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triangulos, y Weebil, cuadrados), en Buenos Ai92simbolos blancos) y en Ciudad
Obreg6n 2009/10 (simbolos grises). Los valores retativos al promedio de cada
atributo en cada ambiente. La linea punteada ifdicglacion 1:1. ...........cccccceeeeeeennnn. 52

Figura 4.6. Relacion entre el coeficiente de fiddd de espiga (CFE) y el peso seco de
espiga (PSE), estimados en (a) antesis (AT) orfe)semana post-antesis (AT+7), en
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Figura 5.1. Esquema ecofisiolégico de la generad&rendimiento potencial en trigo,
mostrando los atributos (recuadros sombreados)zadds en la caracterizacidon
fenotipica, y las relaciones funcionales analizgflashas continuas). CFE: coeficiente
de fertilidad de espiga; CHS: carbohidratos sokb@LL: duracién del llenado de
granos; DPCE: duracion del periodo de crecimiemdadespiga; ER: eficiencia de
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de crecimiento de la espiga durante el periodaet@miento de la espiga; TLL: tasa de
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RESUMEN

Rendimiento potencial en trigo: Identificacion de #&ibutos ecofisioldgicos
favorables en lineas doble haploide

La demanda mundial de trigo crece a tasas mayaredag actuales ganancias
genéticas, indicando una pérdida de eficiencid eme@ramiento tradicional que utiliza
como estrategia la seleccion empirica por renditoipaer se Para complementar dicha
estrategia, se ha propuesto la utilizacién de @t ecofisiolégicos simples ligados
funcionalmente al rendimiento como criterio de salen indirecto. Sin embargo, el
actual “cuello de botella”, tanto para identifiezstos atributos como para comprender
sus bases genéticas, es una detallada y correctter&zacion fenotipica de
poblaciones de mapeo. Esta informacién, combinadaas herramientas moleculares
disponibles, permitiria establecer un modelo maspteto de la relacion genotipo-
fenotipo y de la interaccion genotipo-ambiente.eSte contexto, el objetivo de la tesis
fue caracterizar fenotipicamente una poblaciéon ideak doble haploide de trigo,
obtenida a partir de cultivares que generan aldingiento potencial a través de una
combinacion diferente de numero y peso de grarderdificar atributos ecofisiolégicos
ligados funcionalmente con el rendimiento. La poidia utilizada se evalué en dos
ambientes contrastantes bajo condiciones potesaildecampo, donde se uniformé el
tiempo a floracion y la altura de planta, a finedgtar las posibles confusiones en la
identificacion de otros atributos claves asociadbsendimiento. Las variaciones en
rendimiento fueron explicadas principalmente panlo@s en la biomasa acumulada
durante todo el ciclo 0.80 en cada ambiente), producto de diferenciadaen
eficiencia en el uso de la radiacion (EUR), martedose el indice de cosecha
relativamente contante. EI nimero de granos padachde superficie, que tendié a
asociarse mejor con el coeficiente de fertilidacksigiga (CFE) que con el peso seco de
espigas a floracion, fue el principal componenterdiedimiento. Mejoras en la EUR
durante el periodo de crecimiento de la espigad(pioia espigas mas pesadas) y un
mayor CFE (no asociado a reducciones en el pesengat de grano) serian dos
atributos clave para incrementar el rendimientempatl en trigo.

Palabras clave: Triticum aestivum poblacion de mapeo, fenotipeado, periodo de
crecimiento de la espiga.
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ABSTRACT

Wheat yield potential: Identification of favourable ecophysiological attributes
in double haploid lines

Wheat global demand is growing at a faster rate tha current genetic gains.
This indicates a loss in efficiency in conventiofmkeding, which uses empirical
selection for grain yielgper seas strategy. To complement this strategy, theaise
simple ecophysiological attributes, functionallnkded with grain yield, has been
proposed as an indirect selection criterion. Howetee current “bottleneck” is a
detailed and accurate phenotyping of mapping pdjpuaks not only to identify these
attributes but also to understand their genetisbasis information, combined with the
available molecular tools, would provide a more ptete model of genotype-
phenotype relationship and genotype-environmengraation. In this context, the
objective of the thesis was to phenotypically cheedze a double haploid population of
wheat, which was obtained from cultivars that gateerhigh grain yield potential
through a different combination of grain number amgight, and to identify
ecophysiological attributes functionally linked wigrain yield. The population used
was evaluated in two contrasting environments upadézgntial field conditions. In each
environment, both flowering time and plant heighdrev uniformed to avoid possible
confusion in the identification of fine mechanisthat can be produced by variations in
these attributes. Grain yield variations were rdlguexplained by changes in
accumulated biomass*#0.80 in each environment) due to differences diatioon use
efficiency (RUE); harvest index remaining relativebnstant. Grain number per unit of
area, which tended to be better associated witkesfartility coefficient (SFC) than
with spike dry weight at anthesis, was the mainingrgield component. RUE
improvements during spike growth period (which vebploduce heavier spikes) and a
greater SFC (which should not reduce the potegtiain weight) would be two key
attributes to increase wheat grain yield potential.

Key words: Triticum aestivummapping population, phenotyping, spike growthqmer
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Introduccion general






1 - Introduccion general

1.1 - Planteo del problema y revisién de antecedesst
1.1.1 - Importancia del cultivo de trigo y requerimentos futuros

El trigo pan Triticum aestivunL.) es un componente esencial de la dieta humana,
proveyendo alrededor de una quinta parte de lasiaalconsumidas (FAO, 2011); y su
demanda mundial crece a tasas mayores que lasleactganancias genéticas en
rendimiento de los diferentes paises (Reynold,e2@9b). La producciéon mundial de
trigo aumenté mas de seis veces durante el sigl@aXtdvés de incrementos en el area
cosechada durante la primera mitad, y de mejorsirstiales en el rendimiento por
unidad de superficie a partir de los "60 (Slaferlet 1994; Slafer et al., 1996). El
mejoramiento ha sido responsable de mas de la ndiéa@sta ganancia (Slafer y
Andrade, 1991), atribuyéndose el resto a la apboacde tecnologia, pero
fundamentalmente a la interaccion entre el mejaataiy el manejo (Evans y Fischer,
1999). Sin embargo, el analisis de la evoluciénogerendimientos medios mundiales
muestra que las importantes ganancias obteniddasedltimas décadas tendieron a
reducirse e incluso a estabilizarse durante lama#t afios (Calderini y Slafer, 1998;
Miralles y Slafer, 2007; Fischer y Edmeades, 20H}ta tendencia evidencia una
pérdida de eficiencia en la mejora del cultivo (Rags et al., 2009b), resultado de una
disminucién en la tasa de progreso por unidad dea@conomico en los programas de
mejoramiento (Fischer, 2007a). Entonces, dado quétfoduccion sustentable de
nuevas areas de cultivo en una extension signifecais poco probable, incrementar la
productividad de la superficie ya utilizada parsee la solucibn mas conveniente para
aumentar los niveles de produccion mundial de ffiy@ns, 1999; Borlaug, 2007).

El progreso en rendimiento continta siendo el fade®omayor impacto sobre el
crecimiento de la produccion, y la ganancia en ireighto potencial sigue siendo el
principal componente de este progreso (Fischer,7[900dada la fuerte relacion
observada con el rendimiento alcanzado por losyatodes a lo largo de los afos
(Cassman, 1999; Abeledo et al., 2003; Fischer ydzdims, 2010). Puede definirse al
rendimiento potencial como aquel que es alcanzadap determinado cultivar en un
ambiente (radiacién solar, temperatura, fotoperiogdacaracteristicas del suelo no
modificables con manejo) sin limitaciones hidriagfitionales, y con un control
efectivo de plagas, malezas, enfermedades y attosses (Evans y Fischer, 1999). Ha
sido documentado que la seleccion por rendimieatengial trae aparejada una mayor
produccion no solo en ambientes éptimos, sino tdmbn ambientes sujetos a estreses
abidticos (e.g. alta temperatura, déficit hidriceadinidad), aunque de una intensidad
moderada (Slafer et al., 1999; Araus et al., 2@@2eche et al., 2008). De este modo,
una ganancia en rendimiento potencial puede esgedar que se exprese en un amplio
rango de ambientes (Slafer y Araus, 2007; Reyretids$., 2009b).

1.1.2 - Aplicacion de criterios ecofisiolégicos camestrategia para acelerar el
progreso del mejoramiento convencional

El estudio de la fisiologia de la generacién dabdmmiento potencial provee una
estructura sdlida de conocimiento que puede spava complementar al mejoramiento
empirico tradicional y, de esta forma, incremestaendimiento potencial y, por ende,
la produccion (Fischer, 2007b; Foulkes et al., 20Eh este marco, la utilizacion de
atributos ecofisiolégicos como criterio de selencpbdria acelerar la tasa de mejora,
especialmente en un cultivo como trigo que ya Ha sujeto a un intenso proceso de
seleccién (Shorter et al., 1991). Por esta razémastratado de entender la asociaciéon
entre las mejoras del rendimiento y los cambioatebutos ecofisiologicos (Calderini



et al., 1995), existiendo en la actualidad numerogeopuestas que sostienen la
factibilidad de utilizar atributos mas simples @lieendimientger secomo criterio de
seleccion indirecto para acelerar el progreso faaus et al., 2002; Slafer et al., 2005;
Reynolds et al., 2009a; Richards et al., 2010).

El proceso para incorporar criterios ecofisiologi@n un programa de mejora
tiene dos etapas: i) identificar atributos ecofiégiros simples, relacionados
funcionalmente con el rendimiento, y ii) comprendas bases genéticas que los
gobiernan a fin de poder facilitar su manipulacio predecir su respuesta a la
seleccion (Reynolds et al.,, 2001; Slafer, 2003).r&acion al primer punto, varios
atributos han sido identificados en trigo, pero agsta entender mejor su asociacion
funcional con el rendimiento y las posibles relae® establecidas entre ellos (Miralles
y Slafer, 2007; Foulkes et al., 2011). En el segupdnto, la biologia molecular ha
tenido importantes avances en los Ultimos afosard#sndo el potencial para
identificar y mapear varios genes mayores o QTdci(de caracter cuantitativo)
asociados a caracteres relativamente complejoé€Seiaal., 2007). Sin embargo, es
importante reconocer la importancia de las inteoaes del genotipo con el ambiente
en la expresion de los QTLs, y de éstos en difesefaindos génicos (Yin et al., 1999;
Thomas, 2003; Collard et al., 2005). La combinaaéna informacién ecofisiolégica
con la molecular permitiria establecer un models oampleto de la relacién genotipo-
fenotipo y de la interaccion genotipo-ambiente (Eddes et al., 2004).

Una evaluacion fenotipica correcta y detalladaretaeactualidad un factor mas
limitante que la disponibilidad de herramientas enalares, a la hora de incrementar
nuestro conocimiento (Snape y Moore, 2007; Richatds., 2010). Si la medicién de
un determinado atributo es laboriosa y consume di@ah@ tiempo, es poco probable su
adopcion como criterio de mejora en un programend@ramiento (Austin, 1993). En
este contexto, la evaluacién fenotipica detallaglaoablaciones de mapeo (e.g. lineas
endocriadas recombinantes (RIL), lineas doble hdgl@OH), etc.) es indispensable
como base para identificar, tanto QTLs vinculadms atributos ecofisiologicos claves
como marcadores moleculares precisos para los mig@uilard et al., 2005), de modo
gue pueda ser adoptado por un programa de mejaraadérma relativamente facil y
econdémica. En este sentido, la complejidad genétacanportancia de la interaccion
genotipo-ambiente, y el costo del muestreo de cadade las lineas experimentales
determina el gran valor de la caracterizacion figaca sobre los métodos posteriores de
seleccion basados en marcadores moleculares (Bsckral., 2010). Por lo tanto,
resulta de interés estudiar en una poblacion de emagptributos asociados
funcionalmente al rendimiento potencial.

1.1.3 - Generacion del rendimiento en trigo, atribtos ecofisioldgicos asociados

El rendimiento, en trigo asi como en otros cultjvestd determinado por la
interaccion entre el genotipo y el ambiente (FiscB801), cuyo resultado final es el
producto de interacciones entre procesos de d#éeagocrecimiento que ocurren
durante todo el ciclo del cultivo (Figura 1.1; Esari993; Richards, 1996). Esta
complejidad ha llevado a que los mejoradores gémerde se focalicen en el
rendimientoper se ya que es de facil medicion e integra toda laesipn génica que
gobierna estos procesos, la mayoria de caractati@aizo (Richards et al., 2010). Sin
embargo, una aproximacion que considere al rendimigomo el resultado de la accion
e interaccion de diferentes atributos mas que nilbuéd en si (Slafer, 2003), combinado
con las herramientas moleculares disponibles antrdk, ayudaria a comprender mejor
estas interacciones complejas (Fischer, 2007b)bi&h muchos atributos tienen
beneficio potencial sobre el rendimiento, la eveilia de cuales deben ser priorizados



en un programa de mejora debe sustentarse eriesl tgapirico de hipotesis basadas en
modelos conceptuales que incorporen el actual aoietto ecofisiolégico (Reynolds
et al.,, 2001). En trigo, como en cualquier otrotical de grano, la generacion del
rendimiento puede analizarse a través de: i) la@oda de acumulacion y particion de
materia seca, siendo también necesario considefenblogia del cultivo, y de ii) los
principales componentes numéricos (Slafer et 8841
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Figura 1.1. Diagrama esquematico del desarrollo y crecimiedgoun cultivo de trigo. Se
muestran los periodos donde el desarrollo delveuliésponde a la temperatysar se a las
temperaturas vernalizantes, y/o al fotoperiodaydaeracién de area foliar, las dinAmicas de
aparicion de macollos y flores, y el patron de ioneento de tallo, espiga y grano. En la parte
intermedia se muestran los periodos de diferericiagio crecimiento de algunos 6érganos
dentro de las etapas vegetativas, reproductiva yledado de granos; y en la inferior, la
determinacion de los componentes numéricos deiméewto (Adaptado de Slafer y Rawson,
1994; Miralles y Slafer, 1999; Slafer y Whitechur2@01; Slafer et al., 2003).

