrollo del grano puede ser itil para la mejora genética del trigo duro.

Después de la fecundacion, y durante un corto periodo de tiempo, tiene lugar un
periodo de latencia que precede al incremento lineal de Ia materia seca en el grano. A
este periodo latente se le atribuye una gran importancia, relacionindose positivamente
su duracién con el nimero de granos formados en cada inflorescencia. Después del
periodo latente, el grano se forma a lo largo de tres etapas. La primera es de
multiplicacién celular activa. El grano crece rapidamente, incrementando su volumen y
peso en agua y materia seca, hasta alcanzar su longitud definitiva al final de la misma
(Lopez Bellido, 1990). El nimero de células del endospermo que se forman durante este
periodo determina el tamafio potencial del grano (Brocklehurst, 1977). La segunda etapa
es de acumulacién de carbohidratos y proteinas. Se almacenan en el endospermo las
reservas hidrocarbonadas y proteicas, el incremento en peso seco del grano es casi lineal
y su contenido de humedad permanece estable. Durante esta etapa, la tasa del llenado
del grano se mantiene aproximadamente constante y depende de las condiciones del
crecimiento (Sofield et al.,, 1977a; Simmons y Crookston, 1979) y del genotipo
(Gleadow et al., 1982; Gebeyehou et al., 1982b). La etapa final se inicia cuando
concluye la migracion de reservas y el contenido en agua es de 40-50% del peso fresco
(L6pez Bellido, 1990). Esta fase coincide con el miximo de la biomasa seca en el grano

y se denomina también madurez fisiolégica.

El peso final del grano es el resultado de los fendmenos de transporte y depdsito

de los asimilados desde las zonas de sintesis 0 de almacenamiento provisional; de las

75



Capitulo 3

caracteristicas del transporte (abastecimiento del floema, distribucién, velocidad de
circulacion y descarga); y de los lugares de depésito o de recepcidon (6vulos
fecundados).

El nmimero de granos por unidad de superficie es un indicador importante de la
capacidad acumulativa de la espiga, y el rendimiento final depende en gran medida de
las variaciones en este parametro. La utilizacién éptima de los asimilados no depende
solamente de la rapidez de crecimiento del grano, sino también de un adecuado nimero
de granos por unidad de superficie. La relacién entre la capacidad de produccién de
granos y la facultad de llenarlos adecuadamente, resulta de la mayor importancia en la
determinacion del rendimiento de grano en los cereales, por lo que el andlisis de sus

diferentes aspectos puede ayudar a obtener mejores resultados en el drea mediterrénea.

En Biologia Vegetal, las funciones mateméticas son utiles para obtener una
explicacién cuantitativa del crecimiento de las plantas. Para la fase del llenado del grano
se ha utilizado muchas ecuaciones matematicas para describir las curvas del crecimiento
del grano en funcién del tiempo. Asi, Nass y Reiser (1975), y Bruckner y Frohberg
(1987) usaron ecuaciones cuadraticas para estudiar el llenado del grano. Gebeyehou et
al. (1982a) encontraron una funcién polinomial ctibica que describe adecuadamente el
llenado del grano en el trigo duro. Darroch y Baker (1990) utilizaron una funcién
logistica de 3 términos:

y = Wi[1+exp(B - Cx)]

donde y es el peso del grano; W estima el peso final del grano; B est4 relacionada tanto
con la duracién como con la tasa del llenado del grano; C est4 relacionada con la tasa

del llenado del grano; y x son los grados dias acumulados desde antesis.

Recientemente, Panozzo y Eagles (1999) han utilizado una modificacién de la
ecuacién de Darroch y Baker, afiadiendo un cuarto término (A) que permite el calculo

de una asintota diferente de cero:

y = A + C/[1+exp(-B(x-M))]
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El andlisis por coeficientes de sendero permite identificar la influencia directa de
las variables independientes sobre la dependiente en un sistema muiltiple, cuando las
variables independientes estdn, a su vez, relacionadas entre si. Un coeficiente de
sendero es un coeficiente de regresion parcial tipificado, obtenido a partir de ecuaciones
donde todas las variables se expresan como desviaciones de la media en unidades de
desviacion estandar (Li, 1956; Steel y Torrie, 1982). Los coeficientes de sendero han
sido utilizados para aclarar las relaciones entre el rendimiento en grano y muchos
caracteres en trigo blando (Bhatt, 1973; Gebeyehou et al., 1982a; Rojo y Garcia del
Moral, 1986); cebada (Tewari, 1976; Hamid y Grafius, 1978; Pury et al., 1982; Garcia
del Moral et al., 1991); y patatas (De la Morena et al., 1994). Este método de anlisis se
ha utilizado también para estudiar la relacién en cebada entre la produccion de grano y
la biomasa, el indice de 4rea foliar y la duraci6n del 4rea foliar (Ramos et al., 1989), y
los efectos de las condiciones adversas sobre los componentes del rendimiento
(Campbell et al., 1980). Una descripcién pormenorizada del an4lisis por coeficientes de

sendero se presenta en el Capitulo 5.

Los objetivos de este capitulo han consistido en:

@) Modelizar el crecimiento del grano en los ambientes de secano y
regadio.

(ii) Analizar los distintos parametros del llenado del grano

(iti) Estudiar la relacién de los parametros del llenado del grano con el

rendimiento y el contenido en proteina

2. MATERIAL Y METODOS

El material vegetal, ensayos y practicas agronémicas se han descrito
detalladamente en el Capitulo 1. Este estudio ha sido desarrollado solamente en los
ambientes del CIFA (regadio) y Ochichar (secano) de la provincia de Granada.
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2.1 Metodologia experimental

Crecimiento del grano:

En el momento de la antesis, se etiquetaron 50 espigas de tallos principales por
parcela en tres de las cuatro repeticiones dentro de cada ensayo. Semanalmente y desde
la antesis hasta la madurez, se recogieron 5 espigas por parcela, de las que se tomaron

seis granos de las espiguillas centrales de cada espiga. Los granos se secaron en la

estufa a 70°C durante 48 horas para determinar el peso seco.

Fenologia:

la fecha de antesis se estim6 como la aquella en que el 50% de las espigas en
cada parcela presentaban las anteras visibles en su base. Se determin6 la duracién del
periodo vegetativo (DSA) en grados dias acumulados desde la siembra hasta la antesis.
La fecha de madurez fisiologica se estim6 como el momento en que ocurre el cambio al

color amarillo de las espigas en el 50% de las plantas en cada parcela.
Rendimiento en grano y sus componentes:

Después de la cosecha, se determiné el rendimiento en grano (Y) en kg ha™ para
cada parcela y se ajusté después a una humedad del 12%. Se calcularon también el
nimero de espigas m” y el namero de granos por espiga. Se calculd, entonces, el

nimero de granos por m”> (NGS) como el resultante de la multiplicacién de estos

componentes.
Contenido en proteina:

Se determiné mediante el método de Kjeldhal sobre una muestra de harina de
cada parcela. El porcentaje de proteina se calculé multiplicando el contenido en

nitrégeno por 5,7 y fue expresado a base seca.
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2.2  Anadlisis estadistico

Curvas del llenado del grano:

Se usaron los datos del peso seco del grano obtenidos durante el seguimiento del
crecimiento del grano. Los grados dias acumulados (GDD) desde antesis fueron

calculados sumando los GDD diarios que se calcularon como:
GDD = [(Tax + Tuin)/2] — T,

donde Tinax ¥ Tmin Son las temperaturas maximas y minimas diarias, respectivamente, y

T es la temperatura base. Se utilizé una temperatura base de 0°C .

A
W o

Peso del grano
=

D

>

Grados dias después de antesis

Figura 3.1. Curva tedrica del crecimiento del grano en fimcion del
tiempo térmico flustrando el peso final del grano (W), la tasa mixima
(R) y la duracién del llenado del grano (D) segin la fimcion logistica
propuesta por Darroch y Baker (1990).

Los datos del peso seco del grano de cada parcela fueron ajustados mediante una

regresion no lineal a una curva logistica (Darroch y Baker, 1990):
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¥ =W/[1 +exp(B - Cx)] ecuacion [1]

donde y es el peso del grano (mg) y x los GDD acumulados desde antesis a madurez
fisiolégica.

El peso final del grano (W) se estim6 de la ecuacion [1] y se expresé en mg. La
duracion del llenado del grano (D) se consideré como el tiempo en GDD acumulados
necesario para que ¢l peso del grano alcance 0,95W y fue derivado de la curva. La tasa
méxima del llenado del grano (R) fue calculada a partir de los parametros de la ecuacién
[1] y se expres6 en mg GDD™ o, lo que es lo mismo, mg (°C dia™). La figura 3.1 ilustra

la curva tedrica del llenado del grano y los distintos parametros estimados.

Anadlisis de la varianza:

Se efectuaron los andlisis de la varianza en cada ensayo para los tres pardmetros
de llenado del grano (W, D y R), con objeto de evaluar la importancia de cada uno de
ellos en la determinacién de las diferencias entre genotipos. Asimismo, se realizé un
andlisis de la varianza combinado para todos los ensayos, utilizando los afios como
factor aleatorio y los ambientes y genotipos como factores fijos, para detectar la
influencia de cada uno de los tres pardmetros estudiados, asi como de sus interacciones,

en la determinaci6n de la variacion observada en el conjunto de datos.

Andlisis por componentes principales:

se realiz6 sobre la matriz de correlaciones calculada a partir de las medias
genotipicas en cada ambiente, usando los siete caracteres siguientes: parimetros del
llenado del grano (W, D y R); rendimiento en grano; nimero de granos por m’;

duracién en grados dias acumulados del periodo vegetativo; y contenido en proteina.

Andlisis por coeficientes de sendero:
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Los coeficientes de correlacién entre cada pareja de los siete caracteres
anteriores se calcularon a partir de las medias de cada genotipo en afios y ambientes (n
= 60). El anlisis por coeficientes de sendero se realiz6 utilizando estos coeficientes de
correlacion y el método descrito por Garcia del Moral et al.(1991), que divide el
coeficiente de correlacion r en efectos directos e indirectos. El calculo de los
coeficientes de sendero P;; (donde los subindices indican los sietes caracteres, ver figura

3.4), requiere la resolucion de los 4 siguientes sistemas de ecuaciones:

fg=  Pi6+113 P36+ 114 Pag + 115 Psg
36 =113 Pig+  Psg+ 134 Pag + 135 Psg
T4 =T1a Pig + 134 P3g +  Pug + 145 Psg
s =TI15 P16 + 135 P3g + 145 P+  Psg

ra= Pua+r3P3s+r5Pss
r3s =13 Pra+  Pig+ 135 Pys
T4s=TisPla +135s Py +  Pys

ris=  Pis+r3 Pos+113 Pss
rs=ri2 Pis+  Pps +r13 Ps
ris=r13P1s+r3Pas+  Pis

127=  P27+123 P37+ 124 Py + 125 P57
r37=133 P37+ P37 +134 Py7 + 135 Py
r47=124 P27+ 134 P37+  Pyy +145 Py
Is7=TIy5 Py7+ 135 P37+ 4s Pir+  Psy

En la ecuacion ris = Py4 + 113 P34 + 115 Pys, P14 es el efecto directo del caracter 1
sobre el 4 (el coeficiente de sendero), mientras que ;3 P34 es el efecto indirecto del
caracter 1 sobre el 4 via 3. Definiciones similares se aplican a las otras ecuaciones. El
sistema causa-efecto empleado se construyé basdndonos sobre la ontogenia de la planta

del trigo y se muestra en la figura 3.4 (apartado de los resultados).

3. RESULTADOS
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3.1 Ajuste de la curva del llenado del grano

Las curvas del llenado del grano para cada parcela en los diferentes ensayos se
ajustaron bien a la ecuacién logistica descrita por Darroch y Baker (1990), con

coeficientes de determinacion superiores a 95%.

En la figura 3.2, se presentan las curvas ajustadas del llenado del grano para los
dos ambientes (regadio y secano) durante los tres afios (1998, 1999 y 2000). Los valores
estimados, a partir de la ecuacion logistica, del peso maximo del grano (W), la tasa
méxima (R) y la duracién del llenado del grano (D), se presentan en la tabla 3.1.

Se observaron diferencias significativas entre el regadio y el secano durante
1998 'y 2000 para los tres parametros del llenado del grano, mientras que en 1999, no
hubo diferencias entre los dos ambientes (tabla 3.1 y figura 3.2). La ausencia de
diferencias en 1999 fue debida a la fuerte sequia y las altas temperaturas que tuvieron
lugar en aquel afio durante la fase del llenado del grano (tabla 3.2) en los dos ambientes.
Esto condicioné que incluso el riego que se realizé unos dias después de antesis, no
fuese suficiente para atenuar el efecto negativo de las altas temperaturas en el regadio.
Durante este afio se obtuvieron los menores pesos de los granos, debido a que las
moderadas tasa de llenado no compensaron la corta duracién del llenado del grano,
provocada por las altas temperaturas (4 dias de temperaturas maximas superiores a 35
°C en la fase final del llenado del grano). Durante los afios 1998 y 2000, las
temperaturas maximas no fueron tan altas en el regadio en comparacioén con el secano
(tabla 3.2), y ademds se registraron mas precipitaciones en el regadio que, aparte de
suministrar mas agua al cultivo, disminuye la temperatura de las plantas. Todo esto hizo
que se reuniesen mejores condiciones en el regadio durante estos dos afios para un buen
desarrollo del grano, que se tradujeron en elevados pesos del grano y largas duraciones
del periodo de maduracién. El elevado peso del grano que se obtuvo en el secano
durante el afio 2000, pudo ser debido a la mayor duracién del llenado del grano, causada

tanto por su baja tasa de crecimiento, como por las precipitaciones que se registraron al
final de la fase del llenado.
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Figura 3.2 Curvas del lenado del grano durante los tres afios 1998, 1999 y

2000 para el Regadio y el secano. Las lineas representan a los valores
esperados después de ajsutar ka ecuacion logistica a los valores observados.
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En cuanto a los valores estimados para los genotipos (tabla 3.1), la tendencia general
resulté ser que aquellos genotipos que presentaron altos pesos de grano (W) tuvieron
también altas tasas de llenado (R) y relativamente largas duraciones del mismo, como,
por ejemplo, Lagost-3, Mexa, Vitron, Waha y Korifla. Los genotipos que tuvieron bajos
pesos de grano combinaron altas tasas y cortas duraciones del llenado del grano, como
el caso de Altar-aos, Jabato y Sebah; o bien, al contrario, combinaron bajas tasas con

largas duraciones del llenado del grano (Awalbit y Omrabi-3).

3.2  Estudio de los pardmetros del llenado del grano

El anélisis de la varianza para cada ensayo (combinacién de afio y ambiente) de
los tres parametros del llenado del grano (W, R y D), revel6 que entre genotipos (tabla
3.1), el peso final del grano (W) fue el que mas determin6 la variacién observada. Se
observaron también diferencias significativas en todos los ensayos para la tasa maxima
de llenado (R). Las diferencias entre genotipos en la duracién del llenado del grano (D)
fueron significativas en 1998 y 2000, mientras que no hubo diferencias en 1999.

Tabla 3.3. Resumen del andlisis de varianza para cada ensayo de los pardmetros
del llenado del grano de 10 genotipos de trigo duro cultivado en dos ambientes
(regadio y secano) y en tres afios (1998, 1999 y 2000). Se presenta la
significacion del factor genotipo en el modelo del ANOVA en cada ensayo.

Afio Ambiente W R D
Signif.+ C.Vi  Signif. cv Signif. C.V
1998  Regadio * ok 3,3 ** 7,2 *kk 34
Secano ** 4.4 ok 7,8 *xk 8,1
1999  Regadio ¥k 1,7 * 11,7 9,1
Secano ook 4,7 *k 8,8 7,1
2000  Regadio *kx 4,1 * 11,0 * 7,2
Secano * 4,9 *ok 8,1 *k 5,4

t : significacion del valor F de la tabla de ANOVA.
1 : coeficiente de variacion.
* ®¥,12%, significativo a una probabilidad de 0,05, 0,01 y 0,001, respectivamente.
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Tabla 3.1.Valores estimados de los pardmetros del llenado del grano para los
diferentes combinaciones de afio y ambiente y para los 10 genotipos.

W (mg) R (mg °C dia ™) D (°C dia)

Afio Ambiente
1998 Regadio 50,1 bt 0,1300 be 680 b
Secano 476 ¢ 0,1433 a 547 d
1999 Regadio 47,4 c 0,1220d 617 ¢
Secano 46,3 ¢ 0,1335b 629 ¢
2000 Regadio 54,0 a 0,1239 cd 753 a
Secano 51,3b 0,1276 bed 693 b
Genotipo
Altar-aos 47,1¢ 0,1195d 697 ab
Awalbit 47,1 ¢ 0,1308 c 612 ¢
Jabato 48,0 ¢ 0,1305¢ 612¢
Korifla 50,0b 0,1390 ab 647d
Lagost-3 55,9 a 0,1449 a 655 cd
Mexa 51,4b 0,1274 ¢ 678 be
Omrabi-3 46,8 ¢ 0,11904d 708 a
Sebah 48,0 c 0,1306 c 639 de
Vitrén 50,4 b 0,1280 c 642 d
Waha 50,00 0,1312 bc 641 de

t : Dentro de las columnas y factores, valores con la misma letra no son significativamente
diferentes a P<0,05 segiin el test de las minimas diferencias significativas.

Tabla 3.2. Fecha de siembra, fecha media de antesis y temperatura méxima y
precipitacion durante el llenado del grano de las diferentes combinaciones de afios y
ambientes.

’Tfemperatura Precipitacién durante
Afio  Ambiente F?Cha de  Fecha d e  méxima durante el el llenado del grano
siembra  antesis  llenado del grano
0 (mrm)

1998 Regadio 11/12/97 25/04/98 21,6 78,6
Secano  12/01/98 23/05/98 28,9 31,5
1999 Regadio 15/12/98 01/05/98 28,0 59,5
Secano  25/11/98 07/05/98 29,6 9,0
2000 Regadio 23/11/99 24/04/98 242 84,0
Secano  10/12/99 02/05/98 28,3 15,0
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El andlisis combinado de la varianza, que se realizé después de verificar la
homogeneidad de varianzas mediante el test de Bartlett, se presenta en la tabla 3.2. Para
los tres pardmetros, el factor ambiental (afio y ambiente) explicé una gran parte de la
variacién observada. Las diferencias entre afios no fueron significativas, pese al mayor
porcentaje que aportan a la varianza total. Entre ambientes, y como era de esperar, las
diferencias fueron altamente significativas en los tres parametros. El estudio del efecto
genético, tal como se observa en la tabla 3.1, confirma la fuerte dependencia genética
del peso final (W) y de la tasa méxima del llenado del grano (R), ya que la variacién
explicada por el factor genotipico fue del 9% y 15%, respectivamente. La duracion del
llenado del grano, que dependié mucho de las condiciones ambientales, no resulté estar
bajo control genético (variacién explicada por los genotipos de sélo el 3,8%). Las
interacciones entre los factores principales fueron significativas sélo en el caso de la

interaccién genotipo x ambiente y de la interaccién triple afio x ambiente x genotipo.

Tabla 3.4. Cuadrados medios del andlisis combinado de varianza para
los parametros del llenado del grano 10 genotipos de trigo duro
cultivado en dos ambientes (regadio y secano) y en tres afios (1998,

1999 y 2000).

Fuente de

variacion gl \'% R (x107 T (x10%)
Afio 2 5228 20,1 2203
Ambiente 1 1941 *** 40,9 *¥** 163,3 #**
Genotipo 9  139,1 *** 10,9 *** 19,0 ***
Bloque (YxE) 12 5,0 1,8 2,9

Y xE 2 12,2 3,7 78,5
YxG 18 21,8 6,5 7,7
ExG 9 16,3 ** 4,6 ** 7,3 ¥**
YxExG 18 23,7 *** 6,9 *** 6,0 ***
Error 108 6,2 1,4 2,0
Total 179

Y = Afio, E = Ambiente, G = Genotipo, gl = grados de libertad.
*, ®¥, *** : significativo a una probabilidad de 0,05 ; 0,01 y 0,001 respectivamente.
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3.3  Relacion de los parimetros del llenado del grano con el

rendimiento y el contenido en proteina

3.3.1 Anilisis por componentes principales

En la figura 3.3 se presentan los resultados del analisis por componentes
principales de los tres parametros del llenado del grano (W, R y D), del rendimiento en
grano (Y), del nimero de granos por m* (NGS), de la duracién en grados dias del

periodo vegetativo (DSA) y del contenido en proteina.

Los dos primeros ejes explicaron el 84,3% de la varianza total: 63,9 y 20,4%
para el primer y el segundo eje, respectivamente. Dado que la mayor parte de la
variacién observada pudo ser atribuida solamente a los dos primeros ejes, se presentan
las proyecciones de los datos sobre el plano constituido por los ejes 1 y 2 (figura 3.3).
La figura 3.3a presenta los eigenvectores de los caracteres que més influyeron sobre
cada eje. La figura 3.3b ilustra las proyecciones sobre el plano 1-2 de los 20 puntos que

representan la media de los 10 genotipos en cada ambiente (regadio y secano).