1.1.3.1 - Tiempo a floracion

El patron fenoldgico de un cultivo determina la ag@gad de adaptacion del
mismo a una determinada zona, afectando directenmenmendimiento, ya sea por el
uso de mas recursos o por la exposicidbn o escapedeterminado estrés ambiental
(Slafer et al., 1994). En este sentido, sobreshi@uste del tiempo a floracion en
diferentes areas por parte del mejoramiento, dadanportancia que tiene para el
cultivo de trigo la fecha de ocurrencia de antgsig, asociado al riesgo de heladas y al
agua disponible para el llenado de granos (Slafdrthytechurch, 2001). El tiempo a
floracion en trigo estd gobernado principalmente genes mayores que confieren
sensibilidad al fotoperiodoPpd (Scarth y Law, 1984; Worland, 1996; Stelmakh,
1998), y requerimientos de vernalizacidfr) (Snape, 1996), pero también por genes
menores como log&ps de precocidad intrinseca (Bullrich et al.,, 200ZypAndino y
Slafer, 2003). En este aspecto, fundamentalmente @ne respecta a los dos primeros
grupos de genes, es donde la biologia moleculaemido mayor impacto sobre el



conocimiento del cultivo de trigo en los ultimosaf(Fischer, 2011). Por lo tanto, la
identificacion de atributos ligados funcionalmeota el rendimiento debe realizarse en
materiales de similar ciclo a AT, a fin de podesntificar atributos relacionados con la
potencialidad del rendimiento mas que con la adapta

1.1.3.2 - Acumulacion de materia seca y particion

Durante el siglo XX los programas de mejoramientyémentaron exitosamente
el rendimiento, a través de un mayor indice de adws€IC), sin una modificacion
sustancial de la biomasa total producida (Siddejuad., 1989a; Slafer y Andrade, 1991;
Calderini et al., 1999b). Las variedades semiendasarrolladas para reducir el vuelco,
resultado de la introgresion de genes mayores tdeaglgeneRhf), presentaron una
mayor particion al 6rgano cosechable por reducd®ma competencia por asimilados
entre el tallo y la espiga (Siddique et al., 198Slafer et al., 1990; Calderini et al.,
1999b). Posteriores mejoras en el IC (i.e. luegb pgeiodo llamado “Revolucion
Verde”) fueron producto de la seleccién por rendmper se(Calderini et al., 1995;
Sayre et al., 1997; Calderini et al., 1999b). Sicemsidera el limite teodrico de 0.62
calculado para el IC (Austin et al., 1980a), losyaras IC registrados actualmente en
trigos invernales (ca. 0.50) y primaverales (cd5Pplantean la posibilidad de alguna
mejora en este atributo (Fischer, 2007b). Sin egyancrementos futuros en el IC a
través de la reduccion de altura de planta son pocbables dado que la misma se
relaciona parabolicamente con el rendimiento, eméodose la mayoria de los
cultivares modernos (i.e. de uso actual) en el gadgtimo (ca. entre 0.7 y 1 m;
Richards, 1992; Miralles y Slafer, 1995).

De acuerdo a lo expuesto anteriormente, las apemiones mas viables para
incrementar el rendimiento potencial en trigo d&betrabajar en obtener incrementos
en la produccion de biomasa y, eventualmente, aimsgraralelos en el IC. Si bien
varias investigaciones sobre progreso genéticontiuiiel siglo pasado han manifestado
una falta de correlacion entre la biomasa produgidarendimiento (Slafer et al., 1994
y trabajos alli citados), otras evidencias han madst que la biomasa se asocio
positivamente con la mejora en rendimiento, funddaimente a partir de los 90
(Reynolds et al., 1999; Donmez et al., 2001; Shearet al., 2005; Foulkes et al.,
2007). Considerando que la producciéon de biomasg@grte del cultivo depende de la
radiacion fotosintéticamente activa (RFA) intereelat y de la eficiencia en el uso de
esa radiacion (EUR) para la fijacion de carbonaa(tsy 1978; Gardner et al., 1985), un
objetivo central para los ecofisiélogos deberiaidgentificar atributos relacionados con
estos dos procesos (Richards, 1996; Araus et(dl8; Reynolds et al., 2009b).

Bajo condiciones favorables, la cantidad de radiacinterceptada depende
fuertemente del manejo del cultivo (fecha y dertide siembra, y fertilizacion),
mientras que la EUR, si bien puede ser influidalpatisponibilidad de nitrégeno, es
afectada fundamentalmente por factores genétidage(St al., 1994). Ademas de las
medidas de manejo mencionadas, la RFA interceptadacumulada puede ser
incrementada por una mejora en la tasa de estatetd del cultivo (Richards, 2000),
lo cual puede resultar de valor en ambientes dtandstacion de crecimiento es acotada
(Richards et al., 2010). Una mayor duracién deh &oéiar (con valores por encima del
indice de area foliar critico; Gardner et al., 1988rante el llenado de granos (Fischery
Kohn, 1966) promoveria la intercepcion de RFA, deeerspecialmente importante en
ambientes donde la radiacion incidente en dichdoger es reducida (e.g. alta
nubosidad). Numerosos atributos relacionados corrapido establecimiento del
canopeo y/o el retraso de la senescencia muegteaimportante variacion genética y
son muy sencillos de seleccionar visualmente, @ayue no parecen ser un obstaculo



para incrementar el rendimiento potencial (Reyneldsl., 2009b). Por lo tanto, el foco
debe ser puesto en incrementar la EUR, existieadossanalisis de las limitaciones y
de las vias potenciales para incrementarla (e gndtds et al., 2000; Long et al., 2006;
Zhu et al., 2008; Murchie et al., 2009). Entrepagpuestas, se destacan: i) incrementos
de la tasa fotosintética foliar, ii) aumentos efn&rcambio neto de carbono por parte
del canopeo mediante una distribucion mas unifodeda radiacion incidente, y iii)
reducciones de la tasa respiratoria (Foulkes ,e2@09; Parry et al., 2011).

1.1.3.3 - Componentes numéricos del rendimiento

Numerosas evidencias en la literatura han demastiee las variaciones
registradas en el rendimiento son mejor explicadasambios en el nimero de granos
por unidad de superficie (NG), mas que por caméiogl peso medio de granos (PG),
debido no solo a efectos ambientales (Fischer, ;1898@rin et al., 1993; Frederick y
Bauer, 1999) sino también a ganancias genéticdddi@a et al., 1999b y trabajos alli
citados). Si bien existe variacidbn genética en & componente no ha contribuido
notoriamente a incrementar el rendimiento potenemakrigo (Fischer, 2011), aunque
los progresos recientes del CIMMYT (Centro Intefoaal de Mejoramiento de Maiz y
Trigo) en trigos primaverales parecen estar masiadas con mejoras en el PG que con
incrementos en el NG (Aisawi et al., 2010). Iguaiteea pesar de que algunos trabajos
hayan planteado que un aumento del NG es simplenm@at consecuencia de un mayor
rendimiento (Sinclair y Jamieson, 2006; 2008), nos&s evidencias sostienen que el
NG es el atributo causal de los cambios en el neiedito (Fischer, 2008), siendo por lo
tanto un rasgo critico a considerar para lograreimentos del rendimiento potencial en
trigo (Miralles y Slafer, 2007).

Estudios sobre cultivares liberados en diferenfesc@s muestran una relacion
negativa entre el NG y PG, contrabalanceando logeatos en el rendimiento debido a
un mayor NG (Slafer y Andrade, 1989; Feil, 1994f& y Andrade, 1993). Distintas
evidencias han mostrado que esta compensaciorbgealefectos no competitivos, ya
gue la mejora en NG se asocia con el establecim@stgranos en posiciones distales
de la espiguilla, cuyo menor peso potencial conduge PG promedio menor (Miralles
y Slafer, 1996; Acreche y Slafer, 2006). Asi, lasjoras del rendimiento potencial
podrian también estar orientadas a aumentar el peeocial de granos distales, para
mantener el PG frente a nuevos incrementos del BiGeste sentido, la falta de
correlacion entre NG y PG en la poblacion de mafed-Babax proveniente del
CIMMYT, la cual fue intensamente evaluada en laiGrgtriguera del Noreste
Australiano (Rattey et al., 2009), es un ejemplo miesible incremento en NG sin
compensaciones competitivas en PG (i.e. se pudidentificar lineas de alto NG y
PG). Igualmente, aun se desconoce si esta tendemeilacomienzo de una nueva regla
para el progreso en rendimiento potencial, o simplge una excepcion (Fischer,
2011).

Numerosas evidencias en la literatura han mostaéoel rendimiento potencial
en trigo esta limitado principalmente por destifices NG y peso potencial de éstos),
aungue los materiales modernos pueden presentan gigado de co-limitacidn por
fuente (i.e. menor disponibilidad de asimilados gano durante el llenado) y destino
(Slafer y Savin, 1994; Borras et al., 2004 y traballi citados). Entonces, incrementar
la capacidad del destino (ya sea por un mayor lestabento de granos o por un mayor
peso potencial), parece ser imprescindible paraatognejoras del rendimiento
potencial. Sin embargo, a medida que se produce iastemento, la cantidad de
asimilados disponible para completar el llenaddodegranos podria volverse menos
excesiva y llegar a resultar limitante, al menoparte (Reynolds et al., 1999). En este



sentido, bajo condiciones potenciales, una modefadigacion por fuente podria
revertirse a través de: i) un incremento en la cdpd y eficiencia fotosintética post-
AT (Richards, 1996; Reynolds et al., 2005), y/o &l) incremento de las reservas
acumuladas en tallo a floracion para sosteneeeatio de un mayor NG de mayor peso
potencial (Borras et al., 2004).

Si bien cada una de estas estrategias involuaeedies procesos, aln muy poco
comprendidos, un mayor contenido de carbohidraihikes (CHS) en tallo a floracion
podria ser un atributo favorable para incremenitaierimiento potencial en algunos
ambientes (Reynolds et al., 2009b). Los asimilatisgonibles para el crecimiento de
los granos son provistos por la fotosintesis reakdloracion y madurez y, en caso que
estos fotoasimilados no sean suficientes, el aulpjpede removilizar las reservas
acumuladas en tallos (Austin et al., 1980b; Schnyt#93). Asi, la contribucion de las
reservas acumuladas al llenado de los granos esrntayando la asimilacion por
fotosintesis se ve limitada (Asseng y van Herwaar@003; Ruuska et al., 2006), lo
gue puede suceder aun bajo condiciones post-ATlamejo o ambiente) favorables
(Gebbing et al., 1999; Fischer, 2007b) cuando Imat&la del destino es alta. En el
Reino Unido, se observo una relacion positiva egltedio de liberacion de cultivares de
trigos invernales y los CHS almacenados en talldi®racion, lo que fue vinculado
positivamente con el progreso en rendimiento (Shaaret al., 2005). Estas evidencias,
sumado a la existencia de variabilidad genéticalldeés et al., 2002; Ruuska et al.,
2006) y alta heredabilidad (Ruuska et al., 2006atiduto (contenido de CHS en tallos
a floracion) promocionan el uso de este atributma@ariterio indirecto de mejora
(Rebetzke et al., 2008). Sin embargo, esta estaapeglria no ser eficiente a la hora de
de maximizar el destino del cultivo ya que estosniégados podrian destinarse a
producir mas y/o mayores flores (Fischer, 2007h)e&te sentido, Dreccer et al. (2009)
realizaron una evaluacion de cuatro RILs contréssaan la acumulacion de CHS en
tallos a floracion, demostrando que las lineasmagor cantidad de reservas tuvieron
un PG mayor, lo que compensé (i.e. rendimiento lamo superior) el menor NG
establecido. Es necesario, entonces, comprender gleémpacto de la acumulacion de
reservas sobre el rendimiento potencial en trigoalfzandose en las compensaciones
gue podrian establecerse tanto sobre la deterrdmdel NG como del PG.

1.1.3.4 - Relacion entre la economia de la acumuide de materia seca y la
determinacion del nimero de granos

La generacion del NG debe ser analizada en térntieda economia de materia
seca durante el periodo critico, mas que en tésmesubcomponentes numéricos (e.g.
espigas por unidad de superficie, granos por espmga el fin de identificar atributos
factibles de ser manipulados (Fischer, 1983; Sld1603). El periodo critico mas
aceptado y validado en la actualidad para la détexion del NG en trigo comprende
unas pocas semanas previas a floracion (Fischeé85)1®urante esta etapa, la
competencia que se genera entre tallos y espigaslopoasimilados disponibles
determinaria que gran parte de las flores en d#kano alcancen el estado de flor fértil
en AT (Kirby, 1988). La fuerte respuesta del NG ambios en el crecimiento del
cultivo y la particién se evidencia en la relacfisitiva entre el peso seco de espigas
(PSE) a floracion y el niumero de flores fértilegy(&tockman et al., 1983; Miralles et
al., 1998; Miralles et al., 2000; Gonzalez et 2005c; Serrago et al., 2008) y/o el NG
(e.g. Siddique et al., 1989b; Slafer y Andrade,3198bbate et al., 1997; Demotes-
Mainard et al., 1999; Gonzalez et al., 2003). Bedicon ello, Fischer (1983) propuso
analizar la determinacion del NG mediante una apragion basada en la acumulacion,
particion y eficiencia de utilizacion de asimiladdgrante el periodo critico, y cuyos



componentes principales son el PSE a floracionopeficiente de fertilidad de espigas
(CFE), i.e. nUmero de granos establecidos por drigaPSE (Figura 1.2). EI PSE, a su
vez, es producto de la duracion del periodo (DPLC&$ la tasa de crecimiento de las
espigas (TCE), siendo esta ultima funcion de la tescrecimiento del cultivo en dicho
periodo (TCGcp y de la particion de biomasa a las espigas (PBBja que esta
estructura de analisis resulte util desde el pdatuista ecofisiolégico, pensando en una
futura mejora, los atributos involucrados deben wsaativamente independientes
(Fischer, 2008). Entonces, es necesario evaluasolm el impacto de cada atributo
sobre la determinacién del NG, sino también lasciehes establecidas entre los
mismos.

DPCE | TCE |
e

Figura 1.2. Diagrama de los atributos ecofisiolégicos en laal@s se desglosa la aproximacion
propuesta por Fischer (1983) para analizar la whitecion del numero de granos (NG) en
trigo. El peso seco (PSE) vy el coeficiente de lidatil de espigas (CFE) son los componentes
principales, la duracién del periodo de crecimiatdda espiga (DPCE), las tasa de crecimiento
de las espigas (TCE) y del cultivo (Tg® durante dicho periodo, y la particién de biomasa
espiga (PBE) son los componentes secundarios.