En la direccidn positiva del eje 1, aparecen el rendimiento en grano, el niimero
de granos por m’ y Ia duracién del llenado del grano. En el lado opuesto a este grupo de
caracteres, con los que encuentran negativamente correlacionados, se situan el
contenido en proteina y la duracién del periodo vegetativo. Bajos las condiciones de
nuestro estudio, los mejores rendimientos se obtuvieron gracias a un mayor nimero de
granos por m’ y larga duracién del llenado del grano. Los incrementos en el contenido

en proteina se ven favorecidos por una fase larga del periodo vegetativo.

El eje 2 se ve influido, mayoritariamente, por los dos restantes parametros del
llenado del grano (peso final y tasa méxima del llenado del grano). Estos dos
parametros se encuentran en la direccién negativa de este eje y estdn positivamente
correlacionados, pues el incremento en el peso del grano fue debido a un aumento en la

velocidad del llenado del grano.
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Figura 3.3. Proyecciones del analisis de componentes principales (ACP) sobre los ejes
1y 3 (Figura 3.3a y 3.3b) explicando el 84,3% de la varianza total En la figura 3.3a, los
eigenvalues de la matriz de correlaciones estin simbolizados como vectores
representando los caracteres que mas influyen sobre cada eje. La longitud de la
proyeccién de cada vector sobre cada eje de componentes principales mide el peso
(eigenvalue) de su influencia sobre este eje, mientras que el angulo entre cada dos
vectores estdn inversamente proporcionado a su correlacion. Y = rendimiento en grano,

NGS = numero de granos por m2, PRT = contenido en proteina, DSA = duracién de la
fase vegetativa en grados dias, D = duracién del llenado del grano en grados dias, R=
tasa del llenado del grano, W = peso maximo del grano. En la figura 3.3b los 20 puntos
que representan las medias genotipicas para cada ambiente (CIFA y Ochichar) estan
ilustrados en el plano determinado por los ejes 1y 2.
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En la figura 3.3b, se observa la clara separacién de los dos ambientes sobre el primer
eje: el regadio que interacciona positivamente con este eje y el secano que se encuentra
en la direccién negativa. Sobre el segundo eje, y en los dos ambientes, se observa una

fuerte dispersion de los genotipos en ambas direcciones de este eje.

El ambiente de regadio se caracterizé, tal y como era de esperar, por altos
rendimientos, mayores nimeros de granos por m® y largas duraciones del llenado del
grano. Sin embargo, el secano favorecié mayores contenidos en proteina y largas
duraciones del periodo vegetativo. Los genotipos debieron sus diferencias al peso final

del grano en el regadio y a la tasa maxima del llenado del grano en el secano.

Y

3.3.2 Anilisis por coeficientes de sendero R

P

:
\

‘ |
£l

!

i

El anélisis por coeficientes de sendero se reahzosegun un d,iagramafﬁﬁt&génico
basado en la fenologia del cultivo y en la formaéic’)ﬁ “secuencial de-los-componentes del
rendimiento. Asf, el nimero de granos por m® (que es el producto del nimero de espigas
por m’ y del nimero de granos por espiga), presenta una relacién reciproca con la
duracion del periodo vegetativo (figura 3.4, flecha con doble sentido), porque ambos
caracteres pueden interactuar durante las primeras etapas del desarrollo del trigo. La
proliferacién de los tallos y la determinacién del niimero potencial de granos en la
espiga son procesos que finalizan pocos dias después de antesis, por lo que el namero
de granos por m’ ejerce su efecto sobre la tasa méxima del llenado del grano, la
duracién del mismo y el peso final del grano. Durante la fase del desarrollo de los
granos, la tasa maxima de llené,do determina la duracion del crecimiento del grano, asi
como su peso final. Como factores dependientes se han considerado el rendimiento en
grano y su contenido en proteina, ya que estos dos caracteres interaccionan mutuamente

al competir entre si por los asimilados fotosintéticos durante su determinacién.
Los efectos directos (coeficientes de sendero) que se presentan en la figura 3.4

muestran que el rendimiento en grano se ve determinado en gran parte por el nimero de

grano por m’ (Pys = 0,540***). La duracién del llenado del grano tuvo un efecto directo
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y positivo sobre el rendimiento en grano (Pss = 0,431**). El peso final del grano
también afecté positivamente al rendimiento en grano, aunque con menos importancia
cuantitativa en comparacién con los dos primeros caracteres. El contenido en proteina
se ve afectado de igual forma por el peso final del grano (P47 = -0,342*) y la duracion
del periodo vegetativo (P;; = 0,396**). La relacién positiva entre el contenido en
proteina y la duracién del periodo vegetativo se debe, en gran parte, a la relacién inversa
que tiene este Wltimo caricter con el rendimiento en grano (rys = -0,448***) y, al mismo
tiempo, a la correlacién negativa (rs; = -0,724***) que existe entre el rendimiento en
grano y el contenido en proteina (tabla 3.5). En la figura 3.4, se observa también el
efecto negativo que ejerce la duracién del periodo vegetativo sobre la duracién del
llenado del grano (P2s = -0,322*). El peso méximo del grano se ve afectado
mayoritariamente por la duracién del llenado del grano (Pss =.0,825***). La tasa
maxima también tuvo un efecto positivo sobre este caricter (Psq = 0,549***) pero

influy6 negativamente sobre la duracién del llenado del grano (Pss = -0,419%**),

Tabla 3.5. Coeficientes de correlacion entre sietes caracteres de 10 genotipos
cultivados en regadio y secano durante 1998, 1999 y 2000 (n = 60).

DSA R \' D Y PRT
NGS -0,574*** -0,221 -0,119 0,084 0,529*** -0,355%*
DSA 0,356**  -0,148 -0,376**  -0,448***  (,504***

0,313* -0,559*** .0,268* 0,232
0,512%** (0,449*** _(,363%*
0,587***  -0,444***
-0,724***
NGS = numero de granos por m*, DSA = duracién de Ia fase vegetativa en grados dias, R = tasa
del llenado del grano, W = peso maximo del grano, D = duracién del llenado del grano en grados
dias, Y = rendimiento en grano, PRT = contenido en proteina.
*, ¥*, **x . significativo a una probabilidad de 0,05 ; 0,01 y 0,001 respectivamente.

<O g w

Los coeficientes de sendero sirvieron realmente para estimar el peso que tiene
cada cardcter sobre el otro mediante sus efectos directos, ya que, en comparacién con
los coeficientes de correlacion (tabla 3.5), no modificaron la informacién obtenida salvo
en dos casos. De esta forma, la correlacién negativa (r3s = -0,268*) que ejerce la tasa
maxima del llenado del grano sobre el rendimiento, se ha debido a su efecto indirecto
via duracién del llenado del grano, ya que un incremento en la tasa maxima resulta en

una menor duracion del llenado del grano, reduciendo el rendimiento final. También el
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Figura 3.4. Diagrama de coeficientes de sendero mostrando las interrelaciones de sietes caracteres de trigo duro cultivado en dos
ambientes (regadio y secano) durante tres afios (1998, 1999, 2000). Las flechas de doble sentido indican los coeficientes de correlacion; las
flechas de unico sentido indican los coeficientes de sendero. *, **, *** significativo a P = 0,05, 0,01 y 0,001, respectivamente. NGS =
numero de granos por m%, DSA = duracién de la fase vegetativa en grados dias, R = tasa del llenado del grano, W = peso maximo del
grano, D = duracién del llenado del grano en grados dias, Y = rendimiento en grano, PRT = contenido en proteina.
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efecto negativo de la duracion del llenado del grano sobre el contenido en proteina (rs7
= -0,444**%) se debe a su efecto indirecto via peso final del grano, ya que una larga
duracién del llenado incrementa el peso final del grano, pero reduce su porcentaje de

proteina.

4. DISCUSION

La eficiencia de la ecuacién logistica propuesta por Darroch y Baker (1990) en
el ajuste de las curvas del llenado del grano en nuestro estudio, confirma las
conclusiones de otros autores que utilizaron esta ecuacion en sus trabajos (Panozzo y
Eagles, 1999; Royo et al., 2000). El régimen hidrico ejercié mayor influencia sobre los
parametros del llenado del grano en los afios 1998 y 2000. El déficit hidrico redujo el
peso final del grano y la duracién del llenado del grano y aument6 la velocidad de la
acumulacién de los carbohidratos en el grano. Las altas temperaturas registradas en el
ambiente de secano durante la fase del llenado del grano acortaron la duracién de dicha
fase, aumentando la tasa de llenado (Gebeyehou et al., 1982b; Sofield et al., 1977a). En
el regadio, la disponibilidad de agua refresca la cubierta vegetal, permitiendo un
desarrollo del grano bajo condiciones mas favorables de temperatura. Las bajas
temperaturas tienden a alargar la duracion del llenado del grano y a reducir su tasa de
crecimiento, lo que resulta en mas acumulacién de carbohidratos y, por lo tanto, en un
elevado peso final del grano. El afio 1999 fue muy particular, ya que las altas
temperaturas registradas en la antesis y durante la fase final del ciclo, acompafiadas de
escasas precipitaciones, afectaron del mismo modo tanto al regadio como al secano. El
riego suministrado a las plantas pocos dias después de la antesis parece que no fue de
gran eficacia, a causa de la elevada evapotranspiracion debido a las tan altas

temperaturas.

En nuestro estudio, el peso final del grano y la tasa del llenado del grano parecen
estar bajo control genético, aunque se afectaron también por los factores ambientales.
Varios autores sefialan la dependencia genética de estos factores. La tasa méxima del

llenado del grano parece estar controlada por factores genéticos, como ha sido
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concluido por Wiegand y Cuellar (1980), Gebeyehou et al, (1982b), Bruckner y
Frohberg (1987), Darroch y Baker (1990) y Motzo et al., (1996). El peso final del
grano también se considera como una propiedad conservativa del genotipo (Gallagher y
Biscoe, 1978; Motzo et al., 1996). La duracion del llenado del grano tiene una fuerte
dependencia ambiental, ya que se influye mucho por las temperaturas durante el llenado

del grano y, en especial, durante la Gltima fase.

El andlisis multivariante caracteriz6 los dos ambientes en funcién de las
variables utilizadas. Asi, el regadio permiti6 elevados rendimientos en grano debido a
un gran nimero de granos por m’ y largas duraciones del llenado del grano. De esta
forma, las condiciones favorables que caracterizan a los regadios en la fase vegetativa,
debido a la mayor disponibilidad de agua (precipitaciones y riego), permitieron la
expresion del potencial de la planta, resultando en mayor nimero de tallos fértiles y
mayor numero de flores dentro de la inflorescencia. Esto determiné una mayor
capacidad de formacién de espigas por m* y mayor nimero de granos por espiga.
Durante la fase del llenado del grano, la menor temperatura de la cubierta vegetal,
favorecié un menor consumb de carbohidratos por la respiracién de los granos y una
mayor eficiencia en el uso del agua, permitiendo una mejor asimilacién fotosintética, lo
que resulté en mayor peso de los granos. El ambiente de secano favorecié una mejor
deposicion de las proteinas en el grano y se caracterizé por mayor duracion del periodo
vegetativo. La acumulacién de las proteinas en el grano bajo condiciones de déficit
hidrico no se ve tan limitada como la de los carbohidratos, mas sensibles al cierre
estomatico y altas temperaturas. Esto determina una mayor concentracion de proteina
respecto a la de carbohidratos. Segin Jenner (1994), temperaturas entre 30 y 40°C ,
reducen la actividad de la enzima sintetasa soluble del almidén probablemente a causa
de su desnaturalizacion por la temperaturas lo que lleva a una baja conversion de
sacarosa en almidon. La acumulacién del nitrogeno en el grano se ve menos afectada
por las altas temperaturas que la acumulacion de los carbohidratos, ya que la mayor
parte del nitrégeno es absorbido antes de la antesis (Kolderup, 1975; Austin et al., 1977,
Sofield et al., 1977b). El efecto final de las altas temperaturas durante el llenado del
grano es, por tantos, una reduccion en el peso del grano acompafiada de una alta

concentracion en proteina (Bhullar y Jenner, 1985; Wardlaw et al., 1989; Jenner , 1991;
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Correl et al., 1994). La larga duracion del periodo vegetativo observada en el ambiente
de secano, se debe principalmente a que la antesis ocurri6 més tarde en el ciclo de la
planta (en comparacién con el regadio). Ello probablemente se ha debido a una
velocidad més lenta del crecimiento vegetativo, debido a las bajas temperaturas durante
la primeras fase del cultivo, acompafiadas de escasez de agua (elemento esencial para la
acumulacién de biomasa vegetativa). El andlisis multivariente vuelve a confirmar la
dependencia genética de la tasa maxima y de la duracién del llenado del grano. Asi, las
diferencias genotipicas en la tasa maxima del llenado del grano se encontraron en el
ambiente de secano, donde las condiciones desfavorables para el desarrollo del grano
(altas temperaturas y déficit hidrico) fueron compensadas por los genotipos mediante
elevadas tasas del llenado del grano. Esto pone de manifiesto su potencial genético, que
se traduce en diferencias genotipicas para este caricter. En estos ambientes semidridos,
un crecimiento rapido del grano a medida que disminuye el agua en el suelo puede ser
una buena estrategia para maximizar la eficiencia en la utilizacién del agua (WUE)
después de la antesis (Motzo et al., 1996). En el ambiente de regadio, donde las
condiciones fueron mis favorables para el crecimiento y el llenado del grano, las
diferencias en el potencial genético se tradujeron en diferencias en el peso final del

grano.

Los coeficientes de sendero no se diferenciaron mucho de los coeficientes de
correlacién, pero aportaron informacion adicional sobre el peso de la relacién que tiene
cada caricter con el otro. El mimero de granos por m’ fue el componente mis
importante en la determinacion del rendimiento. Resultados similares se encontraron en
otros estudios en el sur de Espafia (Ramos et al., 1982; Garcia del Moral et al., 1985;
Garcia del Moral et al., 1991). La ausencia de efecto negativo del ntimero de granos por
m” sobre el peso del grano lleva a pensar en la posibilidad de la seleccién para ambos
caracteres para mejorar el rendimiento. El mimero de granos por m’ presenté una
relacién inversa con la duracion del periodo vegetativo, probablemente causada por una
mayor mortalidad de los tallos cuando se alarga el crecimiento vegetativo, aumentando
la competencia por los recursos del ambiente. Las variaciones en el peso final del grano
vinieron determinadas principalmente por la duracién y la tasa del llenado del grano.

Debido a la relacion inversa entre la tasa del llenado del grano y su duracién, el efecto
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de cada pardmetro sobre el peso final del grano dependi6 de las condiciones
ambientales. Asi, en los ambientes que reducen la tasa del llenado del grano, la duracién
del mismo determina mayoritariamente el peso del grano. Al contrario, en los ambientes
que acortan la duracién del llenado del grano, la velocidad de translocacién de
asimilados hacia el grano parece determinante de su peso final. Se encontré también una
relacion negativa entre la duracion del periodo vegetativo y la duracién del llenado del
grano. Esta relacion negativa parece ser un cardcter comin en los cereales como el trigo
duro (Gebeyehou et al., 1982a; Motzo et al., 1996), trigo blando (Sayed y Gadallah,
1983, Bruckner y Frohberg, 1987), y cebada (Garcia del Moral ef al., 1991). Esta
relacion se explica por el hecho de que cuando se alarga el periodo vegetativo, la fase de
llenado del grano suele tener lugar bajo condiciones de altas temperaturas y mayor
déficit hidrico. El contenido en proteina se vio afectado negativamente por el
rendimiento en grano y el peso del grano debido a un efecto de dilucién del nitrégeno
cuando aumenta la cantidad de almidén en el endospermo. La duracién del periodo
vegetativo tuvo una influencia positiva sobre el contenido en proteina, que se debid a
dos factores. Por una parte, al efecto negativo que ejerce la dﬁracién del periodo
vegetativo sobre el rendimiento en grano, concentrando la proteina, como se ha
discutido. Y por otra, porque un alargamiento del periodo vegetativo resulta en una
mayor translocacién de los compuestos nitrogenados al grano, ya que la mayor parte de

la proteina del grano en los cereales se acumula en el perfodo previo a la antesis (Austin
etal., 1977).
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Capitulo 4

1. INTRODUCCION

Una de las etapas més importantes de la mejora vegetal es la evaluacién y
descripcion de las variaciones observadas en el material genético utilizado. La mayorfa
de los caracteres de interés agronémico y que determinan la de calidad son de herencia
cuantitativa, estando muy influidos por el ambiente. El resultado es una expresién
diferencial de los genotipos cuando se estudian en distintos ambientes, lo que se
denomina interaccion Genotipo x Ambiente (G x E). Los anlisis estadisticos de los
ensayos multi-locales deben detectar la interaccién G x E, cuantificarla y tratar de
interpretarla en términos utiles para ayudar a determinar una estrategia de mejora para
los caracteres de interés (Fox et al., 1997). Los investigadores coinciden en la necesidad
de obtener variedades estables y de alto rendimiento, pero no se ponen de acuerdo en la
definicién del concepto de estabilidad ni en los métodos estadisticos para su estimacion
(Cubero y Flores, 1994). El término adaptacién se utiliza dentro del contexto de una
variacion en el espacio, mientras que el termino estabilidad se refiere a una dimensién
temporal. Sin embargo, en la mayoria de los estudios, se estima que Ia estabilidad
medida espacialmente o temporalmente es la expresion de un mismo fenémeno. Becker
(1981) establecié dos conceptos basicos de estabilidad: La estabilidad biolégica, donde
los genotipos estables son aquellos que muestran variacién minima, medible por la
varianza estadistica frente a los diferentes ambientes; y la estabilidad agrondémica, por
la cual un genotipo es considerado estable si tiene una respuesta (o sensibilidad)
positiva a los cambios entre ambientes. De igual forma, Léon (1985), defini6 dos
conceptos de estabilidad dependiendo del fin propuesto y del caracter en consideracion:
concepto estdtico y concepto dindmico. Ambos coinciden, respectivamente, con los

mencionados conceptos biologico y agronémico de Becker.

Se han propuesto muchos métodos estadisticos para medir la estabilidad y
analizar la interaccién G x E. La mayoria de estas técnicas estan relacionadas con el
concepto agronémico de estabilidad, como, por ejemplo, los métodos paramétricos
univariantes. Posteriormente, se propusieron métodos no paramétricos, los que, por

estar basados en las ordenaciones de los genotipos, no necesitan cumplir ninguna
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condicion sobre la distribucion de los datos observados (i.e., homogeneidad de
varianzas). También, se han introducidos técnicas de anilisis multivariante para el
andlisis de la estabilidad. Estos métodos suministran una informacién amplia y

novedosa sobre la verdadera respuesta de los genotipos a los ambientes.

El primer paso en el andlisis del comportamiento de una serie de genotipos en
diferentes ambientes, es la comprobacién de la significacion estadistica de la interaccion
G x E mediante un anilisis de la varianza. Cuando la interaccion es significativa, se
aborda el estudio de la naturaleza de tal interaccién y la utilizacién de las técnicas de

analisis adecuadas para su mejor interpretacion.

Dentro de los métodos paramétricos univariantes mas utilizados, se puede citar
la ecovalencia de Wricke (1962) y la varianza de estabilidad de Shukla (1972). Ambos
determinan la contribucién de cada genotipo, en todos los ambientes, a la suma de
cuadrados de la interaccién, también conocida como interactividad genotipica. Cuanto
mas pequefios son los valores de estos dos estadisticos, mas alta es la estabilidad
agronémica. Otro método paramérico es el andlisis de la regresién conjunta, que es una
forma muy frecuente de caracterizar la estabilidad fenotipica a través de los ambientes.
Fue introducido por Mooers (1921) y posteriormente descrito y elaborado por Yates y
Cochran (1938). Mas adelante, se amplié por Mandel (1961) y finalmente por Finaly y
Wilkinson (1963), quienes afiadieron a la comparacién de las pendientes de regresién
las medias totales de cada genotipo. Asi, los genotipos con pendiente cercana a 1 y alto
rendimiento, se consideran como bien adaptados a todos los ambientes. Como
complemento al coeficiente de regresion, el cuadrado medio residual de las desviaciones
de la regresion describe la contribucién de cada genotipo a la interaccion G x E
(Eberhart y Russell, 1966).

Los métodos univariantes no-paramétricos tienen la ventaja de no requerir
ninguna suposicion sobre la distribucion de los datos y la homogeneidad de sus
varianzas. Estos métodos se basan en el orden de los genotipos en los distintos
ambientes; por lo tanto, un genotipo serd estable si su posicion en el ordenamiento

general de todos los genotipos es similar en los distintos ambientes. Uno de estos
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métodos mis utilizado es la consistencia del comportamiento, formulado por Ketata y

al. (1989). Estos autores propusieron el uso simultdneo de la posicién media y su

desviacion estandar para cada genotipo.

Los métodos multivariantes son apropiados para analizar matrices de dos
dimensiones, como son las que contienen datos de genotipos y ambientes. El método
multivariante méds utilizado por los investigadores en los tltimos afios es el AMMI
(Additive Main effect and Multiplicative Interaction). Fue introducido por Mandel
(1971) y mas tarde elaborado y establecido por Zobel et al. (1988). El AMMI estudia
inicialmente los efectos aditivos principales de genotipos y ambientes, por medio de un
analisis de varianza, y describe la parte no-aditiva de la variacién (interaccién G x E)
por medio de una anilisis de componentes principales. Gauch y Zobel (1988) indicaron
dos métodos para elegir el modelo AMMI apropiado para la matriz de datos G x E. Un
método postdictivo, en el que los datos se utilizan para construir un modelo que
explique los datos y comparar los valores esperados con los datos de partida. Y otro
método predictivo, en el que los datos se dividen en dos partes: los que van a servir para
elaborar el modelo (es decir los datos a los cuales se les aplica el analisis AMMI) y los
que se reservan para la prueba de validez. A partir de los datos del modelo se obtienen
los valores esperados que se compararan con los datos de validacién. Cuando el modelo
que mejor describe nuestros datos es el AMMI1 (los efectos aditivos y el primer eje de
componente principal, PCA1), se pueden representar las coordenadas del PCAl (en
ordenadas) frente a las medias marginales de genotipos y ambientes (en abscisas). Esta
representacion es la denominada biplot de Gabriel (1971). El analisis AMMI es
frecuentemente utilizado para la estimacién de la estabilidad del rendimiento en grano
en los cereales (Nachit er al., 1992 a y ¢; Romagosa et al., 1993; Royo et al., 1993;
Annicchiarico y Perenzin, 1994; Pecetti et al., 1996; Annicchiarico, 1997, Voltas et al.,
2000).

La aplicacion de los métodos univariantes paramétricos y no-paramétricos, asi
como los multivariantes, ofrecen un amplio rango de parimetros de estabilidad. Sus

diferentes estadisticos, sus ventajas e inconvenietes, asi como las relaciones entre ellos
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han sido revisados por varios autores (Lin et al., 1986; Becker y Léon, 1988; Weber et
al., 1996; Brancourt-Hulmel et al., 1997; Flores et al., 1998).

Los métodos para estimar la estabilidad, ya mencionados, han sido en su
mayoria propuestos para analizar el rendimiento en grano como el caricter de mas
interés econémico en los cereales. Sin embargo en los trigos (duros y blandos), la
estabilidad en concepto agronémico de los caracteres de calidad también tiene su
importancia en los programas de mejora, por el interés que tiene a nivel del mercado.
En el clima mediterrdneo, la impredictibilidad del rendimiento en grano y de su calidad,
debido a la fuerte fluctuacién interanual de las precipitaciones y las altas temperaturas
de fin de ciclo, constituye un factor afiadido a la dificultad de la mejora. La industria de
transformacién de los trigos (pasta y panificacién) requiere, sin embargo, una calidad
constante del material primario (Peterson et al., 1992). En este sentido, la estabilidad de
la calidad, denominada estabilidad econémica por Rober y Denis (1996), garantiza una
rentabilidad constante en el proceso de transformacién de los productos de trigo. La
inestabilidad econ6émica, normalmente se debe a los efectos del ambiente y a la
interaccion G x E. Las condiciones ambientales, como las elevadas temperaturas y la
humedad durante el llenado del grano (Blumenthal et al., 1993, Jenner et al., 1991), la
distribucion de las precipitaciones (Campbell, 1981) y la fertilizacién nitrogenada (Rao
et al, 1993), tienen una influencia significativa sobre la calidad del trigo. La
importancia de la interaccion G x E para la calidad del grano no esti muy clara
(Peterson et al., 1992), principalmente porque se han dirigido pocos esfuerzos para
determinar su magnitud (Basford y Cooper, 1998). |

Se ha propuesto el concepto de estabilidad estatica (o biologica) para pardmetros
de calidad. En este sentido, es deseable que estos pardmetros se mantengan a lo largo de
todos los ambientes. Sin embargo, la calidad de un genotipo reacciona, como otros
caracteres cuantitativos, a las condiciones ambientales favorables o desfavorables,
variando en su comportamiento (Grausgruber et al., 2000). La calidad de la pasta o de
panificacion de los trigos sigue, por lo tanto, un concepto agronémico (Becker, 1981) o
dinamico (Léon, 1985) de estabilidad.
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Los objetivos de este capitulo han sido:

(i) Cuantificar e interpretar la interaccién G x E.

(i)  Determinar los patrones de estabilidad de los 10 genotipos estudiados.

2. MATERIAL Y METODOS

En el capitulo 1 se ha presentado la descripcién general de los experimentos. A

continuacion se describen los métodos especificos de este capitulo.

2.1 Caracteres medidos

El estudio de la estabi]idéd se enfocd tanto sobre el rendimiento en grano, como
sobre los distintos pardmetros de calidad. El rendimiento en grano se determiné a partir
de la cosecha de cada parcela en todos los ensayos y un posterior ajuste a una humedad
del 12%. El contenido en proteina se determiné mediante el método de Kjeldhal en cada
parcela sobre muestra de harina. El porcentaje se calculé después de multiplicar el
contenido en nitrégeno por 5,7 y fue expresado a base seca. El peso especifico se
calculo a partir de pesar la cantidad de granos en un cilindro de 0,25 1, expresindolo en
kg hI'. El contenido en pigmentos se determiné midiendo el contenido en 2-carotenos
seglin la metodologia descrita en Fares et al. (1991), que es una modificacién del
método estandar de AACC. Se trata de una extraccién en 1-butanol y posterior lectura
en espectrofotometro a 448 nm. El volumen de sedimentacién SDS, expresado en
mililitros, fue determinado por el método de Axford et al. (1978) modificado por el
CIMMYT. La vitrosidad se evalué sobre una muestra de 200 granos considerando una
grano no vitreo todo grano totalmente o parcialmente harinoso, partido o enfermo (virus

y hongos).
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2.2 Anadlisis estadisticos

En nuestro estudio hemos utilizado varias técnicas de analisis de estabilidad y de
la interaccién G x E., eligiendo posteriormente las que mds se ajustaron a la naturaleza
de nuestros datos. Todos los andlisis se realizaron mediante el paquete estadistico

SAS/STAT (SAS, 1997). A continuacion se describe cada uno de estos métodos.

2.2.1 Métodos univariantes paramétricos

a- Andlisis de regresion conjunta

El andlisis de varianza nos permite determinar si la interacciéon G x E es
significativa, pero es incapaz de indicar aquellos factores que mAs contribuyen a esta
interaccién. Uno de los métodos mas utilizados en el estudio de la interaccién G x E y
su relacion con la estabilidad genotipica, es el analisis de la regresién conjunta
propuesto por Finlay y Wilkinson (1963).

Esta técnica utiliza el analisis de varianza para probar los efectos aditivos
principales y descompone la interaccién G x E en dos partes: una debida a la
heterogeneidad de los coeficientes de regresion y otra a las desviaciones de estas

regresiones.

De la heterogeneidad, se puede extraer un componente mas con un solo grado de
libertad para probar la tendencia de las lineas de regresién a converger en un punto. Este
componente, llamado convergencia, expresa la correlacion entre las medias genotipicas

y los coeficientes de regresion.

En el método de la regresi6n se asume que la interaccién estd linealmente

relacionada con el efecto ambiental, es decir:
(8¢)ij = bie; + dj
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donde:

(ge); : Interaccion del genotipo 7 con el ambiente ;.

b; : coeficiente de regresion del genotipo .

e : efecto principal del ambiente ;.

dj : residual de la regresion del genotipo i sobre el ambiente ;.

De esta forma, el modelo lineal de la regresion conjunta puede ser formulado

como sigue:
Vi = p + gi + biej + iy + ik

donde:

Yij : rendimiento en grano (o algin parametro de calidad) del genotipo i en el ambiente
J y en el bloque £.

4 : media general.

gi : efecto principal del genotipo i.

e; : efecto principal del ambiente ;.

b; : coeficiente de regresion del genotipo i.

rig) - efecto del bloque & en el ambiente ;.

&x(j) - error experimental.

Cabe notar que el modelo utilizado fue un modelo mixto con los genotipos como

factor fijo y los ambientes y los bloques como factores aleatorios.

Para una mejor interpretacion de los resultados de la regresion conjunta, se
representaron los coeficientes de regresion frente a las medias genotipicas totales para

cada uno de los caracteres medidos.

Junto a los coeficientes de regresion, se han calculado los cuadrados medios de
las desviaciones de la regresién ($%;) para cada genotipo, tal como fue propuesto por
Eberhart y Russel (1966). Este parametro de estabilidad se calcula segun la ecuacion

siguiente:

S:i = e—_l_z— [ZJ (Yij - ?i. - ?.j - ? )2 - (b. -1 )2 Zj (?, —Y..)z]
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donde:

Yjj : valor medio del caricter medido para el genotipo 7 en el ambiente ;.
e : numero de ambientes.

b- Varianza de estabilidad de Shukla

Shukla (1972) defini6 la varianza de estabilidad como la contribucién de cada

genotipo a la suma de cuadrados de la interaccién G x E. Se calculé de acuerdo a:

2= (e(e - 1))23 (Yii -Yi- ?-i +Y. )2 -2 Zi(Yij -Yi.— ?.j +Y. )2
. €-D(g-2)e-1)

donde:

Yjj : valor medio del caracter medido para el genotipo i en el ambiente ;.
g : numero de genotipos.
e : nimero de ambientes.

2.2.2 Métodos univariantes no-paramétricos

a- Consistencia del comportamiento

Este método se utiliza esencialmente para identificar los cultivares estables en

| todos los ambientes (Ketata et al., 1989). Se basa en la determinacién del rango u

ordenamiento medio y de la desviacion tipica de los ordenamientos para cada genotipo
en todos los ambientes. Un genotipo es considerado estable cuando su ordenamiento

medio y la desviacion tipica de ordenamiento son bajos.

2.2.3 Meétodos multivariantes

a- AMMI

106



Capitulo 4

El modelo AMMI (Additive Main effects and Multiplicative Interaction) integra
el analisis de varianza para los efectos principales aditivos con el analisis de

componentes principales (ACP) para los efectos multiplicativos (Zobel et al., 1988).

Utiliza dos procedimientos para determinar el nimero de ejes de componentes
principales (PCA) que se incluyen en el analisis: la estimacién postdictiva y la
predictiva. En nuestro caso, se ha limitado a la estimacién postdictiva que se basa sobre
el test F de la proporcion de variacion explicada por cada eje para identificar aquellos

que son significativos.
El modelo AMMI se describe como sigue:
Yiy=u+ait+ f+2ZAGntnt 6

donde:

Y; : rendimiento en grano (o algun parametro de calidad) del genotipo i en el ambiente ;.
4 : media general.

a; : efecto principal del genotipo .

[ : efecto principal del ambiente ;.

Zx : autovalor (eigenvalue) del eje » de componentes principales.

Gin - valores genotipicos procedentes del analisis de componentes principales
correspondiente al eje n.

7in : valores ambientales procedentes del analisis de componentes principales
correspondiente al eje n.

6; : residual.

Cabe destacar que este andlisis se realizd sobre los datos tipificados para los
ambientes con una media de 0 y una desviacion tipica de 1. Utilizando los datos brutos,
los ambientes que mas contribuyen a la interaccion G x E fueron aquellos con medias
elevadas, debido a una alta relacion positiva entre las medias y las desviaciones tipicas
para todos los caracteres estudiados (r > 0,90). En este tipo de situacién, muchos autores
proponen una tipificacion de los datos, con el fin de dar a los ambientes el mismo peso
relativo (Fox y Rosielle, 1982; Yau, 1991).
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Tabla 4.1. Particion de la suma de cuadrados (SC) y cuadrados medios (CM) resultante del andlisis de varianza y regresién
conjunta para 6 caracteres de 10 genotipos de trigo duro cultivado en tres ambientes (CIFA, Ochichar y Jerez) durante tres afios
(1998, 1999 y 2000).

Contenido en Contenido en Volumen de

Fue.ntq ’de gl Rendimiento en grano protefna Peso especifico pigmentos Sedimentacion Vitrosidad
variacion SC (x10%) CM SC CM SC CM SC CM SC CM SC CM
Ambiente 8 60594 757,4%* 3155 394%%* 11477 1435%* 261 33%* 4444 552%%* 90350 1129.4%***
Genotipo 9 1197 13,3%* 41,2 4,6** 4284 47,6%** 108,8 12,1*** 3372 37,5%%* 24955 2773 ***
Bloque (E) 27 2929 10,9%* 252 0,9 61,0 23 3,6 0,1 14,4 0,5%* 5697 21,1+
GxE 72 673,6  94%* 972 14%* 3743  52% 313 (4% 495 07+ 67837  94.2%% S
Heterog. 9 99,4 11,0 167 1,9 107,7 12,0* 67 07 152 1,7%  4368,0 4853%+*

Conv. 1 33 33 7,5 7,5% 32 32 0,6 0,6 8,4 84* 38765 3876,5%
Desv. conv. 8 96,1 12,0%* 93 12 104,5 13,1%%* 61 08** 68 09** 4915 61,4%
Desv. reg 54 5743 10,6** 80,5 1,5%* 2666 49%* 246 0,5%* 344 0,6%* 24157 44,7
Error 243 5395 22 1832 08 4378 1,8 350 0,1 49,0 02 1780,0 7,33 %+
Total 359  7685,0 662,3 2449,2 204,8 891,4 20663,9

E = Ambiente, G = Genotipo, gl = grados de libertad.
*, kk k%% significativo a una probabilidad de 0,05 ; 0,01 y 0,001 respectivamente.
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3. RESULTADOS

3.1 Andlisis de la regresion conjunta

La tabla 4.1 representa los resultados del analisis de varianza y regresion
conjunta para el rendimiento en grano y los diferentes pardmetros de calidad. Para el
rendimiento en grano, el contenido en proteina y el contenido en pigmentos, la
heterogeneidad de los coeficientes de regresion (Heterog. en la tabla 4.1) no fue
significativa y explicé s6lo el 15, 17 y 21% de la suma de cuadrados de la interaccién,
respectivamente. En el caso del peso especifico y del volumen de sedimentacién SDS,
fue moderadamente significativa (P<0,05) y explicé el 29 y 31% de la suma de
cuadrados de la interaccién. Para la vitrosidad, la heterogeneidad fue altamente
significativa, donde present6 el 64% de la suma de cuadrados de la interaccion. El test
de la convergencia de las lineas de regresién (Conv. en la tabla 4.1) en un punto, fue
significativo solo para el contenido en proteina, el volumen de sedimentacién SDS y la
vitrosidad, demostrando una correlacién significativa entre los coeficientes de regresion
y las medias de los genotipoé. Para todos los caracteres, el residual de la regresién

(Desv. reg. en la tabla 4.1) fue altamente significativo, dejando sin explicar una gran

proporcion de la interaccion GxE.

A continuacion se presenta la relacién de los coeficientes de regresién con las
medias genotipicas, para determinar aquellos genotipos con adaptacién general o
especifica a alguno de los ambientes estudiados. El hecho de que la regresién conjunta
solo pudiera explicar una pequefia parte de la interaccién GxE, condiciona que las
conclusiones de este andlisis deban ser tratadas con precaucién, o al menos ser
consolidadas con otros andlisis que sean capaces de extraer la mayor parte de la

interaccién.

En la figura 4.1a se representa dicha relacion para el rendimiento en grano.
Jabato, Waha, Altar-aos y Vitron parecen tener una adaptacién general a todos los

ambientes. Awalbit, Omrabi-3 y Korifla estn bien adaptados a ambientes favorables,
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Figura 4.1. Relacion entre el coeficiente de regresion y las medias genotipicas
del rendimiento en grano (a) y el contenido en proteina (b) de 10 genotipos de
trigo duro cultivados en 3 ambientes (CIFA, Ochichar y Jerez) durante 3 afios
(1998, 1999 y 2000).
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mientras que Sebah y Lagost-3 presentan una adaptacién especifica a ambientes

desfavorables. Mexa es el Unico genotipo que parece mal adaptado en todos los

ambientes.

En cuanto al contenido en proteina (figura 4.1b), Awalbit, Lagost-3 y Omrabi-3
pueden tener una estabilidad general en todos los ambientes. Waha y Sebah estin bien
adaptados a ambientes que favorecen la acumulacién de proteina en el grano (los
secanos). Altar-aos y Jabato parecen mds adaptados a ambientes menos favorables a
elevadas concentraciones de proteina (los regadios). Vitrén, Mexa y Korifla parecen

tener un contenido en proteina inestable en todos los ambientes de nuestro estudio.

Para el peso especifico (figura 4.2a), Altar-aos, Vitrén y Omrabi-3 parecen tener
un peso estable en todos los ambientes. Jabato parece estar mas bien adaptado a
ambientes favorables (regadio), mientras que Awalbit, Waha y Lagost-3 est4n mas
adaptados a ambientes desfavorables (secano). Sebah, Korifla y Mexa parecen estar

peor adaptados a los ambientes de la zona.

En cuanto al contenido en pigmentos (figura 4.2b), Waha, Jabato y Korifla
presentan una estabilidad general en todos los ambientes. Altar-aos, Vitrén y Sebah se
encuentran mas adaptados a los ambientes desfavorables para un alto contenido en
pigmentos (regadio), mientras que Mexa, Awalbit, Omrabi-3 y Lagost-3 parecen estar

mas adaptados a ambientes favorables (los secanos).

Los patrones de adaptacion para el volumen de sedimentacién (una medida de la
fuerza del gluten), se presentan en la figura 4.3a. Se observa que ningtin genotipo posee
una estabilidad general en todos los ambientes. De esta forma, hay un grupo de
genotipos (Altar-aos, Vitrén, Mexa, Korifla, Awalbit y Omrabi-3), que parecen estar
mejor adaptados a los ambientes de secano (en particular al ambiente de Jerez, como se
discuti6 en el Capitulo 2) y que, por tanto, presentan un gluten de mayor fuerza. Por el
contrario, Sebah, Lagost-3, Jabato y Waha poseen un gluten mas débil, por estar mejor
adaptados al ambiente de regadio, condiciones que favorecen el desarrollo de gluten con

menor fuerza.
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genotipos de trigo duro cultivados en 3 ambientes (CIFA, Ochichar y Jerez)
durante 3 afios (1998, 1999 y 2000).
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Para la vitrosidad (figura 4.3b), Vitrén es el tinico genotipo que presenta una estabilidad
general en todos los ambientes. Korifla, Sebah, Waha, Altar-aos y Jabato, con valores
altos de vitrosidad parecen estar mas adaptados a ambientes desfavorables

para esta caracteristica (regadio). Mexa, Omrabi-3, Awalbit y Lagost-3 presentan
mayor adaptacién a los ambientes favorables al desarrollo de un elevado porcentaje de

vitrosidad (secano).

En la tabla 4.2 se puede observar la comparacién entre genotipos para estas
caracteristicas, derivada del analisis por regresién conjunta de todos los ambientes de
acuerdo con Eberhart y Russel (1966).

Tabla 4.2. Cuadrados medios residuales de la regresién (S%4) para 6 caracteres de 10
genotipos de trigo duro cultivado en tres ambientes (CIFA, Ochichar y Jerez) durante
tres afios (1998, 1999 y 2000). En negrita se indican aquellos con mayor estabilidad.

Rendimiento Contenido Peso Contenido en Volumen de

Genotipo engrano  enproteina especifico  pigmentos sedimentacion Vitrosidad
Altar-aos 277674 1,131 2,72 0,215 0,234 0,055
Awalbit 457306 0,772 2,49 0,221 0,349 0,122
Jabato 513805 0,454 2,71 0,241 0,190 0,036
Korifla 377373 0,727 1,22 0,079 0,414 0,172
Lagost-3 443616 1,373 3,60 0,108 0,244 0,060
Mexa 501251 0,689 2,08 0,252 0,442 0,195
Omrabi-3 425520 0,907 1,71 0,197 0,241 0,0S8
Sebah 371445 0,944 2,46 0,161 0,223 0,050
Vitrén 427366 0,773 1,17 0,221 0,380 0,144
Waha 341588 0,726 2,34 0,164 0,155 0,024

3.2 Varianza de estabilidad de Shukla
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La varianza de estabilidad de Shukla mide la contribucién de cada genotipo a la
interaccién GxE, definiendo los genotipos mas estables como aquellos que contribuyen

menos a dicha interaccién y, por lo tanto, presentan las menores varianzas.

La tabla 4.3 muestra los valores estimados de la varianza de estabilidad de
Shukla para el rendimiento en grano y los pardmetros de calidad. Los genotipos
seleccionados como estables para cada caricter son aquellos cuyas varianzas son
menores que la media de todas las varianzas y se muestran en negrita. Se observa que
Altar-aos, Korifla y Waha, que mostraron un rendimiento en grano estable, también

fueron estables para los demés parametros de calidad.

Tabla 4.3. Valores estimados de la varianza de estabilidad de Shukla para 6 caracteres

de 10 genotipos de trigo duro cultivado en tres ambientes (CIFA, Ochichar y Jerez)
durante tres afios (1998, 1999 y 2000).

Genoipo e enprotem _espeafiso phgmetes sedmenoign V17054
Altar-aos 28987 0,159 0,837 0,056 0,167 0,001
Awalbit 239438 0,036 0,865 0,200 0,129 28,180
Jabato 365191 0,442 3,887 0,117 0,143 1,750
Korifla 178066 0,001 0,571 0,016 0,150 3,762
Lagost-3 324882 0,170 3,124 0,106 0,204 37,711
Mexa 356788 0,030 0,658 0,150 0,224 18,212
Omrabi-3 247314 0,268 0,726 0,151 0,205 31,555
Sebah 369032 0,954 1,433 0,113 0,095 3,921
Vitrén 205206 0,332 0,047 0,133 0,241 19,515
Waha 54296 0,244 0,872 0,046 0,176 2,532

3.3  Consistencia del comportamiento

El método de consistencia del comportamiento es una técnica no-paramétrica,

que se basa sobre el ordenamiento de los genotipos para medir la estabilidad genotipica.