Una de las vias propuestas para incrementar eBRIBEacion es el aumento de la
DPCE relativo al ciclo a AT, mediante la manipufecidel desarrollo (Halloran y
Pennell, 1982; Slafer et al., 1996; Miralles et 2000; Slafer et al., 2001; Slafer, 2003;
Miralles y Slafer, 2007), aunque las bases gergtieaeste atributo permanecen aun
poco comprendidas. Siguiendo esta hipotesis, seostein i) la existencia de
variabilidad en la duracion de la fase de elongadié tallo, dentro de la cual crece la
espiga, en materiales comerciales de trigo conpiiesimilar a floracién (Whitechurch
et al., 2007a; 2007b; Gonzalez et al., 2011);ud tp sensibilidad fotoperiddica durante
la DPCE es independiente de la respuesta en epapass del desarrollo, tanto en
estudios bajo condiciones controladas (Miralles igh&ds, 2000) como a campo
(Gonzalez et al., 2003; 2005c; Serrago et al., R008i) que las modificaciones de la
DPCE, por alteraciones del ambiente fotoperiodModlles et al., 2000; Gonzéalez et
al., 2003; Serrago et al.,, 2008) o del estadocalélie gene#pd (Gonzélez et al.,
2005a), modificaron el numero de flores fértilesuexa proporcion similar al PSE. El
incremento en NG, frente a un alargamiento de I€BHue mediado por una mayor
acumulacion de asimilados en las espigas, permddieque los primordios florales
previamente iniciados continten su progreso hdotstado de flor fértil (Gonzalez et
al., 2005b; Ghiglione et al., 2008). Estos reswas$adpermiten pensar en una
manipulacion independiente de las etapas pre-Aliqida y Pennell, 1982), utilizando
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la sensibilidad fotoperidédica como via para incretae la DPCE sin modificar el
tiempo a floracion (Slafer et al., 2001). Para,a®necesario evaluar el impacto de este
atributo sobre la determinacion del NG bajo comies naturales (i.e. sin
modificaciones artificiales del fotoperiodo) en [aaibnes segregantes disefiadas para
tal fin, con el objetivo de intentar establecefaletibilidad de seleccion. En este sentido,
un estudio reciente mostré que, si bien una maRECP aumentod el NG, la respuesta a
la seleccion por este atributo fue nula al compgrapos de individuos F4 con su
progenie (i.e. F5) y sus medio hermanos (i.e. irdljcando una importante influencia
del ambiente sobre la expresion de la variabiligadética en DPCE (Garcia et al.,
2011).

Las propuestas para incrementar la Fgg&e focalizan en mejoras de la EUR
pre-AT, tanto por modificaciones a nivel de canopemo a nivel de hoja (Reynolds et
al., 2005; 2009b). Si bien algunos estudios no minamn diferencias genéticas en la
TCCorce (Sayre et al., 1997; Abbate et al., 1998), otrabajos demostraron en forma
directa (Shearman et al., 2005), o con evidencidsdctas (Fischer et al., 1998), una
asociacion positiva entre la mejora de la EUR pfe3A el progreso genético en
rendimiento. Estos resultados sugieren que el NfBipser incrementado por mejoras
en la TCGcg lo que ha sido corroborado en cultivares modedeoarroz (Takai et al.,
2006; Katsura et al., 2007; Ohsumi et al., 2009y. IB tanto, si bien las condiciones
ambientales (principalmente la radiacion solameie una influencia marcada sobre la
TCCepce (Fischer, 2011), podria existir variabilidad gépiza, fundamentalmente en los
procesos fotosintéticos, factible de ser utilizpdaa mejorar el NG y el rendimiento
potencial en trigo.

Tanto la propuesta de incrementar la DPCE com&i&-&e consideran necesario
al menos mantener la PBE, la que podria aun ingremrse al manipular uno o ambos
atributos. En el pasado, la introgresion de genesedanismo Rh) modifico
sustancialmente la PBE debido a una reduccion eorgetencia entre el tallo y la
espiga (ver arriba). Incrementos en la PBE sin ma&syoeducciones en altura podrian
lograrse a expensas de otros érganos de la pleatdaminas, tallos y vainas, etc.),
aunque la estrategia mas viable, considerandodsiblps penalidades en el sistema
radical, el mayor riesgo de vuelco, y la importande los CHS para el llenado de
granos (ver arriba), seria reducir la particibnaabohidratos estructurales en tallos
(Foulkes et al., 2011 y trabajos alli citados).nEsesario, entonces, evaluar el impacto
sobre la determinacion del NG de cada uno de ldbutis de la aproximacion
planteada por Fischer (1983), asi como las relasidinncionales entre ellos, en
materiales de altura de planta similar.

El CFE ha sido el atributo ecofisiolégico menosudstdo de la estructura de
analisis propuesta, pero no por ello menos imptataara la determinacion del NG,
puesto que integra procesos como la particion deilados dentro de la espiga en
crecimiento, la supervivencia floral, y el cuaje #&s granos (Fischer, 2001).
Incrementos en el CFE explicaron gran parte de égora en el NG en cultivares
argentinos liberados en los "80s y principios de 80s (Abbate et al., 1998) y en los
nuevos cultivares europeos (Acreche et al., 2088¢mas, una evaluacion reciente de
39 cultivares comerciales argentinos mostré quecémsbios en el NG fueron mejor
explicados por variaciones en el CFE que en el 8&racion, sin correlacionen entre
estos dos atributos (Gonzéalez et al., 2011), lol @emitiria manipular ambos
independientemente (Fischer, 1983). Sin embargagessario considerar las posibles
penalidades que puede arrastrar la seleccion porayor CFE. En este aspecto, podria
establecerse una relacién negativa entre el CFE BGepotencial (Fischer, 2008 y
trabajos alli citados), si el mayor niumero de #détiles por unidad de PSE a floracion
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resultara en una menor cantidad de materia sectop@n crecimiento que reduzca el

tamafio de los carpelos (Calderini et al., 2001);Ual podria reducir el PG logrado

(Fischer y HilleRisLambers, 1978). Por otro ladogjonas en el NG debidas

fundamentalmente a la fertilidad de las espigas. (mayor CFE), sin un mayor

crecimiento del cultivo durante el periodo critipee permita incrementar la cantidad de
reservas, podrian determinar una menor disporstilide asimilados para cada grano
durante el llenado, si la EUR post-floracion noirsgementa. En este sentido, seria
importante determinar la relacion entre el CFEntdal PG como la cantidad de CHS
almacenados en tallos a floracién por cada gratadlesido.

1.2 - Objetivos e hipoétesis
1.2.1 - Objetivo general

Caracterizar fenotipicamente una poblacion de s$irfeBl de trigo, obtenida a
partir de cultivares que generan alto rendimiemtemcial a través de una combinacion
diferente de NG y PG, e identificar atributos esiofogicos ligados funcionalmente con
el rendimiento.

1.2.2 - Objetivos especificos

i) Evaluar la variabilidad fenotipica en tiempo adlién y altura de planta de la
poblacion de lineas DH.

i) Analizar la generacion del rendimiento en un setwhteriales de tiempo a
floracion y altura de planta similar (seleccionadogartir del objetivo i) mediante dos
aproximaciones sencillas (i.e. rendimiento = bicara$C y rendimiento = NG x PG).

iii) Analizar, en el mismo set de materiales utilizagto el objetivo ii, la
variabilidad fenotipica de atributos ecofisiolégodnculados con la determinacién del
NG, de acuerdo a la aproximacion propuesta porhis€1983) (Figura 1.2), e
identificar aquel o aquellos de mayor impacto, @erando las posibles
compensaciones, tanto entre atributos como cofsel P

1.2.3 - Hipotesis

Dado que el primer objetivo especifico se focalea una caracterizacion
fenotipica de la poblacion, las hipétesis detaBadacontinuacion se vinculan a los
objetivos especificos ii y iii. Del segundo y tarobjetivo se desprenden las hipoétesis i
y ii, respectivamente, mientras que la hipétesieiivincula a ambos.

i) Bajo condiciones potenciales, el IC se mantiehativamente estable y las
variaciones en rendimiento dependen de los canglnida biomasa producida durante el
ciclo del cultivo, los cuales son el resultado dferdncias en la EUR mas que en la
captura de este recurso.

i) El PSE y el CFE son atributos relativamente inddpmantes, por lo tanto un
mayor NG puede ser alcanzado explotando cualgdeeestos atributos sin que existan
compensaciones competitivas entre ambos.

iii) Los materiales con un mayor NG asociado a mejgmasl CFE cuentan con
menos reservas disponibles para el llenado de graat@, reduciéndose el PG logrado
aun bajo condiciones potenciales, aunque la caidasg&e componente es menos que
proporcional al aumento en el NG.

1.3 - Estructura de la tesis

Para cumplir con los objetivos y poner a pruebahig®tesis planteadas, una
poblacion de lineas DH de trigo se evalud en ddsemtes diferentes bajo condiciones
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potenciales de campo. La presente tesis esta aeginen 5 capitulos. En el capitulo 1
(Introduccion general) se expusieron los antecedentes sobre el temaubises dan
sustento a las hipdtesis. En el capituloMateriales y método$ se realiza una
descripcion general de los experimentos y los sisalealizados. En los capitulos 3
(Generacion del rendimiento en materiales de trigoan tiempo a floracion y altura

de planta similar) y 4 (Atributos ecofisiolégicos favorables para incremetar el
numero de grano$ se exponen los resultados experimentales dedjtraimcorporando
una breve introduccion, el detalle de las variabdkesespuesta utilizadas, y la discusion
de los mismos. Por ultimo, en el capitulo @sEusion general y consideraciones
finales) se presenta un modelo de la generacién del régation potencial en los
materiales evaluados, se contrastan las hipétesis,consideran las implicancias para
futuras investigaciones y aplicaciones practica@sleesultados obtenidos.
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CAPITULO 2

Materiales y métodos
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2 - Materiales y métodos

2.1 - Material vegetal

Se utilizé una poblacién de lineas DH de trigo § mspectivas lineas parentales.
Esta poblacion de mapeo, compuesta por 105 lil@asido obtenida en el CIMMYT
por cruzamiento de dos cultivares comerciales naexis (materiales primaverales) de
alto rendimiento potencial (Reynolds et al., 2009kwaracterizada molecularmente en
el John Innes Centre (Griffiths, comunicacion peadp Los cultivares parentales son
“Bacanora”, que presenta un elevado rendimientaves$ de un alto NG pero bajo PG,
y “Weebil” que también muestra un elevado renditmiepero, contrariamente,
caracterizado por un bajo NG y un alto PG. En ieh@r ensayo (Buenos Aires 2009) se
utilizaron 99 lineas DH por no contar con semiktdak otras 6 lineas de la poblacion.

2.2 - Ambientes

Se realizaron dos experimentos a campo en ambieliteentes. El primer
ensayo se llevo a cabo en el Campo ExperimentaDdphartamento de Produccion
Vegetal de la Facultad de Agronomia de la Univeiside Buenos Aires (34° 35°S, 58°
29°0, 26 msnm), Buenos Aires (Argentina), durar@®®(BA-09); mientras que el
segundo ensayo se llevé a cabo en el Campo Expgdahidorman E. Borlaug del
CIMMYT (27°25'N, 109°54°0, 38 msnm), Ciudad Obreg(veéxico), durante 2009/10
(C0O-09/10). Los ensayos fueron conducidos sin #aidnes hidrico-nutricionales,
aungue bajo diferente sistema de cultivo en cadasiesnte. En BA-09, el cultivo se
implanté en plano, de forma similar a lo realizagip toda la Regién Pampeana
Argentina. En CO-09/10, en cambio, en el cultivarsplanté sobre “camellones” que
permiten realizar riego por surco, lo que es habian todo el Valle del rio Yaqui
(Sayre et al., 1998). En ambos casos, se realiwarlaa convencional y se utilizé una
sembradora experimental con cono dosificador. keabds de siembra fueron el 5 de
Julio en BA-09 y el 2 de Diciembre en CO-09/10, qumresponden a fechas
consideradas 6ptimas para trigos primaverales éa gaa de las zonas. En BA-09, la
densidad de siembra objetivo fue de 200 plantdsmientras que en CO-09/10 vari6
entre 170 y 190 plantas “n debido a que (por razones logisticas del Campo
Experimental) se utilizaron los mismos gramos duili® en todas las parcelas, aun
cuando existia variacion en el PG de los materi@lescualquier modo, las densidades
utilizadas se encontraron dentro del rango agroc@nen ambos ambientes. Las
precipitaciones ocurridas durante el ciclo deliealse complementaron con riego (por
aspersion en BA-09 y por surco en C0O-09/10) paratemer el suelo a capacidad de
campo. La fertilizacion fue ajustada, de acuertissanalisis de suelo realizados previo
a la siembra, para llegar a ca. 180 kg de nitrogemdia (0-60 cm de profundidad) y 20
ppm de fésforo (0-20 cm) en ambos ambientes, daddal que el cultivo no presente
limitaciones de ninguno de estos dos macronutsentas malezas fueron controladas
mediante la aplicacion de herbicidas post-emergentelas plagas y enfermedades
mediante aplicaciones periddicas de insecticidasgicidas.

2.3 - Disefio experimental

Los ensayos tuvieron disefios y unidades experitesntdiferentes en cada
ambiente. En BA-09 el disefio del ensayo fue coraplente aleatorizado (DCA) con 3
repeticiones de cada linea DH o parental, siendmildad experimental una parcela de
ca. 1.8M (5 surcos de 2.1m de largo, distanciados entae1si.5cm). En CO-09/10 el
disefio experimental fue un alfa lattice (Mead, 198 2 repeticiones de cada linea
DH o parental, siendo la unidad experimental unagia de ca. 2f Esta parcela fue
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de 2.5m x 0.8m, siendo esta ultima medida el adehoamellon (incluyendo los surcos
para riego a ambos lados), y en la que se sembdaosurcos centrados a 25 cm entre
Si.

2.4 - Andlisis estadistico

Los datos fueron analizados en dos etapas. En iphiugar, se realizé un analisis
preliminar de los dos ambientes en forma conjumtaavés de un modelo mixto, con el
fin de evaluar la importancia relativa de los térosi del modelo: genotipo, ambiente e
interaccidén genotipo x ambiente. Dado que los disefxperimentales fueron diferentes
entre ambientes (i.e. DCA con 3 repeticiones enOBAr alfa lattice con 2 repeticiones
en CO-09/10), se decidio utilizar una aproximaa@8pacial posterior, i.e. se asigné un
numero de fila y de columna a cada unidad expetahem cada ensayo, las que se
consideraron como factores aleatorios jerarquizathwdro del ambiente (Romagosa,
comunicacién personal). Los genotipos se asumiemmo efectos fijos, ya que el
objetivo fue analizar su comportamiento y no fueseteccionados al azar, sino que se
eligié esta poblacion por las caracteristicas de dadres (Piepho et al., 2003). El
ambiente, y por ende la interaccion genotipo x amtli también fueron considerados
efectos fijos, ya que no fueron seleccionados @leabente, sino que se aprovecharon
las facilidades experimentales disponibles (Piephal., 2003). Posteriormente, se
analizé cada ensayo por separado, de acuerdoisefio &xperimental, obteniendo para
cada variable de respuesta la media de cada genetipBA-09 y el BLUE (mejor
estimador lineal insesgado) de cada genotipo erd@Q@0, ya que el alfa lattice es un
modelo mixto (Mead, 1997). Debido a que el ambidote® un efecto significativo
(p<0.01) sobre todas las variables (Tabla 2.1), testeo de los genotipos en solo dos
ambientes no es suficiente para predecir su coampghto relativo en ambientes
futuros, i.e. heredabilidad en sentido estrictolédéega, comunicacion personal), no se
justificd utilizar una media conjunta de los dosbéntes para cada genotipo (Borras et
al., 2009).