115



Capitulo 4
4.00
(@)
: x Omrabi-3
3.50
=] .
= Awabbit
2 X
E 3.00 x Jabato Lagost->3< Virén Sebah
= X
Q
E
E 2.50 1 x Waha Korifla x X Mexa
w
2.00
x Altar-aos
1.50 ; r .
25 35 4.5 55 6.5 7.5
Ordenamiento medio
3.20 %
(b) Lagost-3
3.00
Jabato
Wabha X
o 2.80
~m
3 Seb x Omrabi-3 x Mexa Vitrs
e on
E 260 ahy -
s
B 240
E Korifla x
£ 520
2.00 '
x Awabi Altar-aos
X
1.80 r r . T
25 35 45 55 6.5 7.5 85

Ordenamiento medio

Figura 4.4. Relacion entre el ordenamiento medio y la desviacion tipica (STD)
de los ordenamientos para el rendimiento en grano (a) y el contenido en
proteina (b) de 10 genotipos de trigo duro cultivados en 3 ambientes (CIFA,
Ochichar y Jerez) durante 3 afios (1998, 1999 y 2000).

116

000000000008 000000000000000600000000000000000000OOCGOOCGOIOOGNONGISIOTS



oo

Capitulo 4
3.00
(@)
Awabbit ., s Jabato
2.50 1 x
Omrabi-3 x Lagost-3

£
2
7
@
“ g Altar-aos Vitrén x Mexa x

1.00 X

Korifla
0.50 r . ,
1.5 35 55 75 9.5
Ordenamiento medio
2.50
(b) .
x Awalbit x Vitron

2001 x Jabato
1=
E .
g 1.50 - Mexa X x Waha x Omrabi-3
-‘é‘ X Korifla
é 1.00
7

x Altar-aos Lagost-3 x
0.50 Sebah X
0.00 T — —_ —
1 2 3 4 5 6 7 8 9 10

Ordenamiento medio

Figura 4.5. Relacion entre el ordenamiento medio y la desviacién tipica (STD)
de los ordenamientos para el peso especifico (a) y el contenido en pigmentos
(b) de 10 genotipos de trigo duro cultivados en 3 ambientes (CIFA, Ochichar
y Jerez) durante 3 afios (1998, 1999 y 2000).

117



Capitulo 4

1.75
(a)
1.50 - X Omrabi-3
=] .oy
E x Vitrén
g 1.25 4 xMexa
2
E Lagost-3
é 1.00 4—— X Altar-aos X
wn Jabato X
) X
075 - x Korifla Waha
Sebahx X AW&Ib]t
0.50 r ’ - ’ r "
1 2 3 4 5 6 7 8 9 10
Ordenamiento medio
b
3.50 - ® x Lagost-3
g 3.00 Awalbit*
.0
g
g
E 250 X Jabato x Virén _
E X Omrabi-3
@ Mexa x
2.00 -
: x Sebah
x Altar-aos Korifla
Wahax | x
1.50 — r r T
2 3 4 5 6 7 8

Ordenamiento medio

Figura 4.6. Relacion entre el ordenamiento medio y la desviacion tipica (STD)
de los ordenamientos para el volmen de sedimentacion SDS (a) y el
porcentaje de vitrosidad (b) de 10 genotipos de trigo duro cultivados en 3
ambientes (CIFA, Ochichar y Jerez) durante 3 afios (1998, 1999 y 2000).

118

0000000000000 000000000000000000000000000O0C0FO0COCOCRCOOIOIOINSONOOOORCODS



;.COO....QQO..‘0.....‘0..0.0..'...OQQ.C...Q.Q....‘.OQ...Q...

Capitulo 4

La figura 4.4 representa los ordenamientos medios de los genotipos y las desviaciones
tipicas de dichos ordenamientos. Se seleccionan como genotipos estables y de alto

rendimiento (u otro pardmetro de calidad), aquellos que se encuentran en la parte

izquierda inferior de cada gréfico.

Asi, para el rendimiento en grano (figura 4.4a), Waha presenta alta estabilidad
en la mayorfa de los ambientes, mientras que Jabato y Lagost-3 estarfan mejor
adaptados a ambientes especificos. De igual modo, se seleccionaria Awalbit como
genotipo estable en el caso del contenido en proteina (figura 4.4b). Como genotipos de
peso especifico estable (figura 4.5a), se pueden seleccionar Vitrén y Altar-aos. También
para el contenido en pigmentos (figura 4.5b), Altar-aos parece ser el mas estable.
Korifla y Sebah pueden ser seleccionados como genotipos con gluten fuerte y estable

(figura 4.6a) y, en cuanto a la vitrosidad (figura 4.6b), Altar-aos y Waha parecen ser los

mas estables.

3.4 Anadlisis AMMI

La tabla 4.4 presenta el resultado del anélisis AMMI para el rendimiento en
grano y los pardmetros de calidad. La particién de la suma de cuadrados de la
interaccién GxE revel6 la eficiencia del AMMI en extraer més informacién sobre la
naturaleza de dicha interaccién. En todos los pardmetros, el componente residual del
analisis no fue significativo. El primer eje de componentes principales explicé en todos
los casos una gran parte de la suma de cuadrados de la interaccion GxE y fue el mas
importante en el caso de rendimiento en grano (42% de la suma de cuadrados de la
interaccion), del peso especifico (35%) y del volumen de sedimentacién SDS (39%).
Para el contenido en proteina, el contenido en pigmentos y la vitrosidad, el primer eje
también fue el de mayor relevancia, explicando el 37, 42 y 46% de la suma de
cuadrados de la interaccién, aunque los otros ejes también fueron altamente
significativos, pero con menos peso. Debido a que, aproximadamente, la mitad de la

informacion obtenida de la interaccion GxE fue captada en el primer eje de
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Tabla 4.4. Particién de la suma de cuadrados (SC) y cuadrados medios (CM) de la interaccién GXE de los

datos estandarizados resultante del andlisis AMMI para 6 caracteres de trigo duro cultivado en tres ambientes
(CIFA, Ochichar y Jerez) durante tres afios (1998, 1999 y 2000).

Rendimiento Contenido en Contenido en Volumen de

Fuente de gl en grano proteina Peso especifico pigmentos _ Sedimentacion Y irosidad

variacion SC CM SC CM SC CM SC CM SC CM SC CM

Ambiente 8 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0

Genotipo 9 27,7 3,1+ 422 4,7%* 130,6 14,5*** 220,7 24,5*** 2678 29,8*%* 61,8 6,9%**

Bloque (E) 27 63,9 2,4%* 255 1,0 18,4 0,7 72 03 16,7 0,6*** 2538 1,0 **

GxE 72 134,8 1,9#*** 106,2 1,5+ 84,2 1.2%* 5438 0,8%**% 27,7 (,4*+** 153,6 2,1 %%+ §

PCA 1 16 56,6 3,5%** 395 2 5%xx 29,6 1,8*% 230 4% 10,8 0,7*** 70,2 4 4%**
PCA 2 14 303 22* 28,0 2,0+ 211 ,5% 13,0 09** 57 04* 30,8 2,2+

PCA3 12159 1,3 206 1,7** 13,7 1,1 83 0,7* 45 04* 29,1 2,4%*x

PCA 4 10 159 1,6 12,1 12** 94 09 5,5 0,5 4,0 04* 13,0 1,3*

Residual 20 16,1 0.8 60 03 10,5 0,5 50 03 2,7 0,1 10,5 0,5
Error 243 124,7 0,5 177,0 0,7 117,8 0,5 683 0,3 388 0,2 109,8 0,5
Total 359 351,0 351,0 351,0 351,0 351,0 351,0

E = Ambiente, G = Genotipo, gl = grados de libertad,
*, *¥, *** : significativo a una probabilidad de 0,05 ; 0,01 y 0,001 respectivamente.
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componentes principales, mientras que los demds ejes no oftecieron informacién
genotipica o ambiental relevante, se han realizado los denominados “biplots” para los

distintos caracteres estudiados.

En una representacién “biplot”, como se puede observar en las figuras que
analizaremos a continuacién, los efectos aditivos (medias genotipicas y ambientales) se
manifiestan en el eje de abscisas, y el efecto multiplicativo (el primer eje de
componentes principales PCA 1) en el de ordenadas. Este método permite realizar
predicciones del comportamiento de un genotipo en un ambiente, a partir de la suma de
los efectos aditivos del genotipo en ese ambiente (media genotipica + media ambiental —
media general), més el producto de los autovalores genotipico y ambiental del primer
eje de componentes principales. De este modo, ambientes y genotipos cuyos autovalores
PCA se encuentran en el mismo semiplano interaccionarn positivamente. Por el
contrario, la adaptacién de un genotipo serd peor de lo esperado en todos aquellos
ambientes cuyo autovalor de PCA sea de signo distinto, ya que su producto serd
negativo. Si un genotipo o ambiente tiene un autovalor de PCA cerca de 0, tendra una

interaccién de efecto moderado y sera estable en todos los ambientes.

En el caso del rendimiento en grano (figura 4.7a), se encuentra una fuerte
interaccién afioxambiente tanto en el regadio como en secano y Jerez, por lo que
aparecen separados a lo largo del eje PCAl. La aparicion de una fuerte interaccién
afioxambiente dificulta el encontrar explicaciones agrofisiolégicas o ambientales
adecuadas a los gréficos que este tipo de andlisis utiliza para visualizar la adaptacién
entre variedades y localidades-afios. Sin embargo, en nuestro estudio, se puede observar
que Jabato, Waha, Mexa y Altar-aos, tienen unos valores de PCA1 cercanos a 0, por lo
que muestran poca interaccién con los distintos ambientes; es decir, presentan una
adaptacion mds general Awalbit y Omrabi-3 interaccionan positivamente con los
ensayos de regadio de alto rendimiento (ambos con signos negativos sobre el eje
PCAL), por lo que parecen tener una adaptacion especifica a los ambientes de regadio.
Sebah, Lagost-3, Vitrén y Korifla aparecen en el mismo semiplano con los ensayos de

secano y Jerez, por lo que su adaptacion a estos dos ambientes seria también especifica.
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Figura 4.7. Biplot de la relacién entre los autovalores genotipicos (X) y
ambientaks (+) del primer componente principal (PCA 1) resultante del
andlisis AMMI y hs medas genotipicas y ambientaks totaks del rendimiento
en grano (a) y el contenido en proteina (b) de 10 genotpos de trigo duro
culivados en 3 ambientes (CIFA, Ochichar y Jerez) durante 3 afios (1998,
1999 y 2000).
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Capitulo 4

Para el contenido en proteina (figura 4.7b), al igual que en el caso del rendimiento,
todos los ambientes presentaron una fuerte interaccién afioxambiente, dificultando de
nuevo la interpretacién de los resultados. Salvo Korifla, Altar-aos y Vitrén, cuyas
interacciones con el eje PCA1 fueron débiles, indicando cierta estabilidad en todos los
ambientes, los demas genotipos tuvieron una alta interacciéon con el eje PCAl. El
genotipo Omrabi-3 presenté mejores contenidos en proteina en los secanos del afio 2000
(en Granada y Jerez), mientras que Waha, Sebah y Lagost-3 fueron mejores en las dos

primeras campaiias de Jerez.

Por lo que respecta al peso especifico (figura 4.8a), se manifiesta una fuerte
interaccion afioxambiente en el regadio, mientras que en el secano y en Jerez, dicha
interaccién fue de menor importancia. Se observa también la disposicion de la mayoria
de los ensayos cerca del origen del eje PCAIl, lo que quiere decir que dichos ensayos
ordenan a los genotipos del mismo modo a lo largo de todos los afios. En cuanto a los
genotipos, su separacion fue principalmente sobre el eje aditivo sin presentar mayores

interacciones con el eje multiplicativo PCAL1, a excepcién de Jabato y Lagost-3.

En cuanto al contenido en pigmentos (figura 4.8b), se pone de manifiesto otra
vez la fuerte interaccién afioxambiente y la separacion, sobre el eje PCAl de los
ensayos de los afios 1998 y 2000 en el lado positivo, de aquellos del afio 1999 en el lado
negativo, quizas debido a las particulares condiciones climaticas de 1999. Altar-aos,
Sebah y Vitrén reaccionaron positivamente con los tres ambientes en aquel afio. En el
otro lado del semiplano, se observa la interaccién positiva de Awalbit y Omrabi-3 con el
ensayo de Jerez, en el afio 2000. Mexa, Waha, Jabato, Korifla y Lagost-3

interaccionaron poco sobre el eje PCAI y parece estables en todos los ambientes.

Respeto a los valores de SDS (figura 4.9a), se observa la separacién de los
ensayos del afio 1999 con alta fuerza del gluten (en el lado negativo del eje PCA1), de
los ensayos de los afios 1998 y 2000, con fuerza débil del gluten (en el lado positivo del
mismo €je). Del mismo modo, se separan los genotipos de gluten fuerte (interaccién

positiva con los ensayos de 1999), como Korifla, Vitrén y Mexa, de aquellos con gluten
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Figura 4.9. Biplot de la relacién entre los autovalores genotipicos (X) y
ambientales (+) del primer componente principal (PCA 1) resultante del
andlisis AMMI y las medias genotipicas y ambientales totales del volumen de
sedimentacién (a) y el porcentaje de vitrosidad (c) de 10 genotipos de trigo
duro cultivados en 3 ambientes (CIFA, Ochichar y Jerez) durante 3 afios
(1998, 1999 y 2000).
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mas débil (interaccion positiva con los ensayos 1998 y 2000), como Jabato, Waha y

Lagost-3.

En cuanto a la vitrosidad (figura 4.9b), a excepcioén de Jerez que no presentd
interaccion afioxambiente, los ambientes de Granada tuvieron una fuerte interaccion.
Muchos genotipos, tal como Mexa, Omrabi-3, Waha, Altar-aos, Jabato y Awalbit,
manifestaron poca interaccion sobre el eje PCAl y parecen ser mas estables. Lagost-3
fue el genotipo que mas interaccién present6 sobre el mismo eje, lo que indica que

podria ser muy inestable en todos los ambientes.

Considerando todos los anilisis de estabilidad abordados en este capitulo, en la
tabla 4.5 se resumen los resultados obtenidos para cada genotipo. La media de los
genotipos nos ayuda a seleccionar aquellos genotipos estables y con alto rendimiento (u

otro parametro de calidad) para la zona de estudio.

Tabla 4.5. Resumen de los resultados de los 5 analisis de estabilidad para el conjunto de
los genotipos estudiados.

Genotipo REND PROT PE PIGM SDS VITR
Altar-aos 4t (4111)f 2(12,93) 4(841) 2(5,56) 2(658) 4 (9)
Awalbit 0 (3956) 5(13,86) 2(835) 0(505 1(538 0(91)
Jabato 2 (4411) 1(13,03) 0(825 2(483) 2(441) 3(97)
Korifla 1 (4134 3(1294) 3(813) 4(4,72) 3(680) 1(93)
Lagost-3 0 (4129) 2(1334) 0(8L,8) 3(409 1(464) 1(87)
Mexa 1 (3911) 2(12,86) 3(80,5) 1(526) 0(645 1(92)
Omrabi-3 0 (4005) 1(1341) 4(832) 0468 1497 2(92)
Sebah 2 (3733) 0(35D) 1(8L5 0@3,57) 3(8) 2(93)
Vitrén 0 (4029) 2(12,82) 5(828) 04360 0(677) 1(92)
Waha 5 (4291) 2(1356) 2(832) 3(497) 1(423) 4(%)

t : nimero de andlisis de estabilidad (sobre 5 analisis en total: regresién conjunta, cuadrado medio
residual, varianza de estabilidad, consistencia del comportamiento y AMMI) en los que el genotipo se
consideré estable.

1 : media genotipica. Valores en cursiva son superiores a la media total de todos los genotipos

REND = Rendimiento en grano (kg ha™), PROT = Contenido en proteina (%), PE = Peso especifico (kg
hi"), PIGM = Contenido en pigmentos (ppm), SDS = Volumen de sedimentacién (ml), VITR =
Vitrosidad (%).
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De esta forma, se puede observar que Altar-aos y Waha y relativamente Jabato,
tuvieron rendimientos altos y estables. Awalbit y Lagost-3 fueron los mejores en cuanto
al contenido en proteina. Con pesos especificos altos y estables, se pueden seleccionar
Altar-aos, Omrabi-3 y Vitrén. Para el contenido en pigmentos, Altar-aos es el tinico que
retine, junto a un buen contenido, una estabilidad aceptable. Los genotipos que
mostraron alta estabilidad junto a una buena fuerza del gluten, fueron Altar-aos, Korifla
y Sebah. Por tltimo, en cuanto a la vitrosidad, Altar-aos, Jabato y Waha resultaron ser

los genotipos mas estables y vitreos.

4. DISCUSION

De los andlisis de estabilidad manejados en este apartado, el andlisis de la
regresion conjunta no ayud6 mucho a la interpretacion de los patrones de la interaccién
GxE, ya que explicé menos del 31% de la suma de cuadrados de la interaccién en todos
los caracteres estudiados, a excepcion de la vitrosidad. Esto fue debido, probablemente,
a la falta de linealidad para estos datos, que confirma las observaciones de muchos
autores, en los que la interaccién GxE no result6 ser funcion lineal del efecto ambiental,
requisito necesario sobre el que se basa el método de la regresion (Zobel et al., 1988;
Nachit et al., 1992¢; Annicchiarico, 1997). Como alternativa al método de regresion,
Zobel et al. (1988) propusieron el analisis AMMI, que en nuestro estudio resulté ser
muy util, explicando gran parte de la interaccién que se acumulé mayoritariamente en el
primer eje de componentes principales. Sin embargo, la fuerte interaccién afioxambiente
dificulté encontrar patrones de adaptacion desde el punto de vista agronémico y
ambiental. Esto fue observado también por Michelena et al. (1995a) en trigo duro en el

nordeste de Espafia.

Los restantes parametros de estabilidad ayudaron a elegir genotipos estables para
los caracteres en consideracién. El cuadrado medio residual de las desviaciones de la
regresion (%), que es una medida de las irregularidades impredecibles en las

respuestas a los ambientes, ha sido propuesto como verdadera medida de estabilidad
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(Langer et al., 1979) en los casos donde la regresion fracasa en explicar la naturaleza de
la interacciéon GxE. Otra alternativa univariante ha sido, en nuestro caso, la varianza de
estabilidad o®; (Shukla, 1972) que, dando una idea de la contribucién de cada genotipo a
la interaccién, ofrece la posibilidad de seleccionar a los genotipos mas estables. El
método de consistencia del comportamiento (Ketata ef al., 1989), que tiene la ventaja de
su sencillez y de ayudar ademas a verificar el grado de estabilidad de cada genotipo,
ofrecié una idea sobre el ordenamiento de los genotipos en los diferentes ambientes, y
demostrd, ademas, la existencia de un tipo cruzado o cualitativo (crossover) de

interaccion GxE.

La fuerte interaccidon GxE encontrada para el rendimiento en grano y para los
parametros de calidad, revela la importancia del estudio de la adaptacion de los
genotipos, ya que tanto el rendimiento como la calidad del grano resultan altamente
impredecibles en nuestra zona. Por tanto, como prioridad de los programas de mejora
para zonas similares a las de nuestro estudio, puede sefialarse la seleccién para elevada
adaptacion de los genotipos en cuanto a su rendimiento, junto a una alta estabilidad de

los pardmetros de calidad del grano.

La mayoria de los analisis de estabilidad dieron resultados relativamente
similares en cuanto a la seleccion de genotipos estables. Del conjunto de estos
resultados, se deduce que la variedad comercial espafiola Altar-aos reune buenas
propiedades tanto de rendimiento como de calidad, presentando ademas elevada
estabilidad para ambos caracteres, resultando ser la mejor dentro de los 10 genotipos
estudiados. Jabato, la variedad comercial mas adaptada a Andalucia, demostré tener un
alto rendimiento, pero menos estable, y una calidad aun mds inestable, a pesar de
presentar un alto contenido en proteina, alto peso especifico y un buen porcentaje de
vitrosidad. De la coleccion de ICARDA, Waha parece ser la tnica linea avanzada que
demostré adaptarse bastante bien a las condiciones de nuestra zona, resultando ser de

igual utilidad que Altar-aos.
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1. INTRODUCCION

La fluctuaciéon de las- precipitaciones de un afio -a otro y el déficit hidrico
acompafiado de altas temperaturas. en la fase final del ciclo, son las principales.

limitaciones para el rendimiento de los cereales en la cuenca mediterranea.

Desde hace muchas décadas el rendimiento per se ha sido el unico criterio de
seleccion utilizado en los programas de mejora de los cereales (Loss y Siddique, 1994),
pero esta aproximacion empirica, que ha producido buenos resultados en el pasado,

tiene la desventaja de basarse en un caricter (el rendimiento) que sélo se puede medir-al
final del ciclo de la planta.

Como complemento a la mejora tradicional o empirica, recientemente se hai
propuesto un método analitico para tratar de incrementar la eficiencia de la selecciéon
para condiciones -limitantes. Este método consiste en la identificacién y evaluacién de
criterios especificos de tipo morfofisiolégico relacionados con el rendimiento bajo
condiciones de sequia (Richards, 1987; Turner y Nicolas, 1987; Blum, 1988; Ludlow y
Muchow, 1989). Para que sean ftiles en los procesos de seleccién, los criterios

morfofisiolégicos deben reunir ciertas condiciones (Austin, 1989; Acevedo, 1991a)..

- Poseer mayor heredabilidad que el rendimiento.
- Mostrar una relacion causa-efecto con el rendimiento.
- Estar significativamente correlacionados con el rendimiento y su estabilidad.

- Ser féciles y rapidos de medir.

La utilidad de estos caracteres como criterio de seleccion es un tema
controvertido. Passioura (1981) considera poco probable que un caricter simple de una
planta tenga suficiente efecto para causar un incremento estadisticamente significativo
en el rendimiento. La frecuente falta de éxito de la seleccion para un cardcter simple en
ambientes -impredecibles donde la frecuencia, momento y severidad de los estreses-son

desconocidos, ha sido puesta de manifiesto por Ceccarelli et al. (1991). Sin embargo,
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los efectos ambientales sobre el rendimiento son generalmente mayores que sobre
caracteres morfolégicos o fisioldgicos. Muchas veces es preciso el uso de diversos
mecanismos, como el riego, el uso de distintas fechas de siembra, la aplicacién de
desecantes quimicos y otros, para examinar un pardmetro en un rango de estrés hidrico
(Loss y Siddique, 1994). Los parimetros morfofisiolégicos parecen titiles en zonas con
rendimientos superiores a 2 t ha"'. En zonas menos productivas resulta mas eficiente la
seleccién directa por rendimiento, ya que la estabilidad del rendimiento suele ser

prioritaria en esos ambientes (Loss y Siddique, 1994).

Recientemente, numerosos estudios sobre la respuesta de la planta a los estreses
abidticos -estan- teniendo una gran importancia en los trabajos de mejora genética. La
sequia es el principal factor limitante del rendimiento en la cuenca mediterranea, sobre
todo en los secanos (Royo et al., 1998), por lo-que incrementar la resistencia a este
estrés se ha convertido en uno de los objetivos mas buscados por la mayoria de los
investigadores. El empleo de técnicas no-destructivas es particularmente adecuado para

la deteccion del efecto de los estreses sobre la actividad fotosintética.

A continuacién si describen algunos de los criterios morfofisiolégicos que se han

propuesto como herramientas a considerar para la seleccién de genotipos de trigo duro.

Técnicas de medida de fluorescencia para el estudio de la fotosintesis

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

Si una hoja se mantiene bajo iluminacién constante siempre emite la misma

cantidad de fluorescencia, denominada fluorescencia basal o estable. Sin embargo,
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cuando una luz intensa llega hasta las hojas después de un perfodo de oscuridad (entre
20 y 30 minutos), la emision de fluorescencia aumenta ripidamente desde un nivel
minimo (Fo), pasando a través de un nivel intermedio (Fi), hasta alcanzar un maximo
(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 méaximo de fluorescencia se denomina atrapamiento o
atenuacién (quenching) de la fluorescencia, y se produce porque -los enzimas
fotosintéticos son activados tras la iluminacién, de forma que pueden aceptar la energia
captada por las clorofilas iniciando el proceso fotosintético. Cuanta més energia se

utiliza en este proceso, menos energia quedard disponible para la emisién de
fluorescencia (Sharkey, 1993).

La diferencia entre la fluorescencia méxima (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 ha sido demostrado que es
proporcional al rendimiento cudntico 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 (¢)

en el lado reductor del Fotosistema II (Oquist y Wass, 1988).

~ 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 electronico analizando la atenuacién o quenching de la
fluorescencia (Sharkey, 1993). Adem4s, 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 la fluorescencia de la clorofila ha sido propuesta como un método rapido 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 en numerosas plantas
(Schreiber y Bilger, 1987), incluyendo trigo duro para resistencia a la sequia (Havaux et
al., 1988; Royo et al., 2000).
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Temperatura de la cubierta

Bajo condiciones de sequia terminal, como las que suceden habitualmente en la
zona mediterrdnea, mantener una temperatura moderada de los 6rganos fotosintéticos
durante la maduracién de los granos constituye una caracteristica deseable para
ambientes secos. En efecto, una temperatura adecuada reduce las pérdidas de
carbohidratos por respiracién; disminuye la transpiracién destinada a refrigerar la hoja,
mejorando de esta manera la eficiencia en el uso del agua; y contribuye a limitar el dafio
por fotooxidacion, debido al exceso de radiacién que normalmente acompafia al déficit
hidrico. Ello puede conseguirse mediante una mejor economia en el uso del agua o

mediante caracteristicas morfologicas que favorezcan la reflexion del exceso de luz.

La temperatura de la cubierta vegetal est4 relacionada con la cantidad de agua
transpirada por el cultivo, constituyendo una medida integradora de un conjunto de
mecanismos, que incluyen desde la absorciéon radical de agua hasta el control
estomatico de la transpiracion (Romagosa y Araus, 1991b). 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).

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 estdn transpirando al mismo
nivel; es decir, estan utilizando de manera menos eficiente los recursos hidricos del

suelo (Blum, 1988; Romagosa y Araus, 1991b).

La depresion de la temperatura de la cubierta vegetal (CTD), que mide la
diferencia en °C entre la temperatura de la cubierta vegetal y la temperatura del aire, ha
sido propuesta como una medida para evaluar la tolerancia de los genotipos de trigo a
las altas temperaturas (Reynolds et al, 1996). CTD refleja indirectamente la

transpiracion instantinea a nivel de todo el cultivo (Blum et al., 1989; Reynolds et al.,

1994, 1997) y ha sido asociada en trigo a la conductancia estomatica y la tasa -

fotosintética de las hojas (Pinter et al., 1990; Amani et al., 1996; Fischer et al., 1998).
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CTD ha sido propuesta por su rapido y facil manejo como el mejor criterio para evaluar
el uso de agua y el rendimiento del cultivo (Blum, 1988, Pinter ef al., 1990). Ademés,
durante los dltimos afios, buenos resultados de CTD han sido reflejado en los trabajos

del CIMMYT para trigos harinero (Fischer et al., 1998; Reynolds e al., 1999, 2000).

Contenido de clorofilas

Bajo elevadas irradiaciones luminosas, como las que normalmente se presentan
durante la maduracién de los granos en el 4rea 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 disminucién en la

produccién de asimilados con destino a los granos en crecimiento (Farquhar et al.,
1989a).

Una forma fécil y répida de cuantificar el contenido de clorofilas es mediante el
medidor portétil 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, 1997). Ademas, los valores
SPAD se encuentran correlacionados con diversos parametros que definen el
rendimiento fotosintético, tales como la estructura foliar y la discriminacién isotépica
del C (Araus et al., 1997b y c), la tasa de fotosintesis (Ma et al., 1995) o la absorcién de

radiacion fotosintéticamente activa (Earl y Tollenaar, 1997).
Discriminacion isotopica del carbono Be (A)

En plantas Cs, como el caso de los cereales de clima templado, la determinacién
del carbono ">C en grano proporciona una medida integrada (aunque destructiva) de la
relacion entre la presion intercelular y la presién atmosférica del CO, (pi/pa), ¥, por
tanto, de la eficiencia en el uso del agua (WUE) durante el periodo de crecimiento
previo a su determinacién (Farqubar y Richards 1984). En los cereales, el régimen
hidrico durante el llenado del grano afecta en gran medida a los valores de A en los

granos (Craufurd et al., 1991; Romagosa y Araus 1991b; Araus ef al., 1997a). Los
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factores medioambientales regulan la conductancia estomética y la fotosintesis. Asi, la
falta de agua, junto a una elevada evapotranspiracion, disminuyen la relacién (pi/pa), y,
como consecuencia, tienden a disminuir la A (Farquhar y Richards 1984; Condon et al.,
1992). Por consiguiente, del andlisis de A en granos, en principio, es posible conocer el

estado hidrico de la planta durante el llenado del grano (Araus et al., 1997a).

Se ha demostrado que existe una gran variabilidad genética para A en trigo duro
(Araus et al, 1993a, 1998) y que en condiciones adecuadas de cultivo posee alta
heredabilidad y repetibilidad, junto a una baja interaccién genotipo x ambiente. Todo
ello la convierte en un cardcter prometedor para mejorar la eficiencia en el uso del agua,
sobre todo en ambientes sin limitaciones hidricas (Richards y Condon, 1993; Villegas,
2000). 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 maduros o en las

fases terminales del cultivo (grano o peddnculo).

Ademés del estado hidrico, otros factores medioambientales, aunque en menos
medida, podrian afectar la 8'°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 de carbono, modificando la
8'C de las plantas (Farquhar et al., 1989b), lo que comportaria valores de 8">C mayores
(mas positivos) en las plantas cultivadas con NO;™ en comparacion con las cultivadas
utilizando NH,". 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 en trigo (Morgan et
al., 1993; Araus et al., 1993b, 1998), tanto en condiciones de secano como de regadio,
si bien en secano esta correlacién es menor (Royo et al., 2001). Una alta A en granos
maduros puede estar relacionada con una mayor transpiracion 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, una baja A y, por tanto, una elevada
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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, 1995).

Mejora del rendimiento via incrementos en la biomasa

La mejora del rendimiento en grano en trigo ha sido asociada en las ultimas
décadas a un aumento paralelo en el indice de cosecha. Este caracter ha llegado a sus
valores mdximos y no existen sefiales de que se pueda mejorar ya que el cultivo debe
mantener una cantidad minima de biomasa para la asimilacién y proporcionar un
soporte fisico para los érganos reproductivos. Este valor méximo del indice de cosecha
ha sido estimado en 0,60 (Austin et al., 1980; Slafer y Andrade, 1991). Aumentos en el
rendimiento deben, entonces, realizarse por aumentos en la biomasa. Este tema ha sido
muy estudiado en los tltimos afios y se han propuesto muchas herramientas fisiologicas
para alcanzar un maximo de biomasa. El incremento de la interceptacion de la radiacion
por el cultivo es uno de los mecanismos que pueden resultar en un aumento en la
biomasa. El hecho de que los principales 6rganos interceptores de la luz sean las hojas
hace que el principal cardcter a aumentar sea el indice de 4rea foliar (Slafer et al., 1999).
La eficiencia en el uso de la radiacién ha sido también propuesta para el incremento de
la biomasa. Esto se debe a una mejora en la actividad fotosintética foliar, ya que esta
establecido que la mayoria de la biomasa seca se produce por la fotosintesis de las
hojas. Austin (1992) coment6 que los futuros incrementos en el rendimiento deben de
hacerse por aumentos en la fotosintesis foliar. Sin embargo, varios estudios han
subrayado la relacion negativa entre la fotosintesis de las hojas y el area foliar (Rawson
et al., 1993; Morgan et al., 1990) y se ha manifestado que una seleccién para una
elevado fotosintesis foliar provoca una reduccion en el 4rea foliar (Bhagsari y Brown,
1986) debido a efectos compensatorios de tipo pleiotrépico (Austin, 1989). Sin
embargo, algunos estudios han demostrado en trigo que existe el potencial genético para
combinar altas tasas fotosintéticas y un elevado indice de 4rea foliar (Carver y Nevo,
1990; Morgan y LeCain, 1991).
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La biomasa seca en antesis ha suscitado también interés en los mejoradores por
su importante papel en el rendimiento final de los cereales. Durante bastante tiempo se
ha considerado que los carbohidratos almacenados en la preantesis contribuian entre el 10
y 20% aproximadamente al peso final del grano (Thorne, 1966; Gallagher et al, 1975),
evidencia indirecta basada principalmente en que tallos y hojas perdian muy poco peso
seco y carbohidratos durante el llenado de los granos (Thorne, 1966). Sin embargo,
numerosos estudios recientes han demostrado que dicha contribucién es valida
Unicamente bajo condiciones favorables o en ausencia de estrés hidrico, ya que en afios
secos y calurosos aumenta notablemente, llegando a ser mayoritaria para el llenado del
grano, presumiblemente porque la fotosintesis después de la emergencia de la espiga se
encuentra muy restringida debido a la falta de agua, y porque la demanda de asimilados
por los granos en desarrollo es muy alta bajo condiciones de elevada temperatura (Stoy,
1979; Biscoe et al., 1975; Austin et al., 1980; Lawlor et al., 1981; Craufurd et al., 1987;
Garcia del Moral et al., 2001). '

La contribucion de las reservas al llenado del grano en cereales puede estimarse
mediante el método propuesto por Blum et al. (1983a), consistente en pulverizar un
agente quimico con alta capacidad de desecacion para imposibilitar la actividad
fotosintética de la planta después de la antesis, pero manteniendo la planta viva y sin

alterar su capacidad de translocacion.

Actualmente, se considera que en ausencia de estrés ambiental, las reservas
vegetativas contribuyen con alrededor del 10% al peso final del grano en los cereales,
consistiendo principalmente en sustancias nitrogenadas. Por el contrario, cuando aparecen
circunstancias de estrés, esta contribucion llega a ser del 50% o incluso més elevada, tanto
en forma de sustancias nitrogenadas como de carbohidratos ( Stoy, 1979; Austin et al.,
1980; Pheloung y Siddique, 1991). Sin embargo, Bidinger et al. (1977) utilizando 'C
encuentran valores del 12% para cultivos de cebada con buen suministro hidrico y no

superiores al 22% bajo condiciones de sequedad.

La gran importancia de las reservas de la preantesis para el llenado del grano en

areas secas y calurosas, como el sur de Espafia, viene apoyada por las elevadas
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correlaciones estadisticas encontradas entre la produccion de grano y el peso seco del
cultivo en el momento de méximo desarrollo del 4rea foliar en cebada (Ramos et al.,
1985; Ramos et al., 1989; Gracia del Moral et al., 2001), es decir alrededor de la antesis.
En este momento se suele producir una elevada acumulacién de fotoasimilados en los
organos vegetativos debido a que las condiciones ambientales son 6ptimas para la
fotosintesis (elevada radiacién, humedad suficiente y temperatura del aire moderada),
mientras que el crecimiento vegetativo casi ha finalizado y aiin no se ha iniciado el
desarrollo de los granos; es decir, apenas si existen sumideros consumiendo esos
asimilados. Esta situacién puede durar unas dos semanas aproximadamente, lo que
permite a la planta acumular carbohidratos que podrén ser posteriormente translocados en
cantidad suficiente para cubrir la demanda de asimilados por los granos en desarrollo y
que una actividad fotosintética restringida no puede suministrar. En este sentido, los
carbohidratos almacenados en la paja de los cereales durante la preantesis actuarian como
"agentes tamponantes” del rendimiento, tendiendo a estabilizar el peso de los granos

independientemente de la fluctuacion en los factores ambientales durante la maduracién.
Los objetivos de este capitulo han consistido en:

(i) Caracterizar los ambientes del experimento en cuanto a variables climdticas
y tipos de sequia ocurridos a lo largo del ciclo de la planta.

(i)  Evaluar la magnitud de los efectos del genotipo y del ambiente (afio y
régimen hidrico) sobre los distintos caracteres estudiados.

(ili)  Analizar la relacion del rendimiento en grano con los caracteres estudiados,
con el prop6sito de identificar aquellos més prometedores para la mejora del

rendimiento bajo condiciones mediterraneas.

2. MATERIAL Y METODOS

En el apartado de material y métodos del Capitulo 1 se detallan los experimentos

realizados. A continuacion se expone la metodologia més especifica de este Capitulo.
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2.1 Caracteres medidos

2.1.1 Rendimiento en grano

Se determiné a partir de la cosecha de cada parcela en todos los ensayos y un

posterior ajuste a una humedad de 12%, expresandose en kg ha™.

2.1.2 Componentes del rendimiento

Se determinaron a partir de la cosecha de 1 metro lineal de cada parcela en un
muestreo previo a la recoleccion. Para ello, se conté el niimero de espigas contenidas en
el metro lineal y se expresé luego por m’. Sobre 10 plantas seleccionadas dentro de cada
metro lineal se determiné el nimero de granos por espiga, desgranando las espigas
contenidas en la sub-muestra de 10 plantas. La altura del tallo principal se midi6 en las
10 plantas desde el suelo hasta la base de la espiga. Posteriormente y sobre una muestra
de granos cosechados en la recoleccion, se determiné el peso de mil granos, mediante 3

pesadas de 100 granos seleccionados usando un contador fotoeléctrico de granos de la
casa Pfeuffer.

2.1.3 Fenologia

La fecha de antesis se estim6 cuando el 50% de las espigas en cada parcela
presentaba las anteras en la base de la espiga. La fecha de madurez se determiné cuando
el pedunculo del 50% de las espigas en la parcela cambia del color verde al amarillo. Se
calcularon después el numero de dias desde la siembra hasta antesis y desde la antesis

hasta la madurez.

2.1.4 lindices de crecimiento
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Se calcularon a base de muestreos de biomasa realizados en dos momentos del
ciclo de la planta (antesis y madurez). En cada muestreo, se recogieron las plantas
contenidas en medio metro de uno de los surcos centrales de cada parcela. Esto sirvié
para determinar el nimero de plahtas por unidad de superficie. Posteriormente y sobre
una sub-muestra de 5 plantas de cada parcela, se estimé la superficie foliar utilizando un
planimetro fotoelectronico LICOR, LI-3000 Portable Area Meter, fabricado por Lambda
Instruments Corporation; se obtuvo, también el peso seco de hojas, tallos y espigas

después de secado en estufa de aire forzado a 70-80 °C, hasta peso constante.

El analisis del crecimiento vegetal, desarrollado principalmente por la escuela
inglesa en el presente siglo, constituye una metodologia ideada para estimar la produccién
fotosintética neta de las plantas aisladas o de los cultivos, permitiendo su interpretacion
sobre bases fisiologicas. Esta metodologia considera el crecimiento, entendido como el
incremento en peso seco, como el resultado de la capacidad de la planta o cultivo para
interceptar la radiacién luminosa (es decir, del tamafio que alcance su aparato asimilador),
de su eficiencia en la produccién de materia seca y del tiempo en que se mantenga
fotosintéticamente activa. Caracteristicas que 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. En este
capitulo se utilizarA la terminologia anglosajona por haber sido aceptada
internacionalmente. Los simbolos N, A y W corresponden al namero de plantas m’, 4rea
foliar y peso seco total, referidos a dos recogidas realizadas en los tiempos t; (antesis) y t

(madurez).
a- Indice de drea foliar (Leaf Area Index, LAI)

Representa una medida del aparato asimilador en relacion al drea de terreno

(Watson, 1947a). Ha sido calculado en cada toma de muestras mediante la expresion:

LAI=N x A (4rea foliar/area de terreno)
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Este indice aumenta con el desarrollo del cultivo hasta un maximo, que en los
cereales suele coincidir con la aparicién de la hoja bandera, decreciendo posteriormente.
Sin embargo, si se afiade al area de las hojas la de los tallos y espigas (Green Area Index),
el maximo de 4rea foliar por planta suele situarse alrededor de la antesis (Villegas, 2000).
Esta variacion estacional se debe principalmente a cambios en el 4rea foliar por planta y,
en menor medida, en el nimero de plantas, el cual tiende a disminuir con el crecimiento
del cultivo en condiciones de campo, aunque en trigo duro se ha sefialado (Villegas, 2000)
la existencia de un mecanismo de compensacién entre el drea foliar y la densidad de

plantas que tiende a amortiguar las diferencias de 4area foliar entre genotipos.

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

moderados.
b- Biomasa o peso seco del cultivo (Crop Dry Weight, CDW).

Representa, en términos absolutos, la produccién de materia seca del cultivo por

unidad de superficie de terreno (Warren Wilson, 1981):
CDW =N x W (peso/area de terreno).

Este indice constituye el factor de proporcionalidad que relaciona el crecimiento

de las plantas individuales con el crecimiento del cultivo.
c¢- Duracion del drea foliar (Leaf Area Duration, LAD).

El indice de 4rea foliar es una medida del tamafio del aparato asimilador en un

instante determinado, pero no tiene en cuenta el tiempo durante el cual es activo en la
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produccion de materia seca. Por esta razén, Watson en 1947 sugirié que la integral del
area bajo la curva de LAI frente al tiempo, a la que denominé duracién del area foliar,
podia suministrar una buena medida de la capacidad de los cereales para producir y
mantener su drea foliar, y por tanto, de su oportunidad total para la asimilacién. Si se
desea calcular exactamente el valor de LAD debe conocerse la ecuacién de la curva del
area foliar o de LAI durante todo el desarrollo del cultivo. Sin embargo, cuando solo se
dispone de un nimero limitado de observaciones puede realizarse una aproximacion
grafica considerando el valor de LAD como el 4rea del trapecio que, bajo la curva de
LAI frente al tiempo, delimitan las fechas consideradas; para el periodo de maduracion
las de antesis (LAla) y madurez (LAIm) (Kvet et al., 1971):

_LAJla+LAIm
2

LAD x (tm-ta) (tiempo)

La ecuacién anterior expresa en términos cuantitativos como mantiene el
cultivo su superficie asimiladora activa durante la maduracién, encontrandose buenas
correlaciones con la produccién de grano en numerosos cereales de zonas himedas o

bajo condiciones de irrigacion.