Tabla 2.1. Significancia de cada término considerado comateféjo en el modelo mixto
utilizado para analizar todos los datos en formajwta, para cada una de las variables de
respuesta (evaluadas de la misma forma en losnoigates) mas importantes de la tesis.

Variable de Términos del modelo (valor de p)
respuesta Ambiente Genotipo Genotipo x ambiente

Ciclo a antesis < 0.0001 < 0.0001 <0.0001
Altura de planta < 0.0001 < 0.0001 < 0.0001
Rendimiento < 0.0001 0.0002 0.0004
Biomasa aérea < 0.0001 0.0031 0.0154
indice de cosecha < 0.0001 < 0.0001 0.1667
Numero de granos <0.0001 <0.0001 0.6423
Peso de grano < 0.0001 < 0.0001 <0.0001

Para el analisis estadistico de los datos seartiizdos softwares. Los modelos
mixtos (i.e. aproximacion de filas y columnas, vk lattice) se analizaron mediante el
PROC MIXED de SAS (SAS-Institute, 1999), mientrage el DCA se analizé con
InfoStat (Di Rienzo et al.,, 2010). Con este seguadfiware también se realizo la
estadistica descriptiva de la poblacion en cadaientd®) i.e. se estimé la media
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poblacional y el desvié estandar (DE), informactfue se utilizd para seleccionar
materiales, y los analisis de regresion lineal iyatacion (coeficiente de Pearson) para
establecer relaciones funcionales entre atributos.

2.5 - Seleccién de lineas DH

Un set de lineas DH fue seleccionado en cada utmsdembientes, considerando
ciclo a AT y altura de planta similar (ver Resutiaddel capitulo 3). El rango de
seleccion establecido tuvo un criterio diferentecada una de estas variables. En el
caso del ciclo a AT, se seleccionaron aquellasa$irieH cuyo tiempo a floracion (i.e.
dias entre emergencia (Em) y AT) se encontré eargjo comprendido entre la media
poblacional +/- 0.5DE. En el caso de altura de tplael rango de seleccion fue el
establecido entre la media poblacional +/- 1DE.o&striterios respondieron al
compromiso entre un rango acotado de la variabd¢ mmayor numero de lineas DH
selectas posibles. De esta forma, los set selembisnincluyeron mas del 40% de las
lineas evaluadas en cada uno de los ambientegZilmeas DH tanto en BA-09 como
en C0O-09/10). Las lineas parentales (i.e. losvarkis Bacanora y Weebil) también se
incluyeron en estos set.
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3 - Generacion del rendimiento en materiales de gob con tiempo a floracion y
altura de planta similar

3.1 - Introduccion

Una correcta evaluacion fenotipica, ademas de d$msaen modelos
ecofisiolégicos, debe considerar aquellos atribujase promuevan variabilidad y/o
confusidn en la identificacion de atributos fin@gtos funcionalmente al rendimiento
(Reynolds et al., 2001). Si bien el rendimientgeserado a lo largo de todo el ciclo del
cultivo (Figura 1.1), unas pocas semanas alredaeldloracion resultan claves para la
definicion del mismo, ya que el NG (principal compate del rendimiento en trigo)
queda establecido en dicho periodo (Fischer, 1985ademas se define el peso
potencial de esos granos (Calderini et al., 20Dif¢rencias en la temperatura media y
la radiacion solar explorada por los materialesadigr este periodo pueden afectar la
expresion del rendimiento potencial (Magrin et 4993; Fischer, 2011). De esta
manera, si los materiales evaluados no son similaretiempo a floracion (i.e. no
exploran el mismo ambiente durante el periodo colitilos cambios fenotipicos
registrados en un determinado atributo pueden reelupto de la simple variacion en
parametros climéaticos (Reynolds y Tuberosa, 20B8}. otra parte, variaciones en la
altura de planta pueden llevar a asociar atribdto®rables erroneamente. Asi,
materiales con altura de planta fuera del rangsiderado 6ptimo (ca. entre 0.7 y 1 m;
Richards, 1992; Miralles y Slafer, 1995) puedenfeodir los datos al modificar
patrones de crecimiento y particion que no berafial rendimiento (Miralles y Slafer,
1995). Entonces, uniformar el tiempo a floracida gltura de planta debe ser el primer
paso para comenzar con la identificacién de otndisudos favorables para incrementar
el rendimiento potencial (Reynolds et al., 2001yridds et al., 2009b).

Un fenotipeado incorrecto, no solo falla en la td@acion de atributos
funcionalmente ligados al rendimiento, sino queegia datos sesgados, lo que limita el
desarrollo de marcadores asociados a QTLs de @tsilmlave (Reynolds et al., 2009a;
Reynolds et al., 2009b). Es frecuente encontrda diteratura trabajos donde se omiten
las diferencias en tiempo a floracion si el cictorpedio de la poblacion se ajusta al
ambiente objetivo (e.g. Forster et al., 2004; Blakel., 2009; Bogard et al., 2011),
razén principal por la cual en estudios de QTLs wamente se identificaloci de Ppd
(i.e. genes de respuesta fotoperiddic&)pg (i.e. genes de precocidad intrinseca) como
los de mayor asociacion con el rendimiento. Potaltto, si bien son componentes
importantes del rendimiento potencial en trigo, éxpresiones fenotipicas de genes
mayores, como por ejemplo la altura de planta (§iskdet al., 1989b; Calderini et al.,
1999b) o la sensibilidad fotoperiddica (Slaferlet2001), deben ser similares cuando el
objetivo es identificar la influencia de genes meso sobre algun atributo
ecofisiolégico determinante del rendimiento (Rewlsoly Tuberosa, 2008). Una
estrategia, para evitar estas confusiones, congsteutilizar sets de lineas de
poblaciones ya existentes, con un rango de variaamiotiempo a floracion y altura de
planta lo mas estrecho posible en el ambienteigbjéReynolds et al., 2009b).

El segundo paso de una correcta caracterizaciéotipgea es comprender las
estrategias de generacion de rendimiento en losrialaés evaluados. Este paso previo
ayuda a focalizar la identificacion posterior debatos clave ligados al rendimiento.
Como se menciond en el capitulo 1, dos aproximasi@on comunmente utilizadas,
debido a su simplicidad y a la facil determinaciinsus componentes, para analizar el
rendimiento potencial del cultivo, el producto gda biomasa producida y el IC, o ii)
el NG y el PG (Slafer et al., 1994). Si bien cada de estos componentes involucra, en
mayor o menor medida, diferentes procesos fisiotiggisu analisis permite comprender
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gué caracteristica del cultivo podria ser manipuleon el objetivo de incrementar el
rendimiento potencial.

Considerando la primera de estas aproximaciongesgd@mancias genéticas en
rendimiento en trigo en el pasado fueron explicgaasncrementos en el IC, pero en el
futuro deberian estar relacionadas con una mejota biomasa producida (Miralles y
Slafer, 2007). Diferentes estudios demuestran duéCeen materiales de altos
rendimiento no ha progresado genéticamente dessle9@s (Sayre et al., 1997;
Reynolds et al., 1999). Ademas, particiones a gramo madurez mayores a 0.5
aumentarian el riesgo de vuelco del cultivo (Beatryal.,, 2007). Entonces, progresos
futuros en el rendimiento potencial deberian proviendamentalmente de incrementos
en la biomasa producida, dentro de la altura detgpléptima establecida y sin que esto
provoque penalidades en los elevados IC alcanzadosimente (Miralles y Slafer,
2007; Fischer, 2011). Considerando los componefisegddgicos, la mejora en la
eficiencia de uso de la radiacion (EUR) pareceesearctual “cuello de botella” para
incrementar la produccion de biomasa en trigo (Beet al., 2009b), ya que el
mejoramiento convencional, combinado con las prastde manejo actuales, permiten
gue los cultivos maximicen la intercepcion de RF4ramte el periodo critico, bajo
condiciones potenciales en regiones trigueras tmapl (Slafer et al., 1994). Por lo
tanto, los esfuerzos futuros deben centrarse emraneja capacidad y eficiencia
fotosintética del cultivo (Parry et al., 2011).

En lo que respecta a la segunda aproximacion ri@delo de componentes
numeéricos del rendimiento), dado que el NG tieree mayor importancia relativa sobre
la generacion del rendimiento en trigo que el Psctter, 1993; Magrin et al., 1993;
Calderini et al., 1999b; Frederick y Bauer, 1999) ppr lo general, se asocia
negativamente con este ultimo (Slafer y Andrad&91%eil, 1992; Slafer y Andrade,
1993), resulta necesario mantener el PG frente mraseen el NG. Igualmente,
considerando el impacto que tiene el PG en los asuewateriales primaverales de
CIMMYT (Aisawi et al., 2010), la estrategia de nmm@jopodria ser mas ambiciosa
tratando de aumentar no solo el NG sino tambidtGelPara ello deberian establecerse
un mayor numero de flores de mayor tamano (i.e.gr&ésos de mayor peso potencial),
lo cual puede requerir romper alguna compensadioluiva (Sadras y Denison, 2009).

Cualquier estrategia que logre incrementar el nestel cultivo (i.e. NG y/o peso
potencial) debe considerar la disponibilidad dem#dados por grano aun bajo
condiciones potenciales de crecimiento (Reynoldd.eP009b). En este aspecto, se ha
propuesto seleccionar indirectamente por contewieloreservas en floracion como
estrategia que permita sostener el crecimientoslgranos (Shearman et al., 2005). Sin
embargo, la relacion entre la acumulacion de CH&lkm a floracion y el rendimiento
potencial depende del ambiente, ya que la limitadi® este ultimo por radiacion post-
AT varia entre regiones (Reynolds et al., 2009bapdjos alli citados). Por otro lado,
los asimilados que no son almacenados como resg@r@abajo contenido de CHS en
tallos) podrian invertirse en mas o mayores flgr@s incrementar el destino post-AT
(Fischer, 2007b), lo que es objetivo principal pEranejora. Es necesario, entonces,
determinar el impacto sobre cada uno de los cormpesigrincipales del rendimiento
gue podria arrastrar la seleccion por mayor codtenie CHS en tallo a floracion
(Dreccer et al., 2009).

Este capitulo respondera a los objetivos espesifigai de esta tesis (ver capitulo
1). Asi, una vez determinada la variabilidad fguioti en tiempo a floracion y altura de
planta de la poblacion de lineas DH (objetivo B, seleccionaron materiales que
presentaron una estrecha variabilidad en estobutis para, luego, analizar la
generacion del rendimiento en un set de materi@ddesempo a floracion y altura de
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planta similar, mediante dos aproximaciones sasiile. rendimiento = biomasa x IC,

y rendimiento = NG x PG (objetivo ii). De esta fanmel presente capitulo pone a
prueba la primera hipoétesis planteada en la tggBirega evidencias para, junto con los
resultados del capitulo siguiente, poner a prualdtima hipotesis.

3.2 - Materiales y métodos
3.2.1 - Condiciones generales

Las condiciones generales y el disefio experimedgaktada uno de los dos
ambientes utilizados (BA-09 y C0O-09/10), asi comarlisis estadistico realizado,
fueron descriptos en el capitulo anterior. Poaldd, en esta seccion solo se detallan las
variables de respuesta utilizadas en este capitulo.

3.2.2 - Variables de respuesta

Se realizaron observaciones periddicas del cu{tieao3 veces por semana), con el
objetivo de determinar las fechas de Em, de primelo detectable (PND), de hoja
bandera (HB) y de AT, de acuerdo a la escala dek&aet al. (1974). Se consider6 Em
cuando se observo la primera hoja emergida (ZPN]) fue caracterizado mediante
determinaciones no destructivas cuando se detégionger nudo por encima (ca. 1-2
cm) de la base de la planta (Z3.1), HB cuando sealiz6 la ligula de la dltima hoja
(Z3.9), y AT cuando las anteras de la espiga estoniabiertas, presentando coloracion
amarilla (Z6.5). Todas las evaluaciones se realizaen el vastago principal,
considerandose que un determinado estado fenolfigecalcanzado cuando el 50% de
las plantas de la parcela lo presentd. En el caddND se evaluaron ca. 20 plantas por
parcela. Por su parte, el momento correspondienteadurez fisiologica (MF) se
determiné a partir del seguimiento periddico (deses por semana desde 10 dias post-
AT) de la dinamica de acumulacién de materia sadasgranos basales (1 y 2) de las
dos espiguillas centrales. La fecha de MF fue cemada como el momento en que
finalizé la acumulacion de materia seca en dichiaaasg.

El ciclo total del cultivo se dividio en pre y po5T, y a su vez, el ciclo a AT (i.e.
desde Em a AT) se dividié en dos etapas. La prieen@prendida entre Em y PND,
incluy6 las fases vegetativa (i.e. diferenciacigm hibjas) y de diferenciacion de
espiguillas (FVE), dado que PND coincide, bajo layoria de las condiciones
agrondmicas, con la diferenciacion de la espigudianinal (Slafer y Rawson, 1994;
Kirby et al., 1999). La segunda etapa pre-AT fuéake de elongacion del tallo (FET),
comprendida entre PND y AT, la que incluye el pgwiale crecimiento de la espiga
(Kirby, 1988). La duracion de todas estas etapasldgicas se calculd en unidades de
tiempo térmico (°Cd), utilizando la temperaturaisggda por centrales meteorologicas
instaladas en el campo experimental (ca. 20 mxgedrenento en BA-09) o cercanas al
mismo (ca. 1500 m del experimento en CO-09/10).eEnaso del ciclo a AT y las
etapas pre-AT se considerd una temperatura ba€8Qi€Kirby et al., 1985; Hay y
Kirby, 1991), mientras que para la etapa post-Assde AT a MF, la temperatura base
utilizada fue de 8.2°C (Slafer y Savin, 1991).

El ciclo a AT y la altura de planta fueron los eribs utilizados para seleccionar
un set de lineas DH en cada ambiente. Debido a ell@iclo a AT, ademas de
calcularse en unidades de tiempo térmico, se cakldias calendarios desde Em. Por
Su parte, la altura de planta fue registrada unesa previa a la cosecha. Para ello se
realizaron 5 mediciones en diferentes lugares da qarcela, considerando solo los
tallos (i.e. altura del tallo elegido desde el swela base de la espiga).

Se estimo la acumulacion de biomasa durante & del cultivo, discriminando
entre la acumulacion pre y post-AT, el conteniddCtiS en tallos a floracion, y el IC
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luego de alcanzada MF. Para estimar la acumulat@dbiomasa pre-AT, en BA-09 se
cosecharon 30cm del surco central de cada pa®l® 05m) en AT, mientras que en
C0-09/10 se cosecharon 50cm de los dos surcosddepzacela (0.4 una semana
post-AT (AT+7). Las plantas de toda la muestra ér0B, y de una submuestra (ca.
30%) en CO-09/10, fueron separadas en 3 categegpigas, hojas verdes y tallos (esta
tltima categoria incluyd las vainas). Las muediuason secadas en estufa (ca. 72hs a
60°C) y pesadas. Posteriormente, se molieron ltss téncluyendo las vainas) y se
determind el contenido de CHS por extraccion sedakan etanol y agua, utilizando el
meétodo de determinacién de antrona (Yemm y Willg54). El contenido de CHS en
tallos por unidad de superficie se estimé comorediygcto entre el porcentaje de CHS
obtenido y materia seca de tallos y vainas. Pdmmasla biomasa acumulada durante
todo el ciclo, y durante post-AT (i.e. diferencrdre biomasa total y biomasa pre-AT),
en BA-09 se cosecharon 30cm de dos surcos centraleada parcela (ca. 0.9mina
semana después de MF, mientras que en CO-09/1Gtisedeen forma indirecta
mediante el rendimiento (ver mas adelante) y dH@bbs y Sayre, 2001). En BA-09, el
IC se estimé como el cociente entre el rendimierttienido y la biomasa aérea total
acumulada a MF (ver mas adelante). En CO-09/10C ele estim6 de forma similar,
pero en este caso se utiliz6 una muestra de 2&gasstosechados en cada parcela una
semana después de MF, los que se trillaron paraceomrl peso seco de sus granosy,
por ende, la particion de biomasa.

A la cosecha del cultivo, se estimo el rendimignsus componentes numericos
principales. En BA-09/10, se utilizo el muestrecbiemasa aérea realizado una semana
después de MF para estimar, luego de trillar l@ggas, el rendimiento en base seca
(i.e. se secaron los granos en estufa antes de).pE$&PG se calculd a través del
promedio de dos submuestras de 100 granos caday wlaNG se estim6 como el
cociente entre el rendimiento y el PG estimadoCBR09/10, las parcelas (ca. 15de
superficie remanente) se cosecharon mecanicamentgimadamente dos semanas
después de MF. Una submuestra (ca. 5%) se se@®yppea posteriormente corregir el
rendimiento por contenido de humedad. El PG y eldd@stimaron de forma similar al
ensayo BA-09. Posteriormente, en los dos ambiesgtestimo la tasa (TLL) y duracién
del llenado de granos (DLL), componentes en loshg@tualmente se disgrega el PG
(Egli, 1981; Egli, 2006). La DLL se consideré combtiempo térmico transcurrido
entre AT y MF, y la TLL se asumio lineal durantddcel periodo, estimandose como el
cociente entre el PG y la DLL. En lo que respectasasubcomponentes del NG, el
numero de espigas por unidad de superficie (NEsEmo6 en forma directa en BA-09,
contandolas en la muestra cosechada para estimamddmiento, y en forma indirecta
en CO-09/10 (ver Hobbs y Sayre, 2001). En estendlitaso, la submuestra utilizada
para estimar el IC también se utilizé para estim®#BE a cosecha, pesando las espigas
secas antes de trillarlas. Asi, el NE resulté daliente entre el PSE por unidad de
superficie y el peso de cada espiga individuair(esto en la submuestra). EI nimero
de granos por espiga (NGE) se estim6é en ambos@nsagno el cociente entre el NG y
el NE. Ademas, se registro el nimero de espigudldses en 5 espigas representativas,
de la muestra cosechada en BA-09 o de la parcelssemana previa a la cosecha en
C0-09/10, con lo que se pudo estimar tanto el narderespiguillas fértiles por espiga
(eE) como el numero de granos por espiguilla (NGe).

En BA-09 se estim¢é la cantidad de RFA interceptaclanulada y la EUR a lo
largo del ciclo del cultivo, y discriminada entreepy post-AT. Para ello, desde
comienzos de macollaje hasta MF se tomaron medisiperiddicas (ca. dos veces por
semana), entre las 12 y 14 horas en dias despdjeeto€alderini et al., 1997), de la
radiacion incidente (Ri) y la trasmitida (Rt), i#@ndo un radiometro lineal (BAR-RAD
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100; Cavadevices.com, Buenos Aires, Argentina)RLae estimoé colocando el sensor
sobre el canopeo, mientras que la Rt se obtuvopdehedio de tres mediciones
(izquierda, centro y derecha) en el entresurcaaketdé cada parcela, siguiendo el perfil
verde del canopeo (i.e. inmediatamente encima eil ge senescencia). Con estos
valores se estimo la eficiencia de intercepciomadigacion al mediodia (ei) como (Ri -
Rt) / Ri, para posteriormente estimar la eficierséaintercepcion de radiacion diaria
(eip) de acuerdo a la ecuacion propuesta por Charlesudeld y Lawn (1984):

eip=2ei/ (1 + ei)

La evolucion de la gia lo largo del ciclo del cultivo se estimé medeanh modelo de
optimizacién que fijo los valores experimentales, medio de un software de ajuste de
curvas (Radushev et al., 2007). Los modelos utibzgueron:

i) eip=A/ (1 + &)

donde A es la maxima®iB es el cambio relativo en lapgiC es el tiempo al cual
ocurre el punto de inflexion,tyes el tiempo (i.e. dias desde emergencia), y

ii) eip = A + B*t + C*?

donde A es la gicuandot (tiempo desde emergencia) = 0, B eg elando la ¢
comienza a decrecer, y C (siempre negativo ennestielo) es el cambio relativo en la
eip. Los pardmetros A, B y C son estimados por el heodepartir de los datos
experimentales, en el caso del modelo ii), el pateonA carecio de sentido biolégico
dado que se utiliz6 solo la parte decreciente geidabola. La curva sigmoidea (modelo
i) se utilizé para modelar laxidesde emergencia a AT, mientras que con la parte
decreciente de la parabola (modelo ii) se model@ijadesde AT hasta la total
senescencia del canopeo. La radiacion solar iqtexda cada dia se estimdé como el
producto entre la gimodelada para ese dia y la radiaciéon solar intadeagistrada en
la estacion meteoroldgica ubicada a ca. 20m delyensle la cual se considero que el
48% corresponde a la RFA (Demotes-Mainard y Jeuff2604). Se asumié que toda la
RFA interceptada por el canopeo fue absorbida.liferate, se estimé la EUR como el
cociente entre la biomasa acumulada y la RFA iapgarla acumulada (i.e. sumatoria
de RFA interceptada diaria) para el periodo comadte(i.e. desde Em a AT, desde AT
a MF, y todo el ciclo).

3.3 - Resultados
3.3.1 - Ambientes

Los factores ambientales que influyen sobre el rdala y crecimiento de los
cultivos de trigo fueron diferentes entre ambierfiggura 3.1). Debido a la ubicacion
latitudinal, el fotoperiodo explorado por cultivosrernales fue mas largo en BA-09
durante la mayor parte de la estacién de crecimiehtsu vez, tanto la temperatura
como la radiacion solar incidente fueron mas véemlen este ambiente respecto de
CO0-09/10. En promedio, la temperatura media fueamen BA-09 que en C0O-09/10
hasta floracion, ocurriendo lo contrario durantdlesiado de granos; mientras que la
radiacion incidente fue siempre mayor en CO-09HIOcociente fototermal diario,
estimado como el cociente entre radiacion solariandidria y la temperatura media
diaria menos 4.5°C (Fischer, 1985), respondi6 &adaisciones en éstas variables.
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Figura 3.1. Evolucién de (a) la temperatura media diaria, glbjotoperiodo, (c) la radiacion
solar media diaria incidente, y (d) el cocientefetmal diario, en funcion de los dias desde la
emergencia del cultivo en Buenos Aires 2009 (BA-iBeas negras) y Ciudad Obregon
2009/10 (CO-09/10, lineas grises). Las barras &z &A-09 y grises C0O-09/10) indican el
periodo durante el cual todos los materiales alranzantesis.

3.3.2 - Variabilidad poblacional en fenologia y altra de planta

La poblacién presentd segregacion transgresivadiigeinas lineas DH tuvieron
valores superiores y otras inferiores a los ddiftesas parentales) en ciclo a AT y, en
menor medida, en altura de planta, en los dos atdsieexplorados (Figura 3.2). El
ciclo a AT de Bacanora y Weebil fue similar derdio cada ambiente con diferencias
menores a ®d (i.e. diferencias menores a 0.1DE), y a su wwzano a la media
poblacional (1183 y 133&d en BA-09 y CO-09/10, respectivamente) cada dasdo
gue respecta a la altura de planta, donde el grdeda poblacion estuvo dentro del
rango considerado Optimo para rendimiento (ca.eeft? y 1m; Richards, 1992;
Miralles y Slafer, 1995), la diferencia entre lingaarentales fue de ca. 2DE (i.e. 12 y
9cm en BA-09 y CO-09/10, respectivamente) en cuatgude los dos ambientes
(Weebil fue siempre mas alto que Bacanora), y kleres se alejaron de las medias
poblacionales (76 y 84cm en BA-09 y CO-09/10, reBpamente). En lo que respecta a
la poblacion de lineas DH, el rango de variacidoalamra de planta fue mayor en BA-09
(30cm vs. 25cm en CO-09/10), mientras que el de @AT fue mayor en CO-09/10
(322°Cd vs. 279°Cd en BA-09). En los dos atribyt@n los dos ambientes, se observo
una variabilidad entre lineas DH de ca. 5DE.
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Figura 3.2. Contraste entre ambientes, Buenos Aires 2009 (BA¢@Ciudad Obregdn 2009/10

(C0O-09/10), en (a) la duracion del ciclo a antéaif) y (b) la altura de planta, de las lineas
doble haploide (circulos) y parentales (Bacanatangulos, y Weebil, cuadrados). La linea
punteada indica la relacion 1:1, y las flechas &dia poblacional (negra) y la media +/- 1
desvio estandar (grises).

En promedio, la poblacién presenté un mayor tieafloracion y altura de planta
en CO-09/10 (Figura 3.2). El ciclo a AT fue ca. 450 méas prolongado en CO-09/10
(1335°Cd) respecto de BA-09 (1183°Cd), y las phkariteeron ca. 8 cm mas altas en
C0-09/10 (84cm) que en BA-09 (76cm). Esta mayoracidn del ciclo a AT fue
debida, fundamentalmente, a una mayor duracion gaande la FVE (644°Cd en BA-
09 y 776°Cd en C0O-09/10), ya que la duracion pramndd la FET fue similar entre
ambientes (539°Cd en BA-09 y 558°Cd en CO-09/1@ddque las duraciones de las
etapas se consideran en unidades de tiempo térfagaliferencias entre ambientes
pueden explicarse a través de cambios en el fatmfzeexplorado a lo largo del ciclo a
AT del cultivo (Slafer y Rawson, 1994), el cual fuayor en BA-09 respecto de CO-
09/10 (Figura 3.1). Por otra parte, el ranking potainal, tanto en ciclo a AT como en
altura de planta, vario entre ambientes. En otadebpas, dos lineas DH similares en un
ambiente fueron diferentes en el otro, 0 si se ewarpdos lineas DH, la de mayor
tiempo a floracion o altura de planta en un amki¢atdé menos en florecer y fue mas
baja en el otro.

3.3.3 - Set de lineas DH seleccionados

Los set de lineas DH seleccionados (méas del 40%admoblacion en cada
ambiente) tuvieron una variabilidad de no mas dé4 en ciclo a AT y las diferencias
no fueron mayores a 12cm en altura de planta (&i§u8). Estos dos atributos no se
relacionaron entre ellos en ninguno de los amhbsefigura 3.4). En BA-09, el ciclo a
AT del set (42 lineas DH), tomado desde la Em d#lvo, varié entre 86 y 90 dias,
mientras que la altura de planta vario entre 7Q@gn8 En CO-09/10, por su parte, los
rangos de variacion del set seleccionado (tamiédiméas DH) fueron de entre 84 y 88
dias en ciclo a AT, y de entre 78 y 89cm de altlegplanta. Del total de lineas DH
seleccionadas (por tiempo a floracion y altura)d2ellas (mas del 50% de las lineas
DH) se repitieron en los dos ambientes. Los cido&T de Bacanora y Weebill
estuvieron dentro del rango seleccionado en BAcOth¢€idio con la media de 88 dias).
Sin embargo, en C0O-09/10 las lineas parentalesiestn fuera del rango seleccionado,
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aunque la diferencia con el limite inferior de &sie de solo un dia (83 vs 84 dias), lo
gue es despreciable en términos agrondmicos. Emsmdisos, las lineas parentales
tuvieron alturas de planta similares a la de Idseexos del set seleccionado (Bacanora
69 y 79cm y Weebil 81 y 88cm, en BA-09 y CO-09/iBE3pectivamente).
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Figura 3.3. Distribucion poblacional de (a, c) el ciclo a aggAT) y (b, d) la altura de planta
de las lineas doble haploide (DH) en Buenos Ai@392(BA-09, panel superior) y Ciudad
Obregon 2009/10 (CO-09/10, panel inferior). Laschites indican las lineas parentales
(coincidentes en ciclo a AT), y las barras llenasresponden al rango de variacion
seleccionado en cada ambiente.
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Figura 3.4. Relacién entre la altura de planta y el ciclo éesis (AT) de las lineas doble
haploide (circulos) y de las lineas parentales dBai@, triangulos, y Weebil, cuadrados), en
Buenos Aires 2009 (simbolos blancos) y Ciudad Qreétp09/10 (simbolos grises), mostrando
toda la poblacion (panel izquierdo) y el set deemales seleccionados (panel derecho) en cada
ambiente.