2.1.5 Temperatura de la cubierta vegetal

La temperatura de la cubierta vegetal se ha determinado mediante un termémetro
de infrarrojos [INFRATRACE KMB800S de la casa Kane May], en la época de antesis.
Para ello se han realizado 5 lecturas por parcela, calculiandose posteriormente la media.
El éngulo de medida fue de 30° respecto a la horizontal.

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 radiacion (®) que es funcion de

la cuarta potencia de su temperatura absoluta, de acuerdo a la ley de Stefan-Boltzmann:

d=¢.0T
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donde ¢ es la emisividad (entre 0 y 1) o capacidad de irradiacion de la hoja con respecto
a un cuerpo negro ideal, o es la constante de Stefan-Boltzmann (5.6 X 102 Wm?K*y
T se expresa en °K. El termémetro mide el flujo de radiacién y, a partir de esta

expresion, calcula la temperatura de la superficie radiante en °C.

Posteriormente se calculd la depresion de la temperatura de la cubierta vegetal
(Crop Temperature Depression, CTD) como la diferencia en °C entre la temperatura de

la cubierta vegetal y la del aire en cada parcela.

2.1.6 Contenido total de clorofilas

Las clorofilas totales se han determinado mediante el medidor portatil [SPAD-
502, Soil-Plant Analysis Development (SPAD), Minolta Camera Co., Osaka, Japan]. 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 L) y otro infrarrojo (cuya maxima emision se sitia a 940 nm de
A). La fraccién de esta luz que es transmitida por la hoja se recoge mediante un
fotodiodo de silicio, se convierte a una sefial eléctrica analégica y se procesa para ser
convertida a unidades SPAD (relativas), de contenido de clorofila total (a + b) presente
en la hoja.

Las medidas experimentales se han realizado en la época de antesis. En cada
genotipo y repeticion se realizaron al menos 10 medidas sobre la cara adaxial de la hoja
bandera de plantas seleccionadas al azar 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.
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2.1.7 Fluorescencia rapida de la clorofila

Las medidas se han realizado usando un fluorimetro [Plant Efficiency Analyser,
PO2.002 (PEA) de la casa Hansatech Instruments Ltd, England]. Para ello, en cada
ambiente y aproximadamente una semana después de 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 6ptima 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 aplicé mediante 6 LEDs (Light emitting diodes) a una
intensidad saturante de 2400 pmol 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
maxima (Fm), fluorescencia variable (Fv) que corresponde a la diferencia entre la
fluorescencia méxima y la fluorescencia basal [Fv = Fm — Fo] y la relacién entre

fluorescencia variable y fluorescencia maxima (Fv/Fm).

2.1.8 Discriminacion isotopica del carbono 13C

Para el andlisis de la discriminacion isotopica del 1*C (A), se triturd una muestra
de grano limpio de cada parcela procedente de la cosechadora, siendo etiquetadas y
enviadas para su analisis a los servicios Cientifico-Técnicos de la Universidad de
Barcelona. Para determinar la relacion “C/'?C, se ha empleado un Analizador
Elemental Carlo Erba 1108 acoplado a un Espectrémetro de Masas de Relacion
Isotépica modelo Delta C de Finnigan Mat.

Los resultados se expresaron como valores & 1*C donde:
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5‘3(:(%‘,)=(5‘“ﬂ-1)x1000

Siendo R la relaciéon C/C.

Se ha utilizado un estindar secundario calibrado contra carbonato calcico de
belemnites (PDB) procedente de la formacién Peedee de Carolina del Norte USA. La
precision del analisis fue de 0,10 %o.

Los valores de la discriminacién isotopica del *C (A), expresados en %o, se han

obtenido de 3, y &, donde a y p corresponden al aire y la planta respectivamente
(Farquhar et al., 1989b):

Frente al PDB, el CO; atmosférico presenta una desviacién, &, de,

aproximadamente —8,0 %o (Farquhar et al., 1989b).

2.2  Analisis estadistico

2.2.1 Calculo dela ETo

El célculo de la evapotranspiracién de referencia (ETo) se realizé mediante el
programa informético PC-program ETO (Snyder y Pruitt, 1991) versién 1.04 (revisada
en febrero, 1994). Para ello se utilizaron las temperaturas medias minimas y méximas

mensuales correspondiente al periodo siembra-recoleccién. Se utilizaron también los
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datos de precipitaciones y riego junto a los de temperatura y ETo para la construccién

de las gréficas climaticas correspondientes a cada ensayo en los tres afios.

2.2.2 Analisis de la Varianza

Después de comprobar la homogeneidad de las varianzas del error de cada
ensayo por separado segun el test de Bartlett, se realizd6 un analisis de la varianza

combinado del conjunto de datos de tres afios y tres ambientes para todos los caracteres

en consideracién.

2.2.3 Efecto del afio y régimen hidrico sobre los caracteres estudiados

Para ello, se realiz6 una comparaciéon de medias entre afios y ambientes y se
comprobaron las diferencias entre ellas por el test ¢ de las minimas difenecias
significativas a un nivel de probabilidad del 5%. Se calcularon, ademss, los valores de
heredabilidad en sentido amplio (Hallauer y Miranda, 1981), después de estimar los
componentes de las varianzas genotipicas, de la interaccién genotipo x ensayo y la del

error, usando el procedimiento Varcomp del paquete estadistico SAS/STAT (SAS Inc,
1997).

2.2.4 Estudio de la relacién entre el rendimiento y los otros caracteres

a- Estudio por correlacion:

Sobre las medias genotipicas en cada ensayo se calcularon los coeficientes de
correlacion entre el rendimiento en grano y algunos caracteres estudiados. También se
estudié la relacién en cada ambiente del rendimiento en grano con la depresién de la
temperatura de la cubierta en antesis (CTDa) y la discriminacidn isotépica del carbono
BC (A).
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b- Andlisis por coeficientes de sendero.

Para los tres ambientes (CIFA, Ochichar y Jerez), se realizé un anilisis por
coeficientes de sendero utilizando los seis caracteres: (i) periodo vegetativo, (ii) niimero
de espigas m”, (iii) periodo del llenado del grano, (iv) numero de granos por espiga, (V)
peso de mil granos, y (vi) rendimiento en grano. Los coeficientes de sendero se
calcularon a partir de la matriz de correlacién generada para cada ambiente y aplicando
el método descrito en Garcia del Moral et al. (1991). Se construy6, pues, un diagrama
ontogénico de los seis caracteres y se resolvieron los 4 sistemas de ecuaciones

siguientes para el calculo de los coeficientes de sendero:

r26 = Pys+ a4 Pag + 125 Psg
T4 =124 Prs+ Py + 145 Psg
Is¢ =I5 Pog + 145 Pag+  Psg

I2s =  Pas 4123 P3s + 134 Pys
r3s =r23Pas+  P3s+134 Pys
45 =T24 Pos+ 134 P3s+  Pus

r4= Pu+triaPy+r3Py
rg=rpPu+ Py+r;Py
r3s =r3Pu+r3Py+ Pu

r3= Pui+r2Py3
r;7=rpPiz+ Py

En la ecuacién ri3 = P13 + 112 P23, P13 es el efecto directo del caracter 1 sobre 3
(el coeficiente de sendero), mientras que r;» Py; es el efecto indirecto del caracter 1
sobre 3 via 2. Definiciones similares pueden aplicarse a las otras ecuaciones. El sistema
causa-efecto fue estimado basdndonos sobre la ontogenia de la planta del trigo y se

muestra en la figura 5.5 (apartado de resultados pagina 164).

3. RESULTADOS
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Figura 5.1. Caracterizacién climitica de los ensayos realizados durante la
campaifia agricola 1997/98. P: Precipitaciones (mm), Tmax: temperaturas
maximas medias (°C), Tmin: temperaturas mmimas medias (°C), ETo:
evapotranspiracion de referencia (mm). S: siembra, E: emergencia, A: antesis,
M: Madurez
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3.1 Caracterizacion climdtica de los ensayos

En general, los ensayos de la provincia de Granada (CIFA y Ochichar) se
caracterizaron por inviernos mas frios y temperaturas de final de ciclo mas altas que los
de la provincia de Jerez. En cuanto a las precipitaciones, se registraron mas cantidades
en Jerez debido a la influencia atlantica. Entre afios, la campafia 1997/98 se caracteriz6
por inviernos mdis cilidos que las de 1998/99 y 1999/00, donde se registraron
temperaturas bajo 0° C durantes los meses de enero y febrero. Ademas, la primera
campafia fue mas Iluviosa que los dos siguientes afios (mas de 440 mm en todos los
ensayos). A continuacién se procede a la caracterizacion de cada ensayo en cuanto al

tipo de estrés que se ha presentado a lo largo del ciclo del cultivo.
Campafia 1997/98: (figura 5.1)

El ensayo del CIFA permitié buenas condiciones de crecimiento ya que, por la
abundancia de lluvias durante la primera fase de ciclo y el riego suministrado al cultivo
en el momento de encafiado (riego de apoyo), las plantas aparentemente no sufrieron
estrés, salvo al final del ciclo, cuando la pérdida de agua por evapotranspiracién super6
a la cantidad de agua disponible para el cultivo. En el ensayo de Ochichar, por el
contrario, la escasez de las precipitaciones en la mitad y final de ciclo, acompafiada de
elevadas temperaturas y pérdidas importantes de agua por evapotranspiracién, hicieron
que las plantas sufriesen, en general, una sequia de mitad y final de ciclo. En el ensayo
de Jerez, la falta de agua registrada a mitad de ciclo (marzo y abril), fue atenuada por la
cantidad de agua almacenada en el suelo durante la primera fase del cultivo y las
temperaturas moderadas de los meses de marzo y abril, que redujeron las pérdidas por
evapotranspiracion. Al final de ciclo, las precipitaciones del mes mayo ayudaron a que

las plantas terminasen su desarrollo en buenas condiciones.

Campariia 1998/99: (figura 5.2)
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mm CIFA 1998/99 oC

Feb Mar Abr May Jun
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Figura 5.2. Caracterizacién climitica de los ensayos realizados durante la
campafia agricola 1998/99. P: Precipitaciones (mm), Tmax: temperaturas
maximas medias (°C), Tmin: temperaturas minimas medias (°C), ETo:
evapotranspiracion de referencia (mm). S: siembra, E: emergencia, A: antesis,
M: Madurez
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mm CIFA 1999/00 °C

Nov Dic Ene Feb Mar Abr May Jun
C—P E===IRiego ---A---ETo —+—Tmax —>— Tmin
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Figura 5.3. Caracterizacion climtica de los ensayos realizados durante la
campafia agricola 1999/00. P: Precipitaciones (mm), Tmax: temperaturas
maximas medias (°C), Tmin: temperaturas minimas medias (°C), ETo:
evapotranspiracion de referencia (mm). S: siembra, E: emergencia, A: antesis,
M: Madurez
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En el ensayo del CIFA, la falta de agua en la primera fase de ciclo acompafiada de bajas
temperaturas (valores bajo 0 °C en los meses de diciembre, enero y febrero), causaron
un estrés de sequia y heladas de principio de ciclo. Los riegos suministrados al cultivo
en los meses de marzo, abril y mayo, atenuaron relativamente la escasez de agua
registrada durante este periodo, aunque pudo existir un estrés de final de ciclo, debido a
que las pérdidas por evapotranspiracion superaron la cantidad de agua suministrada
(mes de mayo). De igual modo, el ensayo de Ochichar se caracterizé por un estrés
hidrico de principio de ciclo, acompafiado por temperaturas bajo 0°C. En la mitad del
ciclo, las precipitaciones de los meses de febrero y marzo permitieron la recuperacién
del cultivo, que volvié a sufir la sequia de final de ciclo acompafiada de elevadas
temperaturas. A diferencia de los ensayos de Granada (CIFA y Ochichar), el ensayo de
Jerez no present6 estos contrastes climaticos de principio de ciclo (sequia y bajas
temperaturas), ya que se registraron cantidades aceptables de agua en diciembre, enero y
marzo, acompaiiadas por tempefaturas invernales célidas, que permitieron un buen
establecimiento del cultivo hasta la antesis. En el final de ciclo, las plantas sufrieron de

una escasez de agua acompaiiada por altas pérdidas evapotranspiratorias.
Campaiia 1999/00: (figura 5.3)

El ensayo del CIFA presentd, en general, y gracias a los riegos de febrero y
mayo, buenas condiciones para el desarrollo del cultivo durante todo el ciclo, a
excepcion de un posible estrés hidrico y térmico registrado en el mes de marzo. El
ensayo de Ochichar se caracterizd por sequia a principio y mitad del ciclo, debida a la
escasa cantidad de agua disponible para el cultivo en los meses de febrero y marzo. La
fase de antesis se desarrollé bajo buenas condiciones, debido a las precipitaciones del
mes de abril, pero el cultivo sufti6 de nuevo el estrés de final de ciclo, causado por la
falta de agua y las altas temperaturas en esta fase. Los tipos de estrés caracterizados en
el ensayo de Ochichar, se presentaron también en el ensayo de Jerez, salvo que, debido
a la poca pérdida de agua por evapotranspiracién y temperaturas relativamente mas
bajas en comparacién con los del ensayo de Ochichar, en este ensayo la sequia de final

de ciclo no fue tan acentuada
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Tabla S.1. Cuadrados medios del analisis combinado de la varianza para el rendimiento en grano y sus componentes, altura de la planta,
dias siembra-antesis y antesis-madurez, y la discriminacién isotopica del carbono '*C (A) de 10 genotipos de trigo duro cultivado en tres
ambientes (CIFA, Ochichar y Jerez) durante tres afios (1998, 1999 y 2000).

Fuente de Rendimiento en N°espigas.m™ N°granos por Pesodemil Alturadela Dias Siembra- Dias Antesis-

variacion £ grano (x 10°) (x 10%) espiga granos planta Antesis Madurez A
Afio 2 635,0 53,1 886,2 3095,3 1770,2 8952,2* 1179,2 41,50*
Ambiente 2 2021,1 *** 6259™**  25095,1 *** 370,1***  16137,6™** 3109,2*** 1381,0***  79,30***
Genotipo 9 15,1 *** 42,3*** 313,6*** 287,4*** 337,8*** 57,5*** 754™*  0,26™*
Bloque (YXE) 27 11,5*** 9,2 *** 56,2 *** 12,6 *** 56,4*** 3,7** 7,4%**  0,28***
Y xE 4 188,0*** 94,1 ** 2157,0*** 760,7***  1838,3*** 651,4*** 637,6™*  2,06*
Y xG 18 6,6 9,2 68,0* 34,0 55,2 8,8 14,7 0,36
ExG 18 11,0*** 13,7*** 60,6 *** 35,9*** 101,0*** 28,8 *** 17,4™*  0,24***
Y XExG 36 8,5 *** 9,3 *** 25,5 19,4 *** 46,5*** 11,8*** 13,0** 035"
Error 243 2,3 3,3 21,2 52 15,3 1,9 3,0 0,08
Total 359

Y = Afio, E = Ambiente, G = Genotipo, gl = grados de libertad.
*, ®*, *xx : significativo a una probabilidad de 0,05 ; 0,01 y 0,001 respectivamente.
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Tabla 5.2. Cuadrados medios del analisis combinado de la varianza para el indice de 4rea foliar en antesis (LAla), la duracién del area
foliar (LAD), el peso seco del cultivo en antesis (CDWa), la depresion de la temperatura de la cubierta en antesis (CTDa), el contenido en
clorofila en antesis (SPADa), y los pardmetros de la fluorescencia de 10 genotipos de trigo duro cultivado en tres ambientes (CIFA,
Ochichar y Jerez) durante tres afios (1998, 1999 y 2000).

5 :r";‘:cel :If gl LAla LAD  CDWa(x 10  CTDa SPADa Fo(x 10  Fm(x 10% (I:Vl/g%“
Afio 2 49,77 595,7 321,0* 136,97 199,7 2515,0 1219,6 2,44
Ambiente 1 466,46 *** 4362,1 *** 5073,4™**  346,86*** 349,7*** 2141,4*** 1362,6*** 9,00 ***
Genotipo 9 1,25*** 11,9*** 13,5 *** 0,57 46,8*** 32,9*** 11,4*** 0,36.4*
Bloque (YxE) 18 0,79 *** 4,8 10,0*** 1,35*** 2,9 15,7*** 10,7***  0,3Q** n
YxE 2 37,58 *** 557,0*** 7,7 21,48 *** 13,7 1330,5*** 917,2*** 6,56 ***
Y xG 18 0,65 5,7 18,3 0,68 8,1 1,7 4,0 0,24
ExG 9 1,28 *** 10,1 ¥** 26,2 *** 0,76* 53* 6,1 2,6 0,23
YxExG 18 0,57 *** 6,1 *** 14,4 ¥** 0,74** 8,1 *** 6,9 4,8** 0,24*
Error 162 0,20 1,2 3,5 0,34 2,7 6,0 2,3 0,13
Total 239

Y = Afio, E = Ambiente, G = Genotipo, gl = grados de libertad.
*, ®k, k%% significativo a una probabilidad de 0,05 ; 0,01 y 0,001 respectivamente
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3.2 Analisis de la varianza

El anélisis combinado de la varianza para todos los caracteres estudiados (tablas
5.1 y 5.2), reveld la importancia de los factores afio y ambiente, que explicaron en
valores medios el 26 y 59% de la varianza total, respectivamente. El efecto principal
ambiente influy6 en particular sobre algunos caracteres, como el rendimiento en grano y
sus componentes (con la excepcion del peso de mil granos), la altura de la planta, el
indice y la duracion del drea foliar, y el peso seco del cultivo en antesis. La diferencia
en cuanto a la disponibilidad de agua de un ambiente a otro pudo ser la razén principal
de esta influencia observada. El efecto afio también tuvo su mayor influencia sobre
algunos caracteres, como el peso de mil granos y el ntimero de dias siembra-antesis, que
dependieron mucho del grado de estrés de fin de ciclo registrado en cada afio. A
excepcion de la interaccion afio x ambiente, que ejercié un efecto considerable sobre los
caracteres estudiados, el efecto del genotipo y de las interacciones genotipo x ambiente,
aunque fueron altamente significativas en la mayoria de los casos, tuvieron poca

influencia sobre la variabilidad observada en nuestros datos.

3.3  Efecto del afio y régimen hidrico sobre los distinto parimetros

estudiados

El estudio del efecto del afio y régimen hidrico sobre los distintos caracteres se

presenta, mediante comparacion de medias, en las tablas 5.3 y 5.4.

El afio 2000 fue el més productivo, debido a los altos rendimientos registrados
sobre todo en el ensayo de regadio en Granada (CIFA), donde se obtuvieron
rendimientos superiores a 5600 kg ha', y en el ensayo de Jerez. Fl afio 1998 fue el
menos productivo, con rendimientos que oscilaron entre 5360 kg ha™ en el regadio
(CIFA) y 1550 kg ha™ en el secano (Ochichar). La alta productividad del afio 2000 fue
acompafiada de altos valores en todos los pardametros de produccién (componentes del

rendimiento, altura de la planta, induce y duracién del area foliar y peso seco del cultivo
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Tabla 5.3. Comparacion entre medias de afios y ambientes para el rendimiento en grano y sus componentes, altura de la planta, dias

siembra-antesis y antesis-madurez, y la discriminacién isot6pica del carbono C (A) de 10 genotipos de trigo duro. Los valores de
heredabilidad en sentido amplio se incluyen también.

Rendimiento en e espigas.m’ N° granos por Peso de mil Alturadela  Dias Sien.lbra- Dias Antesis- A (%)
grano (kg ha™) espiga granos (g) planta (cm) Antesis Madurez
Afios
1998 3543 at 494 a 28,7 ¢ 4390 76 b 128 ¢ 33b 16,8 a
1999 3780 b 447 v 35,26 39,1¢ T2 ¢ 135b 31¢ 16,0 b
2000 4905 ¢ 420 ¢ 40,7 a 49,3 a 80a 145 a 37a
Ambientes
CIFA 5210 a 533 a 33,0b 42,5¢ 83a 142 a 350 17,0 a
Ochichar 2660 c 407 b 23,7 ¢ 43.8b 83a 133 ¢ 30¢ 15,26
Jerez 4359 b 384 ¢ 573a 46,0 a 63b 134 b 36a 16,9 a
Heredabilidad
en sentido 0,428 0,779 0,825 0,907 0,814 0,733 0,807 0,057
amplio

significativas.

t: Dentro de las culumnas y factores, valores con la misma letra no son significativamente diferentes a P<0,05 segiin el test de las minimas diferencias
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Tabla 5.4. Comparacion entre medias de afios y ambientes para el indice de drea foliar en antesis (LAla), la duracion del area foliar (LAD),
el peso seco del cultivo en antesis (CDWa), la depresion de la temperatura de la cubierta en antesis (CTDa), el contenido en clorofila en
antesis (SPADa), y los pardmetros de la fluorescencia de 10 genotipos de trigo duro. Los valores de heredabilidad en sentido amplio se
incluyen también.