3.3.4 - Rendimiento

El nivel de rendimiento fue mayor en BA-09 respeitoCO-09/10, tanto en el
promedio del set de lineas DH seleccionadas, conlasdineas parentales (Tabla 3.1).
Si se consideran las dos aproximaciones que salaban este capitulo, el mayor
rendimiento registrado en BA-09 fue producto de orayor produccion de biomasa
durante el ciclo y de un mayor establecimiento @de@s por unidad de superficie. Si
bien no es el objetivo del trabajo comparar la patdidad de cada ambiente, las
diferencias se muestran solo a modo informativoedia aspecto, es importante resaltar
que la distribucion espacial del cultivo dentro ldeunidad experimental fue mas
heterogénea en CO-09/10 que en BA-09, debido adescteristicas del sistema de
siembra utilizado (ver descripcion en el capituloEsta heterogeneidad espacial pudo
haber reducido la produccién de biomasa vy el reiedito (Auld et al., 1983; Satorre,
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1999) en CO-09/10, a pesar de que el cultivo egptondiciones potenciales para ese
ambiente. El sistema de siembra usado en CO-08at0ellones con surcos de riego) es
el comunmente utilizado por el CIMMYT, tanto pararacterizar fenotipicamente
poblaciones de mapeo de trigo (e.g. Olivares-Vagegt al., 2007; Lopes y Reynolds,
2010), como para analizar el progreso genéticerdimiento (e.g. Sayre et al., 1998).

Tabla 3.1.Rendimiento (Rto), biomasa aérea a cosecha (Bimatize de cosecha (IC), numero
de granos por unidad de superficie (NG) y peso mnddigranos (PG) promedios de los set de
lineas doble haploide (DH) seleccionados, y dditesas parentales (Bacanora y Weebil) en
Buenos Aires 2009 (valores sobre fondo sin margagh Ciudad Obregon 2009/10 (valores
sobre fondo gris). Entre paréntesis se indicarel éstandar del set de lineas DH seleccionado
en cada ambiente.

Rto (g M%) Biom (g m?) IC NG (1¢ m?) PG (mg)

Set lineas DH 680 (14.6) 1597 (28.7)  0.43 (0.003) 22.0 (0.44) 31 (0.5)
Bacanora 715 1679 0.42 25.0 29
Weebil 657 1541 17.3 38

3.3.5 - Acumulacion de biomasa y particion

Considerando ambos ambientes, las variaciones mfim@nto fueron mejor
explicadas por cambios en la biomasa aérea pralultichnte todo el ciclo, mas que
por modificaciones en el IC (Figura 3.5). La refecpositiva entre la biomasa aérea a
cosecha y el rendimiento fue robusta y consistemtecada uno de los ambientes
(r*=0.86, p<0.01 y#=0.89, p<0.01, en BA-09 y CO-09/10, respectivamemsentras
que el IC solo tendi6 a explicar el rendimientoBe09 (*=0.23, p<0.01). Las lineas
parentales mostraron un comportamiento similar sa liaeas DH dentro de cada
ambiente. Si bien en ambos casos los rendimiet@stbs cultivares fueron cercanos a
la media del set seleccionado, en BA-09 Bacanowdidica. 9% méas que Weebil,
producto de una mayor produccion de biomasa (cant#); mientras que en CO-
09/10, este ultimo material fue el que mostré uagan cantidad de biomasa acumulada
(ca. 7% mas), y por lo tanto un mayor rendimierda. Un 4% mas). El rango de
variacion en rendimiento y biomasa fue superigegistrado en IC, siendo este siempre
mayor en BA-09 (coeficientes de variacion de 184 én rendimiento, de 12 y 9% en
biomasa, y de 5y 3% en IC, en BA-09 y CO-09/16peetivamente).
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Figura 3.5. Relacion entre el rendimiento y (a) la biomasaaé&xr cosecha o (b) el indice de

cosecha, en los set de lineas doble haploide smlados (circulos) y en las lineas parentales
(Bacanora, triangulos, y Weebil, cuadrados), ennBseAires 2009 (simbolos blancos) y en

Ciudad Obregdn 2009/10 (simbolos grises). Se irgjicste por regresion lineal y coeficiente de

regresion (considerando los dos ambientes, y téadolineas doble haploide como las

parentales, en forma conjunta).

En BA-09 (Unico ambiente donde se estimaron losradehantes fisioldgicos de
la produccién de biomasa), las variaciones en atagidi de materia seca fueron mejor
explicadas por cambios en la EUR, mas que poritagdcias en la cantidad de RFA
interceptada (Figura 3.6). En promedio, las lineasseleccionadas tuvieron ung ei
cercana al 95% alrededor de floracion (InsertoréigB8.6a). Las lineas parentales
mostraron valores similares dey,esiendo levemente superior la de Weebil. La EUR
también fue el parametro que mejor explico lasreifeias en produccion de biomasa
tanto en pre {=0.79, p<0.01) como en post-AT%0.85, p<0.01). El comportamiento
observado en el set de lineas DH (i.e. asociaa8itiya entre biomasa y EUR, y falta
de asociacion entre biomasa y RFAI) se mantuvo@a fa poblacion y no solo en este
set particular de materiales (datos no mostradtus)lo tanto, la seleccion de lineas DH

con ciclo a AT y altura de planta similar no comai® el resultado observado para
estos atributos.
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Figura 3.6. Relacién entre la biomasa aérea en madurez figaaloy (a) la radiacion
fotosintéticamente activa (RFA) interceptada y aglaeta por el canopeo durante todo el ciclo,
o (b) la eficiencia en el uso de esa radiacion (KR el set de lineas doble haploide (DH)
seleccionado (circulos) y en las lineas parent@asanora, triangulos, y Weebil, cuadrados),
en Buenos Aires 2009. Se indica ajuste por regresiiteal y coeficiente de regresion
(considerando los dos ambientes, y tanto las lidebke haploide como las parentales, en forma
conjunta). En el inserto se muestra la eficien@airttercepcién de radiacién diaria (eiD)
promedio del set de lineas DH en primer nudo datéet(PND), hoja bandera (HB), antesis
(AT), una semana post-AT (AT+7), mitad del llenatbbgranos (MLL) y madurez fisiolégica
(MF), indicando el rango de variacion total y IB €ie 0.95 (linea punteada).

3.3.6 - Componentes numéricos del rendimiento

Considerando la segunda aproximacién propuestatencapitulo, el NG fue el
componente que mejor explico las variaciones eremflimiento (Figura 3.7). Este
componente se asoci6é positivamente con el rendimi¢anto en CO-09/10%0.70,
p<0.01) como en BA-09%0.39, p<0.01). El PG, por su parte, se asocidtipasiente
con el rendimiento en BA-09 ?¢0.20, p<0.01), pero negativamente en CO-09/10
(r’=0.15, p=0.01). Las lineas parentales mantuvierifereticias en componentes
numéricos proporcionalmente mayores a las difeasnen rendimiento (una de las
caracteristicas por las cuales se los eligi0). /Bbas ambientes, Bacanora mostré un
mayor NG (45% y 14% mas en BA-09 y CO-09/10, retpmmente) que Weebil,
mientras que este dltimo presenté un mayor PG (8$128% mas en BA-09 y CO-
09/10, respectivamente) que Bacanora. De este medanmayor rendimiento de
Bacanora en BA-09 se debidé a un mayor NG; miergras en CO-09/10, el mayor
rendimiento de Weebil fue producto de un mayor PG.
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Figura 3.7. Relacion entre el rendimiento y (a) el nimero @gs por unidad de superficie o
(b) el peso medio de esos granos, en los set @aslighoble haploide seleccionados (circulos) y
en las lineas parentales (Bacanora, triangulos,egbil/ cuadrados), en Buenos Aires 2009
(simbolos blancos) y en Ciudad Obregon 2009/10b@lims grises). Se indica ajuste por
regresion lineal y coeficiente de regresion (cogrsiddo los dos ambientes, y tanto las lineas
doble haploide como las parentales, en forma ceagjun

En términos generales, las variaciones en el N@ribpron mas del NE que del
NGE (Tabla 3.2). Igualmente, ambos subcomponenti@sericos se correlacionaron
positivamente con el NG, pero tendieron a estaatnegmente relacionados entre ellos.
En el caso de las lineas parentales, en los doeri®d, el mayor NG de Bacanora con
respecto a Weebil se debié tanto a un mayor NE (83% mas en BA-09 y CO-09/10,
respectivamente) como a un mayor NGE (11% y 7% em8A-09 y CO-09/10,
respectivamente). En ambos ambientes, el NGE s@dgsositivamente tanto con el eE
como con el NGe, subcomponentes que se correlaommnmsitivamente entre ellos.
Sin embargo, el NGe mostré un coeficiente de caci@h mayor que el eE con el NGE,
y al igual que éste ultimo se asocid negativameoreel NE.

Tabla 3.2. Coeficientes de correlacion (Pearson) entre elemande granos por unidad de

superficie (NG) y sus subcomponentes numéricosentie espigas por unidad de superficie
(NE), numero de granos por espiga (NGE), espiguiidatiles por espiga (eE), y numero de
granos por espiguilla (NGe), en el set de linedsdedbaploide seleccionado en Buenos Aires
2009 (valores sobre fondo sin marcar) o en Ciudack@bn 2009/10 (valores sobre fondo gris).
Los asteriscos indican valores de p menores a(€6 0.10 (*).

NE NGE ek NGe
0.71* 0.49*> 047 0.27*
-0.27* 0.09 -0.38**
0.57** 0.82**
0.98**

NG
NE
NGE
eE
NGe
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Para analizar las diferencias en PG se analizélaaidn con: i) los dos atributos
de la aproximacion tradicional, TLL y DLL (Egli, 82®; Egli, 2006), ii) el NGe, como
un indicador de una posible reduccion del PG primddel establecimiento de granos de
menor peso potencial (Miralles y Slafer, 1996; Abeey Slafer, 2006), iii) la RFA
incidente acumulada durante post-AT por cada geatablecido (dado que layesolo
se midié en BA-09), como un indicador de la capagtifbtosintética durante el llenado,
y iv) con los CHS almacenados a floracion por cgdeno establecido, como un
indicador de las reservas disponibles para el diendeniendo en cuenta estas
aproximaciones, la variable que mejor explicé lasaciones de PG en BA-09 fue la
TLL (r?=0.34, p<0.01) (Figura 3.8), mientras que en CQ@Jlieron la cantidad de
RFA incidente por grano durante el llenade=(r61, p<0.01) (Figura 3.8) y los CHS
almacenados por grano en AT+7=(0.28, p<0.01) (Figura 3.9). En los otros casas, la
variables elegidas no se asociaron significativdeneon el PG, o explicaron menos del
20% de las diferencias registradas en este comfmren el caso particular de BA-09
el limite inferior de PG alcanzado (i.e. menor P&apuna determinada cantidad de
CHS por grano) fue mayor a medida que el contemidoreservas por grano se
incrementd (Figura 3.9a). Por otra parte, cuandansdizo en forma conjunta los dos
set de lineas DH seleccionados, las variacioneR@rfueron mejor explicadas por
cambios en la TLL (relacion lineal), y en la caatdde RFA incidente por grano
durante post-AT (relacién curvilinea). En los dasb&ntes, las diferencias en esta
dltima variable se debieron mas a cambios en eles@blecido (=0.71, p<0.01 y
r’=0.81, p<0.01, en BA-09 y CO-09/10, respectivamemfee a variaciones en la DLL
(r’=0.31, p<0.01 y*=0.38, p<0.01, en BA-09 y CO-09/10, respectivamente
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Figura 3.8. Relacion entre el peso medio de granos y (askygb) la duracién del llenado, (c)

el nimero de granos por espiguilla, o (d) la cadtide radiacién fotosintéticamente activa
(RFA) incidente por cada grano establecido durpast-antesis (AT), en los set de lineas doble
haploide seleccionados (circulos) y en las lineagmales (Bacanora, triangulos, y Weedbil,
cuadrados), en Buenos Aires 2009 (simbolos blangdSjudad Obregon 2009/10 (simbolos

grises). Se indican ajustes por regresion lineabdineal, segun el caso, y coeficientes de
regresion (considerando los dos ambientes, y téadolineas doble haploide como las
parentales, en forma conjunta).
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Figura 3.9. Relacion entre el peso medio de granos y la caatite carbohidratos solubles
(CHS) almacenados en (a) antesis (AT) o (b) unaasarpost-antesis (AT+7) por cada grano
establecido, en los set de lineas doble haploidlecagenados (circulos) y en las lineas
parentales (Bacanora, triangulos, y Weebil, cuamraden Buenos Aires 2009 (simbolos
blancos) y Ciudad Obregon 2009/10 (simbolos grises)indica ajuste por regresion lineal y
coeficiente de regresion (considerando las linedgdedhaploide y las parentales en forma
conjunta).

3.3.7 - Relacion entre el numero y el peso de grano

Los dos componentes numéricos principales del m@edio (NG y PG) se
asociaron negativamente en el set de lineas DHcietedo en CO-09/107%40.68,
p<0.001), pero no se observd patron alguno en BAFI§ura 3.10). En este ultimo
ambiente el rendimiento mostré6 mayor variabilidaé gn CO-09/10. Si se analizan los
percentiles en lugar de los extremos, el 70% dedtsres del set difiieron en menos
de 1Mg ha en CO-09/10, mientras que en BA-09 difirieron easnde 2Mg ha
Entonces, considerando los dos componentes nursépdacipales, las diferentes
estrategias de generacion del rendimiento (prihcigmracteristica de las lineas
parentales) fueron mas marcadas en BA-09. El raleggariacion en NG y PG fue
similar al de rendimiento en el set de BA-09 (atiefites de variacion de 14, 13y 11%
para rendimiento, NG y PG, respectivamente). Egseelde CO-09/10, en cambio, el
rango de variacién del NG fue mayor al de renditpiemientras que el del PG fue
menor (coeficientes de variacion de 9, 14 y 7% pamadimiento, NG y PG,
respectivamente).
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Figura 3.10. Relacion entre el peso medio y el nimero de granosinidad de superficie, en
los set de lineas doble haploide seleccionadosu(o) y en las lineas parentales (Bacanora,
triangulos, y Weebil, cuadrados), en Buenos Ai@392(simbolos blancos) y Ciudad Obregoén
2009/10 (simbolos grises). Las curvas punteadasgeptan curvas de iso-rendimiento.