LAla LAD (semanas) CDWa(gm?) CTDa (°C) SPADa Fo Fm Fv/Fm
Anios
1998 2,19 bt 6,006 1048 b -6,14 b 52,6 b 550 a 2960 a 0,808 a
1999 1,93 ¢ 5,0c 1388 a -3,82a 54,8 a 494 v 2458 b 0,797 b o
2000 341 a 10,0 a 1403 a -3,93a 51,8¢ 437 ¢ 2181 ¢ 0,801 b hi
Ambientes
CIFA 3,90 a 11,2a 1740 a -5,84 b 543 a 524 a 2773 a 0,808 a
Ochichar IL,L11b 2,7b 8190 -343a 51,90 463 b 2293 b 0,796 b
Heredabilidad
en sentido 0,422 0,433 0,001 0,225 0,840 0,786 0,643 0,343
amplio

T: Dentro de las columnas y factores, valores con la misma letra no son significativamente diferentes a P<0,05 segtin el test de las minimas diferencias significativas.
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en antesis). También se observaron unos ciclos vegetativos y reproductivos més

prolongados.

Entre ambientes, el regadio favoreci6 altos rendimientos en grano, acompariados
de mayor nimero de espigas m?, ciclos vegetativos y reproductivos mas largos, y alta
discriminacién del carbono '>C. Los ensayos en el ambiente de Jerez, aunque bajo
condiciones de secano, se comportaron mas bien como un ambiente de regadio, debido
a que la proximidad del Atlantico determina una importante cantidad de rocio durante la
maduracion del cultivo, atenuando mucho el efecto de la sequia terminal (Juan-Aracil,
comunicacién personal) El efecto del estrés hidrico fue mds marcado en el ambiente de
Ochichar en Granada, donde se observa que la sequia provocé reducciones importantes
en todos los componentes de productividad, llegando a alcanzar el 51% en el
rendimiento en grano, 71% en el indice de 4rea foliar y 53% en el peso seco del cultivo
en antesis. El efecto del estrés hidrico y térmico se tradujo también en un acortamiento
del ciclo de la planta y una mayor temperatura del dosel vegetal en antesis (menor
CTDa). Adem4s, se obtuvieron menores valores de Fv/Fm y de discriminacién isot6pica

del carbono "*C, confirmando asf el estrés sufrido por las plantas en este ambiente.

En cuanto a las heredabilidades en sentido amplio, los componentes de
rendimiento presentaron valores muy altos sobre todo el peso de mil granos (0,907). Se
observaron también altas heredabilidades para la altura de la planta, los parametros

fenolégicos y de fluorescencia (Fo y Fm), asi como para el contenido en clorofila en
antesis (SPADa).

3.4 Relacion del rendimiento con los caracteres morfofisiologicos y

fenologicos

3.4.1 Estudio por correlacién
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Tabla 5.5. Coeficientes de correlacion, dentro de cada ensayo, entre el rendimiento en grano y algunos caracteres estudiados

Afios NES PMG ALT DSA DAM A LAla LAD CDWa CTDa SPADa Fv/Fm

CIFA
1998 0,794** -0,217 0,233 0,078  -0,200 0,860** 0,884*** 0,517 0,720  -0,747* 0,831** 0,853**
1999 -0,529 0,669*  0,860** -0,492 0,424 0,705* 0,510 0,674*  0,811** -0,595 0,320 -0,214
2000 0,761* -0,311 0,571 0,046 -0,266 0,778** 0,713*  0,920*** -0,830** (,671* 0,935%**
Ochichar
1998 0,366 0,008 -0,177 0,344  -0,492 0,035 0,823** 0,369 0,853** -0,066 0,907***  (,643*
1999 -0,156 0,577  0,633* 0412 -0,212 0,760* 0,742* 0,581 0,919%** _0.821*%* (0,498 0,018
2000 0,050 -0,381 0,137 0,331  -0,515 0,913*** (,900*** (,942%** _0,885*** (),002 0,334

160

Jerez
1998 -0,263  -0,522  -0,806** 0,405 0,741%*
1999 0,829** -0,140 0,640* -0,227 -0,069 0,882**
2000 0,196 0,634* -0,804** 0,178 -0,064

*, **, %% significativo a un nivel de probabilidad de 0,05, 0,01 y 0,001 respectivamente.
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En la tabla 5.5 se presentan los coeficientes de correlacién dentro de cada
ensayo, entre el rendimiento en grano y algunos caracteres estudiados. Se observa que el
peso seco del cultivo (CDWa) y el indice de 4rea foliar (LAla) en antesis (caracteres
que tienen una relacién de causa efecto con el rendimiento), estuvieron positiva y
altamente correlacionados con este dltimo, demostrando el interés que tiene la biomasa
vegetal en antesis tanto en superficie (capacidad fotosintética) como en peso (capacidad
de acumulacién de reservas), para la obtencién de una elevada produccién de grano. El
numero de espigas m?, asi como el peso de mil granos, por el contrario no presentaron
una relacién clara con el rendimiento, sobre todo bajo condiciones de sequia (Ochichar).
En el regadio (CIFA), el rendimiento estuvo determinado por el nimero de espigas por
superficie durante los afios 1998 y 2000. Los caracteres fenoldgicos tuvieron una
relacion débil y no significativa con el rendimiento, demostrando ser incapaces de
determinar las variaciones observadas en el rendimiento dentro del conjunto de los
genotipos estudiados. Otros caracteres fisiolégicos y de tipo integrativo tuvieron una

estrecha relacion con el rendimiento.

La discriminacién isotépica del carbono “C estuvo alta y positivamente
correlacionada con el rendimiento, sobre todo bajo condiciones no limitantes (ensayos
de CIFA y Jerez) (tabla 5.5 y figura 5.4). La depresién de la temperatura de la cubierta
en antesis (CTDa) se relacioné inversamente con el rendimiento (tabla 5.5 y figura 5.5).
Esto significa que los genotipos de altos rendimiento fueron aquellos que mantuvieron
una temperatura mas baja a la del aire en antesis. El contenido en clorofilas medido por
SPAD, y la relacién Fv/Fm en antesis, estuvieron también positivamente relacionados

con el rendimiento en la mayoria de los ensayos.

3.4.2 Anilisis por coeficientes de sendero

Los resultados del anélisis por coeficientes de sendero para los tres ambientes
por separado se presenta en los diagramas de la figura 5.5. El sistema causa-efecto
utilizado en los tres diagramas, se basé sobre la ontogenia de la planta de trigo. El

nimero de espigas m™ y la duracién del periodo vegetativo se consideran mutuamente
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Figura 5.4. Relacion entre el rendimiento en grano y la depresion de la
temperatura de la cubierta en antesis (CTDa) en el CIFA (@) y
Ochichar (A). Los valores corresponden a las medias genotipicas de los
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relacionados, por el hecho de que ambos caracteres pueden ejercer una influencia
reciproca durante la primera fase del desarrollo del trigo. La duracién del periodo
vegetativo modifica al nimero de granos por espiga y a la duracién del llenado del
grano. La proliferacién de los tallos es el primer proceso de desarrollo en los cereales,

por lo que el nimero de espigas m™ puede ejercer una influencia directa sobre todos los

demads caracteres.

Los efectos directos obtenidos en el analisis de senderos (figura 5.5) indican que,
para el conjunto de genotipos, el niimero de espigas m™ ha determinado las variaciones
en el rendimiento sélo en el regadio del CIFA. Los demds componentes tuvieron un
efecto mas débil sobre el rendimiento. Se observan también una serie de efectos directos
negativos del numero de espigas m™ y del niimero de granos por espiga sobre el peso de
mil granos. En los ambientes de Jerez y Ochichar, se observaron efectos no
significativos en la mayoria de los casos. Resalta solamente el efecto negativo del
numero de granos por espiga sobre el peso de mil granos, tanto en Jerez como en
Ochichar. En los ambientes de Granada (CIFA y Ochichar), se observé un efecto directo

negativo entre el periodo vegetativo y la duracién del llenado del grano.

4. DISCUSION

La caracterizacion climitica de los ensayos en los tres afios puso de manifiesto
los tipos de sequia mas frecuentes en la zona de estudio. Asi, los secanos de la provincia
de Granada sufren en general de una relativa sequia de principio de ciclo, acompafiada a
veces por dafios de heladas (particularmente el afio 1999), como también de un estrés
hidrico y térmico al final de ciclo. Los secanos de Jerez, debido a la deposicion de rocio
bajo la influencia atlantica, presentan una sequia terminal no tan fuerte, de tal modo que

se comportan como los regadios de Granada.
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Figura 5.5. Diagrama de coeficientes de sendero de la relacion entre los 6 caractres de trigo duro
cultivado en Jerez (a), CIFA (b) y Ochichar (c) durante 3 afios (1998, 1999 y 2000). La flecha de
doble sentido indica el coeficiente de correlacién; las flechas de un solo sentido indican los
coeficientes de sendero. *, ** significativo a P= 0,05 y 0,01, respectivamente.
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La fluctuacién interanual de las precipitaciones observada en nuestro estudio,
acompafiada a menudo de estrés hidrico y térmico terminales, es una caracteristica
general del clima mediterrdneo. Esto afecté mucho a los rendimientos obtenidos a lo
largo de los tres afios de este experimento, confirmando lo comentado por muchos
autores sobre la impredictibilidad del rendimiento en la zona mediterrnea (Loss y

Siddique, 1994; Ceccarelli y Grando, 1996).

El régimen hidrico experimentado en cada uno de los ambientes ejercié un gran
efecto sobre el rendimiento y los demds caracteres de productividad, asi como sobre los
caracteres morfofisiolégicos estudiados. El efecto del afio tuvo una menor influencia en

comparacién con la del régimen hidrico, salvo en casos como el peso de mil granos y

los dias siembra-antesis.

Bajo las condiciones de nuestro estudio, el rendimiento en grano no estuvo muy
relacionado con sus componentes, salvo con el nimero de espigas m? en las
condiciones favorables del regadio en Granada. Estos resultados contradicen lo
normalmente encontrado cuando se comparan genotipos de cereales bajo condiciones de
secano en el sur de Espafia, donde la cosecha grano de los cereales varia en funcién del
numero de espigas por unidad de superficie, tanto cuando se estudian efectos de
tratamientos con fertilizantes o fechas de siembra (Garcia del Moral y Ramos, 1989;
Marinetto, 1992; Ramos et al., 1993), como cuando se comparan genotipos (Garcia del
Moral et al., 1991; Yafiez, 1995). La importancia relativa de los diferentes componentes
del rendimiento en la determinacién del rendimiento del trigo es muy variable en
funcién del genotipo, ambiente, fertilizacién, condiciones de humedad y afio,
encontrandose en la bibliografia numerosa informacién, a veces contradictoria. En
nuestro caso, la variabilidad climatica interanual, los tipos de estrés registrados en cada
ambiente y, muy probablemente, la gran variacion genética existente entre los genotipos

estudiados, enmascararon dichas relaciones de los componentes con el rendimiento.
Los indices de crecimiento estudiados (LAla, LAD y CDWa), han aparecido

estrechamente relacionados con el rendimiento en grano. Esto confirma numerosos

estudios en la zona, donde se ha comprobado la utilidad de estos indices como
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indicadores del rendimiento final en cebada (Ramos e al., 1985; 1989; Garcia del Moral
et al., 1985; Garcia del Moral et al., 2001) y con lo sefialado por diversos autores para el
crecimiento de los cereales en las condiciones del centro y norte de Europa (Watson et al.,
1963; Lawlor et al., 1981; Gallagher y Biscoe, 1978a; Russell y Ellis, 1988). La
produccién de biomasa en los cereales depende de muchas caracteristicas de la planta y,
en especial, de la cantidad de tejido fotosintético, de su longevidad y de la tasa de
fotosintesis por unidad de 4rea foliar (Biscoe y Gallagher, 1977; Hanson et al., 1985).
Gallagher y Biscoe (1978ba) sefialan que el nivel de crecimiento de los cereales es
proporcional a la cantidad de radiacion fotosintéticamente activa recibida por el cultivo, la
cual depende principalmente del indice de 4rea foliar desplegado por el cultivo y de todos
aquellos factores que afectan al crecimiento de las hojas, en especial la temperatura
(Gallagher, 1979). Los factores que regulan el crecimiento y la produccion de 4rea foliar
bajo las condiciones ambientales del sur de Espafia, son luz, temperatura y humedad,
habiéndose descrito un modelo de regresion multiple que relaciona estos factores, en
cebada, con los niveles de crecimiento del cultivo, produccién de biomasa, indice de area
foliar y tasa de asimilacién neta (Ramos et al., 1985). En el conjunto de ensayos se
confirma la conclusion general ya enunciada por anteriores estudios (Garcia del Moral et
al., 1985; Ramos et al., 1985; 1989, Shepherd et al., 1987; Craufurd et al., 1987; Acevedo
et al., 1991) de que la produccion de grano en los cereales en el 4rea mediterranea resulta
estimulada por unos niveles elevados de biomasa en antesis, los cuales posibilitan la
acumulacién de carbohidratos en los érganos vegetativos, que seran translocados
posteriormente a los granos en crecimiento durante el periodo de maduracién (Pheloung y
Siddique, 1991), contribuyendo asi a la obtencién de mayores cosechas. Se concluye,
entonces, que los genotipos a utilizar en ambiente mediterrdneo deberian poseer una alta
capacidad de produccion de biomasa y de indice de 4rea foliar desde el comienzo de su
desarrollo, para llegar a la antesis con elevados valores de ambas caracteristicas. Ademds,
resulta altamente deseable que el drea foliar se mantenga verde durante el mayor tiempo
posible desde la antesis, para permitir elevados valores de LAI en madurez y de LAD y

posibilitar un mejor llenado de los granos.

La cantidad de clorofila medida en la hoja bandera ha resultado ser un pardmetro

muy claro para discriminar tanto entre genotipos como entre ambientes, y su correlacién
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estadistica con el rendimiento por Ha fue en la mayoria de los ensayos de magnitud
elevada. Dado que bajo condiciones normales, la mayor parte de los carbohidratos del
grano proceden de la actividad fotosintética de la hoja bandera (Thorne, 1974), 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 de estrés (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 isotopica del C (Araus ef al., 1997b), la tasa de fotosintesis

(Ma et al., 1995) o la absorcion de radiacién fotosintéticamente activa (Earl y Tollenaar,
1997).

En nuestro estudio, el mayor contenido de clorofilas en el regadio ha sido debido
muy probablemente a la mayor fertilidad del suelo, y en especial del contenido residual
de N, que es muy elevado en los suelos de la Vega de Granada (Pozo ef al., 1992). Sin
embargo, este mayor contenido de clorofilas en la hoja bandera no se ha reflejado en un
superior peso de mil granos en el regadio, ya que las diferencias en este parametro entre

los dos ambientes, aunque significativas, no han sido de gran magnitud.

La estrecha relacion encontrada en nuestro estudio entre el contenido de
clorofilas en antesis y el rendimiento, junto con su elevada heredabilidad, sugieren que
este parametro de ficil determinacién podria ser un buen criterio de seleccién para

incrementar el rendimiento bajo condiciones mediterraneas.

Los parametros de fluorescencia han presentado diferencias significativas para
los genotipos, ambientes y afios. De esta forma, el regadio, el ambiente con mayor
contenido de clorofilas y de mayor produccién por Ha y por planta, ha presentado los

mayores valores de fluorescencia basal (Fo) y méxima (Fm), de fluorescencia variable
(Fv) y de relacién Fv/Fm.

La fluorescencia de la clorofila ha sido propuesta como un criterio facil de
seleccion para resistencia a sequia en cebada (Nogues et al., 1994) y trigo duro (Ali-Dib
et al., 1994; Flagella et al., 1995; Araus et al., 1998a), ya que se ha demostrado que, por
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un lado, existe la suficiente variabilidad genética en estos pardmetros como para ser
utilizada en programas de hibridacion; y, por otro, que existe una relacién 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 captacion de CO,,
pueden provocar la fotoinhibicién del Fotosistema II (FSII) por una excesiva densidad
de flujo electronico, 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, Bjsrkman y Demmig, 1987), es un buen indicador del estado
de fotoinhibicion del FSII. No obstante, al examinar la variacién en Fv/Fm es
importante distinguir entre disminuciones causadas por aumento de Fo o por
disminucién en Fv (Araus et al., 1998a). De esta forma, un aumento en Fo (la emision
de fluorescencia cuando los centros de reaccion estan abiertos, es decir cuando puede
aceptarse la energia luminosa para la separacion de cargas, y la atenuacién fotoquimica
-quenching- es minima) indica destruccién de los centros de reaccion 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 disipacién del
exceso de excitacion bajo condiciones de elevada irradiancia (Bolhar-Nordekampf et
al., 1989; Demmig-Adams et al., 1996; Araus et al., 1998a).

La estrecha relacion significativa encontrada entre la produccién de grano y la
relacion Fv/Fm indica que, en nuestros ensayos, aquellos genotipos capaces de limitar
en mayor medida la fotoinhibicion del FSII han sido mds productivos. No obstante, la
utilidad de la correlacién Fv/Fm y la produccion de grano como indicador del grado de
resistencia a sequia en trigo duro es una cuestién controvertida. Asi, mientras algunos
investigadores (Havaux et al., 1988; Flagella et al., 1995) sefialan su utilidad para
discriminar entre genotipos bajo condiciones de sequia, Di Marco et al., (1988) y Araus
et al.,(1998a) no encuentran una elevada correlacion estadistica entre Fv/Fm y el

rendimiento bajo condiciones mediterrdneas, proponiendo que otros pardmetros tales
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como Fo o Fm pueden ser mejores indicadores del grado de resistencia a sequia. De
hecho la alta heredabilidad encontrada en nuestro estudio para Fo y Fm apoya las

propuesta de estos autores, ya que es posible seleccionar para estos parametros en las

primeras generaciones.

La depresion de la temperatura de la cubierta vegetal en antesis (CTDa) estuvo
negativamente relacionada con el rendimiento tanto en regadio como en secano.
Nuestros resultados afirman lo que mucho autores han indicado sobre la utilidad de la
CTD como herramienta para evaluar las diferencias en el rendimiento (Blum 1988;
Blum ez al., 1989; Reynolds et al., 1994, 1997, 1999). 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 estomatico 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 et al., 1989; Pinter er al., 1990; Romagosa y Araus, 1991a). Incluso en
ausencia de estrés hidrico, la temperatura del dosel foliar estd 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). Estudios preliminares bajo condiciones no limitantes, indican que existe
una ganancia genética significativa en el rendimiento en respuesta a la seleccién por
temperatura del dosel en generaciones tempranas (Reynolds ef al., 1998). En algunos
trabajos realizados por CIMMYT, se comparé la CTD con otros criterios de seleccion
tales como la tasa fotosintética (Reynolds et al, 1994) y el rendimiento y sus
componentes como el numero de granos y la biomasa (Reynolds et al., 1998). Ninguno
de estos caracteres demostr6 estar mas asociado al rendimiento que CTD. La utilidad de
este criterio queda cuestionada en nuestro estudio por la baja heredabilidad encontrada
bajo las condiciones del sur de Espafia. Esta baja heredabilidad se encontré también en
un estudio en el norte de Espafia (Villegas, 2000), por lo que resulta ser un argumento
en contra de la eficiencia en la utilizacién de este criterio en los programas de seleccion

bajo condiciones mediterraneas.
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En nuestro estudio ha aparecido variabilidad tanto genotipica como ambiental
para los valores de discriminacién isotépica del °C (A). Resultados similares han sido
encontrados en trigo (Condon et al., 1987; Morgan et al., 1993; Araus ef al., 1997b) y
cebada (Hubick y Farquhar, 1989; Romagosa y Araus, 1991b). 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 (Farquar y Richards, 1984; Condon et al., 1990; Morgan et al., 1993), la
variabilidad intergenotipica en A puede venir causada por diferencias tanto en la
conductancia estomética como en la capacidad fotosintética. En trigo, la evidencia
experimental (Condon et al., 1990; Morgan et al., 1993), indica que ambos factores,
conductancia estomética y diferencias en la capacidad fotosintética, contribuyen
aproximadamente en la misma extension a la variabilidad encontrada en A. De acuerdo
con Araus ef 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 més 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. Los valores de A encontrados en este estudio en secano y regadio se
encuentran dentro del rango sefialado para el trigo duro en el drea mediterranea (Araus
et al., 1997b; Royo et al., 2001). Igualmente, los menores valores de A encontrados en
el secano son consistentes con un mayor control estomitico de la transpiracién durante
el llenado del grano en este ambiente (y con una menor conductancia estomitica, por
tanto), de acuerdo con lo esperado. La correlacion entre A y el rendimiento en grano ha
sido significativa solo bajos las condiciones favorables de regadio (CIFA) y
relativamente elevada, aunque no significativa en Jerez. Este resultado puede deberse a
que bajo condiciones de estrés hidrico prolongado (el caso del ambiente de Ochichar), el
rango de variacién, tanto en los valores de A como de rendimiento de grano, ha sido
mucho menor que bajo condiciones mas favorables, lo que ha tendido a reducir el nivel
de correlacién entre ambos. De hecho, la relacién de A con la produccién de grano
encontrada en la bibliografia presenta algunas contradicciones. Asi, mientras en
condiciones no limitantes la correlacién entre ambas parece ser positiva (Condon et al.,
1987; Romagosa y Araus, 1991b; Morgan et al., 1993), bajo condiciones de estrés
hidrico puede ser positiva (Ehdaie et al., 1991), negativa (Hubick y Farquhar, 1989;
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Richards, 1991) o no significativa (Morgan ef al., 1993). Estos resultados pueden ser
consecuencia tanto de la relacién negativa encontrada entre A y la fecha de espigado
(Ehdaie et al., 1991), como del hecho de que, bajo condiciones de sequia, un alto
porcentaje de los carbohidratos del grano procede de las reservas acumuladas en el
periodo de pre-antesis (Austin ef al. 1980b; Ramos et al., 1985; Shepherd et al., 1987),
es decir, asimiladas bajo condiciones menos limitantes y que al ser translocadas al grano
en proporcion variable en cada genotipo pueden desviar su composicion isotépica,
alterando asi su correlacién con el rendimiento. Recientemente, se ha comentado que,
bajo las condiciones mediterrneas, la relacién de A con el rendimiento en grano de la
cebada tiende a aumentar conforme mejoran las condiciones del cultivo (Voltas et al.,
1999). A pesar de la relacion positiva encontrada entre A el rendimiento en grano en los
ensayos del CIFA y Jerez, la heredabilidad de este caracter ha resultado ser muy baja en
las condiciones de nuestro estudio. Esto contradice lo que se encuentra en la bibliografia
sobre el control genético de A en trigo harinero y su heredabilidad, que varia entre 0,60
y 0,98 (Condon y Richards, 1993). La baja heredabilidad encontrada en nuestro caso se
debe probablemente al menor numero de afios utilizados (s6lo 1998 y 1999).
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Relacién del contenido en proteina con el rendimiento en grano

Tal y como se comenté en el primer capitulo, la importancia del contenido en
proteina como pardmetro esencial en la calidad del trigo duro est4 adquiriendo cada vez
mas relevancia en los programas de mejora. Ello se debe, en gran medida, a la demanda
creciente en el mercado de variedades de cereales con buena calidad. De aqui, el interés
de caracterizar la relacién entre el contenido en proteina y el rendimiento en grano, que
por ser generalmente de naturaleza negativa, complica la mejora simultdnea para estos
dos caracteres, aunque existen posibilidades para la creacién de variedades de trigo duro

con altos rendimientos y buenos contenidos en proteina.