3.4 - Discusion
3.4.1 - Tiempo a floraciéon y altura de planta

La segregacion transgresiva resultdo ser una fusrdatitativamente importante
de variabilidad, fundamentalmente en fenologia.b®nh las lineas parentales son
cultivares elite, adaptados a los ambientes evatugdon similar tiempo a floracion, la
poblaciéon tuvo un rango de variacion de mas de simanas en el ciclo a AT.
Resultados similares han sido mostrados en poblesiale mapeo, tanto de trigo
primaveral (Borras-Gelonch et al., 2012) como deada (Borras et al., 2009) y de
arroz (Zhou et al.,, 2001). El rango de variacion déas hasta AT fue similar al
observado en poblaciones segregantes de trigo \emalaevaluadas en latitudes
similares a BA-09 (Garcia et al., 2011) y CO-09(ixIntyre et al., 2009), donde las
lineas parentales también fueron cultivares adaptablambiente. En latitudes mayores,
donde el fotoperiodo explorado es mas inductivaaeto de variacion, como era de
esperar, fue menor (Blake et al., 2009). Si biecoslocimiento de las bases genéticas
que gobiernan la duraciéon del ciclo a AT se haemantado notablemente (Fischer,
2011), aun resta identificar mucho alelos, no si@logrupo de gendspssino también
de los geneBpd y Vrn, los cuales podrian estar presentes en el genertregd (Snape
et al., 2001). Entonces, la base genética de litiwarnes comerciales utilizados como
lineas parentales dificilmente sea isoalélica,rdetendo segregacion transgresiva en
la poblacion.

La variabilidad en ciclo a AT y altura de plantastmada por la poblacién fue
reducida mediante la seleccion de lineas DH, oftelise materiales relativamente
homogéneos (menos de 4 dias de diferencia en tiafipcacion, y menos de 12cm de
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diferencia en altura), lo que otorga un germoplasrteresante para evaluar atributos
ecofisiolégicos vinculados funcionalmente con eidimiento potencial, mas alla de
aguellos que ya han sido probablemente optimizado®l mejoramiento (Reynolds et
al., 2001; Reynolds et al.,, 2009b). Los sets s&laados en cada ambiente
compartieron solo la mitad de las lineas DH, lo demuestra el importante impacto de
la interaccion genotipo x ambiente sobre el cicld®R (Slafer y Rawson, 1994).
Diferencias entre lineas en sensibilidad fotopeceddi.e. modificacion de la duracion
de una determinada etapa fenolégica en unidadéerdpo térmico frente a cambios en
el fotoperiodo explorado) podrian explicar este portamiento, reflejandose en el
cambio de ranking poblacional en tiempo a floraciiservado entre ambientes. Por
ejemplo, una linea DH cuyo ciclo a AT fue cercarnla anedia poblacional en BA-09
pudo haber estado muy por encima de la media eQL si tiene alta sensibilidad
fotoperiddica, o muy por debajo si su sensibilidadnuy baja, no siendo seleccionado
en este segundo ambiente en ninguno de los casos.

La disminucion del rango de variacion en la dunaalél ciclo a AT (junto a la
media poblacional) a medida que el fotoperiodo argplo fue mayor (i.e. mas
inductivo) sostiene la propuesta de una sensibllidéoperiodica diferente entre las
lineas DH (Figura 3.11). El fotoperiodo medio exatto en cada uno de los ambientes
evaluados estuvo por debajo de los valores comutendescriptos en la literatura como
fotoperiodo 6ptimo (i.e. fotoperiodo por encima dedl no hay respuesta) en trigos
primaverales (ca. 14 horas; Slafer y Rawson, 188&illes et al., 2007). De este modo,
si las lineas DH presentan diferente sensibilidambperidodica, a medida que el
fotoperiodo es menos inductivo (el caso de CO-0%40 respecto a BA-09), la
diferencia en ciclo a AT entre las lineas debenierementarse, traduciéndose en
mayores rangos de variacion. En linea con estaelsoeon, esta misma poblacion de
mapeo (Bacanora-Weebil) presenté una reduccion iengpo medio a floraciéon (tanto
en dias como en tiempo térmico), asi como una mesdacion poblacional de este
atributo, cuando se la evalu6 en un ambiente deomktitud (fotoperiodo mas
inductivo) como Valdivia en el sur de Chile (Calder comunicacion personal).
Igualmente, es necesario evaluar mas en detatlesalrrollo de las lineas para conocer
gue peso tienen los requerimientos de vernaliza¢Kppendino et al., 2003) y la
precocidad intrinseca (Slafer y Rawson, 1995; Adpeny Slafer, 2003) en la
variabilidad fenoldgica de la poblacion.
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Figura 3.11. Esquema de la duracién del ciclo a antesis (AT)uscion del fotoperiodo
promedio explorado por toda la poblacion de lingalsle haploide (DH) en cada ambiente,
Buenos Aires 2009 (BA-09) y Ciudad Obregon 200920-09/10), mostrando la distribucion
poblacional del ciclo a AT en cada caso. Se indicaango de variacion poblacional en
unidades de tiempo térmico y en dias.

3.4.2 - Generacion del rendimiento

En linea con la propuesta de obtener gananciastiges en produccion de
biomasa como via para incrementar el rendimienterpgial en trigo (e.g. Slafer y
Andrade, 1991; Foulkes et al., 2007; Reynolds ¢t28l09b), los resultados de este
capitulo mostraron una relacion robusta y posiivie la biomasa producida durante el
ciclo y el rendimiento en grano. Una condicion saci&a en esta alternativa de mejora
es mantener los niveles actuales de particion a@dsa a grano (Austin et al., 1980a;
Miralles y Slafer, 2007). En este sentido, los kedade IC estimados en cada ambiente
fueron cercanos a los maximos valores documenttasriedades modernas de trigo
primaveral (ca. 0.45; Fischer, 2007b). Si bien esilge lograr alguna mejora en este
atributo como estrategia para aumentar el rendimjetificilmente pueda superarse el
50% de particion a grano (Fischer, 2011). Si sesidena la variabilidad fenotipica, el
IC fue menos variable que la produccion de biomasaponente que, ademas de
asociarse positivamente con el rendimiento, tuv@maao de variacion similar a este
altimo (ca. de la mitad de la media). Al igual gae fenologia, la segregacion
transgresiva observada en acumulacion de biomastadrser una fuente importante de
variabilidad en la poblacion de mapeo utilizada.

El primer requerimiento para intentar obtener g@ostcon una mayor capacidad
de producir biomasa es encontrar variabilidad endeterminantes fisiologicos de la
acumulacion de materia seca (Slafer y Andrade, 181 este sentido, la EUR fue el
atributo que, con un importante rango de variai@n 1.6 g M3), mejor explico las
diferencias en acumulacion de biomasa. Si bienodast las lineas DH alcanzaron el
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indice de éarea foliar critico (i.e.pesuperior al 95%; Gardner et al., 1985), la captigra
radiacion no limitdé la produccién de biomasa, lce gs esperable en cultivos sin
limitaciones hidrico-nutricionales, cuya densidad fecha de siembra han sido
manejadas adecuadamente (Slafer et al.,, 1994; fdg;h2000). Estos resultados
refuerzan la propuesta de diferentes trabajos Btetatura de focalizarse en mejorar la
EUR como via para incrementar el rendimiento pdé¢ren trigo (Reynolds et al.,
2000; Parry et al., 2011). Si bien las lineas pates de la poblacion utilizada
(Bacanora y Weebil) son consideradas, ademas dealtonrendimiento potencial,
cultivares de alta EUR (Reynolds et al., 2009b)eggstraron diferencias entre éstos y
varias lineas DH los superaron, presentando vatenesnos al limite tedrico (ca. 3.8 g
MJ™*: Loomis y Amthor, 1996).

Entre las diferentes aproximaciones para mejorarEW@ER, las principales
propuestas a nivel de canopeo (escala de estgolradmn: i) modificaciones en la
arquitectura foliar que permitan una mejor distibn de luz (Duncan, 1971) y de
nitrogeno (Dreccer et al., 1998) dentro del canpgeai» un mejor balance de la relacion
fuente-destino (Richards, 1996; Kruk et al., 19%f).el primer caso, las diferencias en
EUR podria deberse al angulo de insercién y/orahfe (superficie y grosor) de las
hojas (Miralles y Slafer, 1997), ya que los matesduvieron similar altura de planta y
canopeos de hojas mas erectas son caracterisgacosichos cultivares modernos del
CIMMYT (Fischer, 1996), entre ellos Bacanora (Rdgisoet al., 2000). En lo que
respecta al impacto de la relacion fuente-destamdzUR post-AT tendié a aumentar
cuando esta relacion fue menor (Figura 3.12). Portahto, la EUR podria ser
incrementada indirectamente a través de una magozd del destino (Reynolds et al.,
2005; Acreche y Slafer, 2009), debido a incremetdoso en el NG como en el PG
potencial (Gambin y Borras, 2010; Foulkes et &11,13.

Como era esperable, el NG explicoO mejor que el R& \Variaciones en
rendimiento, coincidiendo con lo ampliamente demaolst en la literatura (e.g.
Calderini et al., 1999b; Fischer, 2008), lo que asa su importancia en la generaciéon
del rendimiento potencial en trigo. Sin embargo,P& fue mas plastico de lo
comunmente descripto en la literatura (Sadras, 2003uso con un rango de variacion
proporcionalmente similar al del NG en BA-09. Coseomenciond anteriormente, unas
de las caracteristicas sobresalientes de las lip@&ntales fue su gran contraste en
componentes numéricos para un rendimiento simiar,que puede explicar la
variabilidad observada. Si se consideran los dbodesenateriales analizados, el NG fue
siempre el componente mas importante, pero laibotdén del PG al rendimiento (i.e.
asociacion positiva) aumentd a medida que el reedim (y el NG) fue mayor (i.e.
BA-09). Estos resultados coinciden con lo descrgmoCalderini et al. (1995), quienes
evaluaron cultivares de trigo liberados al mercadgentino desde las décadas del "20s
a los "90s, y por Peltonen-Sainio et al. (2007jemes analizaron 30 afios de una red de
ensayos de cereales de invierno en Finlandia (mé#stiiud que los ambientes
explorados en este estudio).
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Figura 3.12. Relacion entre la eficiencia en el uso de la @dia durante post-antesis
(EURpost-AT) y dos estimadores de la relacién feretgstino: la radiacidn fotosintéticamente
activa interceptada y acumulada durante post-AT(@pcada grano establecido (RFAG) o por
(b) cada unidad de rendimiento (RFAR), en el setlideas doble haploide seleccionado
(circulos) y en las lineas parentales (Bacanoi@gulos, y Weebil, cuadrados), en Buenos
Aires 2009. Se indica ajustes por regresion liyeabeficientes de regresion (considerando las
lineas doble haploide y las parentales en formpuota).

El NGE suele ser el subcomponente que mejor exdisadiferencias en NG
(Slafer y Andrade, 1993; Calderini et al., 199%h). este trabajo, en cambio, si bien el
NGE se asocié positivamente con el NG, el impaeioNE fue mayor, en linea con
algunas evidencias recientes en el Reino Unidoaf@ten et al., 2005) y en Argentina
(Gonzaélez et al., 2011). Una mejora en la eficem® captura y/o uso de los recursos
suficiente como para aumentar la supervivencia deoftos podria ser la causa del
incremento en NG (Slafer et al., 2010). Sin embanga mejora en la disponibilidad de
recursos para sostener un mayor NE redujo la ifiil de cada espiga (relacion
negativa entre el NE y el NGE), lo que podria dederuna menor supervivencia floral
en cada espiguilla (relacion negativa entre NE yeN@®or lo tanto, la seleccion por uno
de estos subcomponentes conduciria a una compé@msacel otro cuando algun factor,
como la acumulacion de materia seca, es lo quinferde limita el NG (Fischer, 2001).

En general, si se consideran los dos ambientesomnafconjunta, el PG se
relaciond positivamente mejor con las variaciometa€el LL mas que con cambios en la
DLL, avalando lo que ha sido comunmente descripttaditeratura (Egli, 1981; Sadras
y Egli, 2008), y con la cantidad de RFA incidente grano durante el llenado. Si se
considera que i) la TLL est4 fuertemente relacianemh la capacidad de almacenaje
del grano establecida tempranamente durante suralésgBrocklehurst, 1977; Eqgli,
1981), lo que podria reflejar diferencias en P@poigal, y que ii) existe un compromiso
entre los granos establecidos y el peso poteneids mismos, dada la superposicion
temporal (ca. 10 dias post-AT) en su determina¢i®ambin and Borras, 2010 y
trabajos alli citados), en promedio, el mayor N@lgscido en BA-09 podria haber
sido acompafado por un menor PG potencial (detamdmun menor PG) con respecto
a C0O-09/10. De existir estas diferencias, las mssnmaserian producto Unicamente del
establecimiento de granos con menor tamafo poteecigosiciones distales de las
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espiguillas (Miralles y Slafer, 1996; Acreche yf8fa2006), ya que el PG no se asocio
con el NGe.

Las diferencias en el PG logrado no fueron expéisgubr las mismas variables en
cada ambiente por separado, e incluso la relagire € NG y el PG tampoco fue
similar. Distintas evidencias en la literatura haastrado una relacién negativa entre
estos componentes (Slafer y Andrade, 1989; Fed218lafer y Andrade, 1993), pero
en el presente trabajo esta asociacion solo servdbsen el set de materiales
seleccionados en CO-09/10. En este ambiente, aomesit el NG estuvieron
acompafnados por reducciones en el PG, las queapacski el resultado de una menor
disponibilidad de asimilados durante el llenadoapalr muy alto, en promedio, peso
potencial establecido, dado la relacidon positiviaeeal PG y tanto la RFA incidente por
grano durante el llenado como la cantidad de CHSgpano establecido. En otras
palabras, en CO-09/10, el llenado de granos edimntado por la fuente de asimilados
actual y el cultivo recurrié en mayor medida arkservas acumuladas previamente. En
BA-09, en cambio, la demanda del destino, la cebldser alta por el NG establecido
(a pesar de que el PG potencial haya sido menor equeC0O-09/10) pudo ser
mayormente cubierta por la fuente de asimiladogbs@rvandose una asociacion clara
entre el NG y el PG. Si el resultado observadoste éltimo ambiente, que coincide
con lo descripto por Rattey et al. (2009) al evalagpoblacién Seri-Babax, poblacion
del CIMMYT derivada de lineas de alto rendimientotgmcial con diferente
performance bajo sequia (Olivares-Villegas et a@007), fuese estable, podrian
identificarse lineas de alto rendimiento que combinn alto NG y PG.