Los resultados obtenidos en nuestro estudio revelaron, tal como se esperaba, la
gran importancia del factor ambiental (especialmente el régimen hidrico) en Ia
determinacion de las diferencias observadas en el rendimiento en grano y el contenido
en protefna. La influencia del factor genotipico y de su interaccién con el ambiente no
fue de gran magnitud. Las caracteristicas del clima mediterrineo (fluctuacién de las
precipitaciones de un afio a otro y la sequia y altas temperaturas durante la fase final de
ciclo), influyen mayoritariamente en la variacion interanual observada tanto a nivel del

rendimiento en grano como en el contenido en proteina.

Confirmando lo obtenido frecuentemente en los estudios de la relacién del
contenido en proteina con el rendimiento en grano (Peterson ef al., 1992; Simmonds,
1995; Novaro et al., 1997; Pleijel et al., 1999), hemos encontrado una relacién inversa
entre estos dos parametros, debida probablemente al efecto de dilucion de los
compuestos nitrogenados cuando aumenta la deposicion de carbohidratos bajo
condiciones favorables a la fotosintesis (Jenner ef al., 1991). Sin embargo, en nuestro
estudio, la regresién resulté ser no lineal, y se ajustindose mejor a una ecuacién
asintética, en lugar de a la conocida regresion lineal. Ello indica que aumentos en el
rendimiento en grano por encima de un cierto nivel bajo condiciones favorables no
disminuyen el contenido en proteina, lo que nos permite concluir que es posible mejorar
los dos caracteres de forma simultinea. De hecho, varios autores afirmaron dicha

posibilidad en los cereales (Lofler y Busch, 1982; Stodart y Marshal, 1990; Ali, 1995).
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También se encontrd, en nuestro estudio, una relacién negativa entre el
contenido en proteina y el indice de cosecha. Resultados similares se obtuvieron en
trigo blando (Beninati y Busch, 1992) y tritordeo (Ballesteros, 1993), lo que demuestra
que, en los cereales, la reduccién en la cantidad de paja relativa a la cantidad de grano

provoca una reduccion en el porcentaje de proteina del grano.

El estudio de la heredabilidad de los caracteres considerados resalté la gran
diferencia en considerar los ambientes por separado o agruparlos en un solo conjunto.
De ello se concluye que, dentro de los ambientes, Jerez fue el inico capaz de ofrecer
una heredabilidad media para los tres caracteres. Sin embargo, se obtuvieron valores
medios a altos de heredabilidad cuando se consideraron los tres ambientes a la vez, lo
que demuestra la posibilidad de seleccion para estos caracteres en un programa de

mejora para la zona de Andalucia oriental.

En cuanto a la influencia de las variables climéticas sobre la acumulacion de la
proteina en el grano, se observé que las precipitaciones y las temperaturas minimas
cerca de la antesis fueron las més determinantes. Las lluvias previas al comienzo del
crecimiento del grano, tal y como ocurre en nuestro estudio, causaron una dilucién de
las reservas de nitrogeno, debido a una proliferacién de la biomasa vegetativa y al

aumento del mimero de granos por unidad de superficie.

Estudio de los pardimetros de calidad

La calidad del trigo duro estd adquiriendo cada vez mis importancia en los
programas de mejora, dado el interés que tiene tanto a nivel del agricultor, como para
los molineros y los fabricadores de pasta, incluyendo a los consumidores, que se sitiian
en el final de esta cadena. La fuerte interaccién genotipo x ambiente influye
negativamente sobre los pardmetros de calidad causando, fluctuaciones en la calidad del

trigo duro y, por tanto, en su precio en el mercado.

Los resultados obtenidos en este estudio resaltaron la gran influencia ambiental

sobre todos los pardmetros estudiados, asi como la importancia de la interaccion
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genotipo x ambiente, manifestada también en trabajos similares (Michelena et al., 1995;
Ames et al., 1999). El control genético fue determinante para el contenido en
pigmentos, el test de sedimentacion SDS, la vitrosidad y el peso especifico. Estos
pardmetros presentaron ademés unos elevados valores de heredabilidad (H?), por lo que

aparecen como fundamentales en la seleccion de variedades de calidad para esta zona.

Los ambientes de secano permitieron la obtencién de buenos valores para la
mayoria de los pardmetros de calidad, confirmando asi lo indicado por Borghi et al.
(1997) de que las condiciones del clima mediterraneo ofrecen la oportunidad para la
obtenci6én de trigos con buena calidad. Jerez resulta ser un ambiente muy idéneo para la
creacion de variedades con alta calidad, ya que parece estimular una mejor expresion
del potencial genético y favorece la manifestacion de todos los parametros de calidad en

condiciones Optimas.

Los genotipos estudiados mostraron buenos niveles de calidad para todos los
pardmetros. La excepcién ha sido el color amarillo de la sémola, que parece haber sido
influido negativamente por las condiciones agrondmicas de nuestros ensayos. Altar-aos
fue el Unico genotipo que presenté una pigmentacion amarilla dentro de los niveles

aceptables en Espafia.

En cuanto a la relacién entre los parametros de calidad, se destaca la relacion
positiva del peso especifico con el contenido en proteina, y del contenido en pigmentos
con la vitrosidad, lo que demuestra la posibilidad de una seleccién paralela de estos
parametros. Sin embargo, y bajo las condiciones de nuestro estudio, se manifesté una
relacion inversa entre el contenido en proteina y el volumen de sedimentacion SDS.
Ello indica que la seleccién para la cantidad de proteina en el grano se realiza a

expensas de su calidad.
Analisis del crecimiento del grano

La fase del llenado del grano es un de las mds criticas del ciclo del cultivo, por el

hecho de que condiciona el rendimiento en grano de los cereales. Por eso, el
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conocimiento profundo de los procesos que intervienen en el crecimiento del grano es

de gran utilidad en la mejora del trigo duro.

En este estudio, se confirmé la eficiencia de la ecuacion logistica propuesta por
Darroch y Baker (1990) en el ajuste de las curvas del llenado del grano, que mostrd
coeficientes de determinacién (R%) superiores al 95%. El régimen hidrico influyé mucho
sobre los pardmetros del llenado en dos de los tres afios estudiados. Asi, la sequia
provocé la reduccion del peso final del grano y de la duracion del llenado, mientras que

aument? la tasa de acumulacion de los carbohidratos en el grano.

Confirmados por el andlisis de varianza y por el anilisis de componentes
principales, el peso final del grano y la tasa méaxima del lienado del grano presentaron
mayor dependencia genética que ambiental, resultado también encontrado en trabajos
similares (Gebeyehou et al., 1982; Bruckner y Frohberg, 1987; Darroch y Baker, 1990).
La duracion del llenado del grano present6 una fuerte influencia ambiental, sobre todo

de la temperatura durante la ultima fase.

Los coeficientes de sendero utilizados en este estudio aportaron informacion
adicional sobre las relaciones de los pardmetros del llenado del grano entre si y con el
rendimiento en grano y el contenido en proteina. Las variaciones en el peso final del
grano vinieron determinadas principalmente por la duracion y la tasa del llenado del
grano Asi, en los ambientes que reducen la tasa del llenado del grano, la duracion del
mismo determina mayoritariamente el peso del grano. En los ambientes que acortan la
duracién del llenado, la velocidad de translocacién de asimilados hacia el grano parece
determinante de su peso final. La duracién del periodo vegetativo ejercié un efecto
negativo sobre la duracién del llenado del grano. Esto parece ser un cardcter comtin en
los cereales bajo condiciones mediterrdneas (Motzo et al., 1996; Sayed y Gadallah,
1983; Garcia del Moral et al., 1991).

Estudio de la adaptacién y de la interaccion G x E
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Discusion General

La mayoria de los caracteres de interés agronémico y que determinan la calidad
son de herencia cuantitativa, estando por lo tanto muy influidos por el ambiente y
presentando una elevada interaccion genotipo x ambiente. Esta tiltima ha sido el punto
de mira de muchos mejoradores e investigadores, ya que al caracterizarla se puede

obtener una idea acerca del grado de estabilidad o adaptacién del material genético a

distintos ambientes.

En nuestro trabajo, se han utilizado varias técnicas para el estudio de la
adaptacién y la estabilidad del rendimiento en grano y de la calidad. Los resultados
obtenidos revelaron una moderada capacidad del anélisis de la regresién conjunta para
interpretar la interaccion G x E y explicé menos del 31% de la suma de cuadrados de
dicha interaccion, confirmando asi conclusiones similares enunciadas por otros autores
(Zobel -et al., 1988; Nachit et al,, 1992; Annicchiarico, 1997). Por el contrario, el
anlisis multivariante AMMI explicé gran parte de la interaccién, que se acumuld
mayoritariamente en el primer eje de componentes principales (cerca de la mitad de la
suma de cuadrados de la interaccion). La fuerte interaccién afio x ambiente encontrada
en nuestro estudio, dificultd definir patrones de adaptacion G x E desde el punto de

vista agrondmico y ambiental.

Los otros pardmetros de estabilidad utilizados en este apartado ayudaron a
determinar aquellos genotipos que presentan una estabilidad general o especifica a los
ambientes .de la zona de estudio, y dieron resultados relativamente similares. Se
concluyé que la variedad comercial espafiola Altar-aos fue la mejor dentro del conjunto
de genotipos estudiados y reunié buenas propiedades, tanto de rendimiento como de
calidad, presentando ademas una elevada estabilidad para ambos caracteres. De la
coleccion de ICARDA, Waha demostré adaptarse bastante bien a las condiciones de
nuestra zona, resultando ser de igual utilidad que Altar-aos. ’

Identificacién de criterios morfofisiolégicos de seleccion para la resistencia a la

sequia en el ambiente mediterrianeo
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La aproximacion analitica ha sido propuesta recientemente como método
alternativo a la mejora empirica, definida como la seleccién basada en el rendimiento.
Esta nueva aproximacion consiste en la evaluacion e identificacién de caracteres de tipo
morfolégico, fenolégico o fisiologico, capaces de incrementar el rendimiento en
condiciones de estrés abibtico terminal, como las que ocurren en la cuenca

mediterrdnea.

- La caracterizacién climdtica de los ambientes estudiados revelé los tipos de
estreses experimentados en cada uno de ellos. Asi, el secano de Granada se caracteriza
por una sequia de principio de ciclo, acompafiada a veces por dafios de helada y un
estrés hidrico y térmico de fin de ciclo. El secano de Jerez, debido a la deposicion de
rocio bajo la influencia atldntica, presenta una sequia terminal no tan fuerte, de tal modo

que se comportan como los regadios de Granada. -

El régimen hidrico experimentado en cada uno de los ambientes ejercié un gran
efecto sobre el rendimiento y los demas caracteres de productividad, asi como sobre los

caracteres morfofisiologicos estudiados. Bajo las condiciones de nuestro estudio, el

rendimiento en grano no estuvo muy relacionado con sus componentes, salvo con el -

2

numero de espigas m™” en las condiciones favorables del regadio en Granada. La

variabilidad climética interanual, los tipos de estrés registrados en cada ambiente y, muy

probablemente, la gran variacién genética existente entre los genotipos estudiados,

enmascararon dichas relaciones de los componentes con el rendimiento.

Los indices de crecimiento estudiados (LAla, LAD y CDWa), han aparecido
estrechamente relacionados con el rendimiento en grano. Esto confirma numerosos
estudios en la zona, donde se ha comprobado la utilidad de estos indices como
indicadores del rendimiento final en cebada (Ramos et al., 1985; 1989; Garcia del Moral
et al., 1985; Garcia del Moral et al., 2001) y con lo sefialado por diversos autores para el
crecimiento de los cereales en las condiciones del centro y norte de Europa (Watson et al.,
1963; Lawlor et al., 1981; Gallagher y Biscoe, 1978; Russell y Ellis, 1988).
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La cantidad de clorofila medida en la hoja bandera ha resultado ser un parametro
muy claro para discriminar tanto entre genotipos como entre ambientes, y su correlacion
estadistica con el rendimiento por Ha fue en la mayoria de los ensayos de magnitud
elevada. La estrecha relacion encontrada en nuestro estudio entre el contenido de
clorofilas en antesis y el rendimiento, junto con su elevada heredabilidad, sugieren que
este parametro de ficil determinacién podria ser un buen criterio de seleccién para

incrementar el rendimiento bajo condiciones mediterraneas.

Se encontré una estrecha relacién significativa entre la produccién de grano y la
relacion Fv/Fm indicando que, en nuestros ensayos, aquellos genotipos capaces de
limitar en mayor medida la fotoinhibicion del FSII han sido mds productivos. No
obstante, la utilidad de la correlacién Fv/Fm y la produccién de grano como indicador
del grado de resistencia a sequia en trigo duro es una cuestion controvertida. Di Marco
et al., (1988) y Araus et al.,(1998a) propusieron otros parametros tales como Fo o Fm
que pueden ser mejores indicadores del grado de resistencia a sequia. De hecho la alta
heredabilidad encontrada en nuestro estudio para Fo y Fm apoya la propuesta de estos
autores, ya que es posible seleccionar para estos pardmetros en las primeras

generaciones.

La depresién de la temperatura de la cubierta vegetal en antesis (CTDa) estuvo
negativamente relacionada con el rendimiento, tanto en regadio como en secano.
Nuestros resultados confirman lo que muchos autores han indicado sobre la utilidad de
la CTD como herramienta para evaluar las diferencias en el rendimiento (Blum 1988;
Blum et al., 1989; Reynolds et al., 1994, 1997, 1999). La utilidad de este criterio queda
cuestionada en nuestro estudio por la baja heredabilidad encontrada bajo las condiciones
del sur de Espafia. Esta baja heredabilidad se encontré también en un estudio en el norte
de Espafia (Villegas, 2000), por lo que resulta ser un argumento en contra de la
eficiencia en la utilizacién de este criterio en los programas de seleccion bajo

condiciones mediterraneas.

En nuestro estudio, la correlacién entre la discriminacién isotépica del carbono

BC (A) y el rendimiento en grano ha sido significativa sélo bajo las condiciones
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favorables del regadio (CIFA) y relativamente elevada, aunque no significativa, en
Jerez. Recientemente se ha comentado que, .bajo las condiciones mediterraneas, la
relacién de A con el rendimiento en grano tiende a aumentar conforme mejoran las
condiciones del cultivo, tanto en cebada (Voltas et al,, 1999) como en trigo duro
(Villegas, 2000). A pesar de la relacién positiva encontrada entre A el rendimiento en
grano en los ensayos del CIFA 'y Jerez, la heredabilidad de este caracter ha resultado ser
muy baja en las condiciones de nuestro estudio, debido probablemente al escaso nimero
de afios utilizados (s6lo 1998 y 1999).
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1.

CONCLUSIONES

De la presente Tesis Doctoral se pueden extraer las siguientes conclusiones

generales de aplicacion para el cultivo de trigo duro en ambiente mediterraneo.

El factor ambiental (especialmente el régimen hidrico) tuvo una gran relevancia
en la determinacién de las diferencias observadas en el rendimiento en grano y
el contenido en proteina. Asi, las precipitaciones y las temperaturas minimas

alrededor del momento de la antesis fueron las mas determinantes.

La relacién entre el rendimiento en grano y el contenido en proteina fue
negativa, ajustindose mejor a una ecuacion asintética, en lugar de a la conocida
regresion lineal. Ello indica que aumentos en el rendimiento en grano por
encima de un cierto nivel bajo condiciones favorables no disminuyen el
contenido en proteina, lo que nos permite concluir que es posible mejorar los

dos caracteres de forma simultanea.

Los ambientes de secano permitieron la obtencién de buenos valores para la
mayoria de los parametros de calidad. El secano de Jerez resulta ser un ambiente
muy idoneo para la creacién de variedades con alta calidad, ya que parece
estimular una mejor expresion del potencial genético y favorece la manifestacion

de todos los pardmetros de calidad en condiciones 6ptimas.

Los genotipos estudiados mostraron buenos niveles de calidad para todos los
parametros. La excepcion ha sido el color amarillo de la sémola, que parece
haber sido influido negativamente por las condiciones agronémicas de nuestros

ensayos.

En cuanto a la relacién entre los distintos pardmetros de calidad estudiados, se
destaca la correlacion positiva del peso especifico con el contenido en proteina,
y del contenido en pigmentos con la vitrosidad, lo que demuestra la posibilidad

de una seleccidn paralela de estos pardametros. Se manifestd, también, una
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relacién inversa entre el contenido en proteina y el volumen de sedimentacién
SDS, indicando que, bajo las condiciones de nuestro estudio, la seleccién para la

cantidad de proteina en el grano se realiza a expensas de su calidad.

. La sequia provocé la reduccién del peso final del grano y de la duracién del

llenado, mientras que aument? la tasa de acumulacién de los carbohidratos en el
grano. El peso final del grano y la tasa maxima del llenado del grano presentaron
mayor dependencia genética que ambiental, mientras que la duracion del llenado
del grano present6 una fuerte influencia ambiental, sobre todo de la temperatura

durante la Gltima fase.

. Las variaciones en el peso final del grano vinieron determinadas principalmente

por la duracién y la tasa del llenado del grano Asi, en los ambientes que reducen
la tasa del llenado del grano, la duracién del mismo determina mayoritariamente
el peso del grano. En los ambientes que acortan la duracién del llenado, la
velocidad de translocacién de asimilados hacia el grano parece determinante de

su peso final.

El andlisis de la regresién conjunta revel6 una moderada capacidad para
interpretar la interaccion G x E y explicé menos del 31% de la suma de
cuadrados de dicha interaccion. Por el contrario, el analisis multivariante AMMI
explicé gran parte de la interaccién, que se acumulé mayoritariamente en el
primer eje de componentes principales (cerca de la mitad de la suma de
cuadrados de la interaccién). La fuerte interaccién afio x ambiente encontrada en
nuestro estudio, dificulté definir patrones de adaptacion G x E desde el punto de

vista agronémico y ambiental.

. La variedad comercial espafiola Altar-aos fue la mejor dentro del conjunto de

genotipos estudiados y reunié buenas propiedades, tanto de rendimiento como
de calidad, presentando ademas una elevada estabilidad para ambos caracteres.
De la colecciéon de ICARDA, Waha demostré adaptarse bastante bien a las

condiciones de nuestra zona, resultando ser de igual utilidad que Altar-aos.
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10. La biomasa seca del cultivo en antesis y el indice de drea foliar resultaron ser

11.

12.

13.

14.

muy eficaces en determinar las variaciones en el rendimiento en grano lo que
demuestra que bajo las condiciones de nuestros experimentos, la seleccién para

estos indices de crecimiento puede resultar ser util en la mejora del rendimiento

en grano.

El contenido en clorofilas aparece como un carcter prometedor en la seleccién
para la resistencia a la sequia, debido a su estrecha relacién con el rendimiento y

a la alta heredabilidad encontrada en nuestro estudio.

La fluorescencia rapida de la clorofila parece una herramienta util de seleccién,
especialmente bajo las condiciones favorables del cultivo, ya que su relacién con

el rendimiento bajo condiciones de sequia no fue suficientemente elevada.

La depresion de la temperatura de la cubierta vegetal en antesis estuvo
negativamente relacionada con el rendimiento, tanto en regadio como en secano.
La utilidad prde este criterio queda cuestionada en nuestro estudio por la baja

heredabilidad encontrada bajo las condiciones del sur de Espaiia.

La relacién entre la discriminacién isotépica del carbono *C (A) y el
rendimiento en grano ha sido significativa s6lo bajo las condiciones favorables
del regadio (CIFA) y relativamente elevada, aunque no significativa, en Jerez.
Por tanto, A puede ser recomendado como criterio de seleccién mas bien bajo

condiciones favorables.
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