En resumen, considerando las dos aproximacionesaa@s en este capitulo, la
generacion del rendimiento en los set de matersakexcionados dependié fuertemente
de la produccion de biomasa, dado que el IC seunamn un rango cercano al éptimo.
Mejorar la EUR se presenta como una alternativial&ipara incrementar la produccion
de materia seca. Por otra parte, si bien es neécgegagosible mejorar el PG como
estrategia para seguir aumentando el rendimientienpial, el NG continda siendo el
componente que parece limitar el rendimiento egofrtanto por la relacién positiva
entre NG y rendimiento, como por las evidenciaguuna mayor “fuerza del destino”
determina un incremento en la EUR post-AT. Entont@esdentificacion de atributos
ecofisiolégicos funcionalmente ligados al rendinen(capitulo 4) se centrara
fundamentalmente en la determinacion del NG.
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4 - Atributos ecofisiolégicos favorables para incnmentar el niumero de granos en
trigo

4.1 - Introduccion

Una vez uniformados el tiempo a floracion y la @tde planta, y comprendida la
generacion del rendimiento mediante aproximacisieples (capitulo 3), es posible
explorar atributos ecofisiologicos mas finos quedan vincularse favorablemente con
el rendimiento potencial. Reconocida la importard@h NG sobre el rendimiento en
trigo (e.g. Calderini et al., 1999b; Peltonen-Saiet al., 2007; Fischer, 2008), una
aproximacion basada en la disponibilidad de as@osdacomo la propuesta por Fischer
(1983) es necesaria a la hora de intentar ideatifaributos clave en la determinacion
de este componente. Expresar el rendimiento compraducto de componentes
numericos, tal como fue descripto en el capitulee$,una aproximacion util para
analizar estrategias de generacion de rendimi&ioembargo, desde el punto de vista
ecofisiolégico, esta aproximacion numeérica respidteo eficiente para predecir el efecto
de la manipulacion de un componente simple sobrB@&| ya que podrian existir
mecanismos de retroalimentacion entre subcompandospitulo 3; Fischer, 1983;
Slafer, 2003). En cambio, la caracterizacion fgncdi basada en un modelo que integra
procesos de desarrollo (DPCE), crecimiento (#& particion (PBE), y eficiencia de
utilizacion (CFE) durante el periodo critico, egaenformacion robusta para entender
la determinacion del NG e identificar atributostitales de ser mejorados, siempre y
cuando los atributos sean relativamente indepeteti¢rischer, 2008).

El PSE a floracion ha sido, y es, reconocido comduwen indicador del NG en
un cultivo de trigo (Fischer, 2011), y la mayor&lds trabajos se focalizan en mejorar
alguno de sus determinantes. Numerosas evidencsiserseen la factibilidad de
manipular, por medio de la sensibilidad fotopeégdila DPCE relativa a AT para
incrementar el PSE (Slafer et al., 2001; MiralleSlgfer, 2007). Si bien el impacto
positivo de alargamientos de la DPCE sobre el PSE NG ha sido demostrado en
forma experimental (e.g. Gonzalez et al., 2003;Zatmz et al., 2005c), podria existir un
fuerte efecto ambiental sobre la expresion fendigie este atributo que dificulte su
manipulacion (Garcia et al., 2011). Actualmenterioga grupos de trabajo estan
abocados a mejorar la EUR, fundamentalmente durpréeAT, como via para
incrementar la TCgee (Parry et al., 2011), y por lo tanto la acumulacide materia
seca del cultivo en dicho periodo, dada su impoigasobre la produccion de biomasa
bajo condiciones potenciales (capitulo 3; Reynatdsl., 2009b). La PBE, atributo
clave durante la revolucion verde, tendria pocogerarde mejora sin comprometer la
funcionalidad del sistema radical o aumentar algoede vuelco (Foulkes et al., 2011 y
trabajos alli citados). Por lo tanto, los esfuerdeberian centrarse en incrementar la
DPCE y la TCGce en materiales adaptados a cada ambiente (i.ea f@eHloracion
ajustada), manteniendo (y eventualmente mejordod@ctuales niveles de PBE.

Si bien se reconoce la importancia del CFE, y l@xmacion propuesta en este
trabajo los identifica como atributos razonableraeimdependientes (Fischer, 1983;
Fischer, 2008), su asociacién con el PSE a flonahi sido poco estudiada. Trabajos
que evalian el progreso genético o cultivares nmadeencontraron una asociacion
positiva de este atributo (CFE) con el NG (Abbdtale 1998; Acreche et al., 2008;
Gonzalez et al., 2011). Esto, sumado a las evidem® variabilidad genotipica (Abbate
et al., 1998; Shearman et al., 2005; Serrago et2@08; Gonzélez et al., 2011), lo
postulan como un atributo de relevancia para loguanentos en el NG. Sin embargo,
considerando las evidencias de asociaciones nagaire el CFE y el PSE a floracidn
(Dreccer et al.,, 2009) y/o el PG potencial (Fiscl#008 y trabajos alli citados), es
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necesario analizar las posibles compensaciones dintros atributos.

El objetivo de este capitulo es analizar la validdid fenotipica de atributos
ecofisiolégicos relacionados funcionalmente coddgerminacion del NG, de acuerdo a
la aproximacion propuesta por Fischer (1983), etiflear aquel o aquellos de mayor
impacto, considerando las posibles compensacitaets entre atributos como con el
PG. A través de este objetivo, el presente capfialte a prueba la segunda hipotesis
planteada en la tesis, y entrega evidencias parey fon los resultados del capitulo 3,
poner a prueba la Ultima hipoétesis.

4.2 - Materiales y métodos
4.2.1 - Condiciones generales

En este capitulo solo se consideran los sets @adiDH seleccionadas en el
capitulo 3, donde se unifico ciclo a AT y alturapdienta, junto con las lineas parentales
(Bacanora y Weebil). Las condiciones generalesgiii experimental de cada uno de
los dos ambientes utilizados (BA-09 y CO-09/10), @smo el analisis estadistico
realizado, fueron descriptos en el capitulo 2. Botanto, en esta seccion solo se
detallan las variables de respuesta particularngsreeente capitulo.

4.2.2 - Variables de respuesta

Los atributos de la ecuacion propuesta por Fis(@#83) fueron estimados en los
dos ambientes, utilizandose ademas determinacid&denologia y la estimacion del
NG descriptas en el capitulo anterior. Dado quelt@gmposible disectar la cantidad de
plantas necesarias para caracterizar la acumulabémateria seca en espigas y
determinar, a través de un modelo bilineal, el nmdmexacto de inicio del crecimiento
activo de la misma (Gonzalez et al., 2005b), elopler de crecimiento de la espiga se
estimo como la FET en BA-09 (i.e. PND-AT) y comcetapa comprendida desde PND
hasta AT+7 en CO-09/10. Se utilizd6 el modelo dengie térmico para calcular la
DPCE, considerando una temperatura base de 0°Cc@@tulo 3). A partir del
muestreo de biomasa alrededor de floracion (veitudaB) se estimo el PSE y la PBE,
dado que las plantas se separaron en espigasakagntallos mas vainas. La Te& no
pudo ser estimada dado que no se realizd ningustreoeorevio a floracion. Entonces,
se utilizé la tasa de crecimiento promedio deliwolprevio a floracion (TCge.at O
TCCpreat+7, €N BA-09 0 CO-09/10, respectivamente), estimamdmsno el cociente
entre la biomasa alrededor de floracion y el periedtre emergencia y antesis o0 una
semana post-antesis, en cada ambiente, respectitarha TCE se estimé mediante el
cociente entre el PSE y la DPCE en los dos amlsieiie CFEroaT+7 S€ calculd
mediante el cociente entre el NG (estimado a cageckl PSkrsat+7. Finalmente, los
dos atributos principales de la aproximacion R8E y CFE) también fueron estimados
a cosecha para poder evaluar si el ranking de mala®restablecido en floracion se
mantuvo. En este caso, el Ghkcharesulté del cociente entre el NG (estimado a
cosecha) y el chaff (i.e. componentes de la esgigano son grano como aristas,
glumas, lemas, paleas, raquis), que fue estimacho ¢a diferencia entre el PSEchay
el rendimiento en grano (ver capitulo 3). Ademaseskas variables, se utilizaron las
estimaciones de PG y contenido de CHS en talloradion descriptas en el capitulo
anterior.
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4.3 - Resultados
4.3.1 - Determinantes del nimero de granos

Las variaciones en el establecimiento del NG fueeaplicadas mejor por
cambios en el CE&oat+7 que por diferencias en el P§Ear+7, aunque los cambios en
este primer componente explicaron menos del 30tasdeariaciones en el NG (Figuras
4.1 y 4.2). Aunque hubo diferencias entre ambiepetel momento de realizar las
mediciones (AT en BA-09 y una semana post-AT en 0®90), las relaciones
establecidas entre los diferentes componentes d&uacion propuesta por Fischer
(1983) fueron similares. El Pgfar+7 ¥ el CFRroat+7 tendieron a asociarse
negativamente, principalmente en BA-09. Igualmenggjstio variacion en el
CFEatoat+7 para un similar PSfoar+7 (e.g. entre 101 y 149 granog gon un PSkr
de 194 g rif, o entre 50 y 79 granos$'gon un PSkr.7 de 210 g rif, en BA-09 y CO-
09/10, respectivamente), y viceversa (e.g. entfleylZ46 g rif con un CFEr de 103
granos g, o entre 196 y 287 g fncon un CFlrs7 de 64 granosy en BA-09 y CO-
09/10, respectivamente). Las tendencias observatagdodo el set también se
manifestaron en las lineas parentales. Asi, el md@establecido en Bacanora que en
Weebil se debio a un mayor CkEar+7 en los dos ambientes (ca. 100% y 18% mas en
BA-09 y CO-09/10, respectivamente), mientras qul ®faroat+7 fue similar en CO-
09/10 y mayor (en forma menos que proporcionalVerebil en BA-09.

Las diferencias en Pakar+7 fueron explicadas por los cambios en la TCE
(Figuras 4.1 y 4.2). La DPCE, por su parte, sotalite a explicar parte de la variacion
del PSE en BA-09. En el caso de la TCE, las difgasnen este atributo se debieron a
modificaciones en la TC@revio a floracion, sin influencia de la PBE. Caua de
subcomponentes, tanto la DPCE y la TCE, como la plGéat+7 Y la PBE, no
presentaron relacion alguna en ninguno de losesetateriales, existiendo variabilidad
en un atributo para un valor fijo del otro. El Gi§ar+z no se asocié con los
subcomponentes del PSEar+7, excepto con las tasas de crecimiento, con laesua
tendié a relacionarse negativamente, fundamentaémen BA-09 (=0.32, p<0.01 vs.
r’=0.23, p<0.01 para TCC previo a floracién?y0.37, p<0.01 vs*#0.18, p<0.01 para
TCE, en BA-09 y CO-09/10, respectivamente).
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Figura 4.1. Relaciones entre los componentes de la ecuactpuesta por Fischer (1983) para
analizar la determinacién del nimero de granoslasriineas doble haploide seleccionadas
(circulos) y en las lineas parentales (Bacanormdulos, y Weebil, cuadrados), en Buenos
Aires 2009. Esta aproximacion incluye el peso SB&EAT) y el coeficiente de fertilidad de
espigas en antesis (CFEAT), como componentes paled, y la duracion del periodo de
crecimiento de la espiga (DPCE), la tasa de crecitnide espigas (TCE), la tasa promedio de
crecimiento del cultivo durante el periodo entreemgyancia y antesis (TCCpre-AT), y la
particion de biomasa a espiga (PBE), como compesesgcundarios. Se indican ajustes por
regresion lineal y coeficientes de regresion (amrsindo las lineas doble haploide y las
parentales en forma conjunta).
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Figura 4.2. Relaciones entre los componentes de la ecuacapuesta por Fischer (1983) para
analizar la determinacién del nimero de granoslasrniineas doble haploide seleccionadas
(circulos) y en las lineas parentales (Bacanoi@gulos, y Weebil, cuadrados), en Ciudad
Obregb6n 2009/10. Esta aproximacion incluye el pesco (PSEAT+7) y el coeficiente de
fertilidad de espigas una semana post-antesis (CFEY\ como componentes principales, y la
duracion del periodo de crecimiento de la espigdadb), la tasa de crecimiento de espigas
(TCE), la tasa promedio de crecimiento del cultvwante el periodo entre emergencia y una
semana post-antesis (TCCpre-AT), y la particion Wemasa a espiga (PBE), como
componentes secundarios. Se indican ajustes pogsiég lineal y coeficientes de regresion

(considerando las lineas doble haploide y las pale=nen forma conjunta).
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4.3.2 - Relacion entre el coeficiente de fertilidade espigas y la acumulacién de
reservas

El CFEatoat+7 S€ relacioné negativamente, fundamentalmente e, con
la disponibilidad de reservas en floracion por cgdmno establecido (Figura 4.3). La
cantidad de CHS por unidad de superficie almacenadotallos a floracion solo se
relacion6 con el PSE a floracion en CO-09/10, domestréo una asociacion positiva
(r*=0.28, p<0.01) y no se relacioné con el GRr+7. Sin embargo, cuando se tiene en
cuenta la cantidad de CHS por cada grano, esbutirsolo se relaciond negativamente
con el CFEroat+7. Si bien esta relacion fue méas clara en CO-094.@endencia se
mantuvo en el set de materiales seleccionado e@®BAlonde el limite superior de la
dispersiéon de datos (i.e. mayor contenido de CHSgpano para un determinado
CFEat) disminuyo a medida que el CGEue mayor. Por ultimo, en los dos ambientes,
el CFEToaT+7 tendio a asociarse negativamente con el PG (Figdda Sin embargo,
las variaciones en el CkEar+7 Solo explicaron una quinta parte de la variacatal ten
PG en cualquiera de los dos set de materialesad@dyy en el caso particular de BA-
09, si se omiten los valores de las lineas paes)tdh tendencia es aun mas débil
(r*=0.14, p=0.02).
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Figura 4.3. Relacion entre la cantidad de carbohidratos sedufCHS) almacenados en tallos

en (a) antesis (AT) o (b) una semana post-antésis-q{) por cada grano establecido y el

coeficiente de fertilidad de espiga (CFE) en AT B+&,respectivamente, en los set de lineas
doble haploide seleccionados (circulos) y en Iaeaé parentales (Bacanora, triangulos, y
Weebil, cuadrados), en Buenos Aires 2009 (simbblaacos) y Ciudad Obregon 2009/10

(simbolos grises). Se indican ajustes por regredideal y coeficientes de regresion

(considerando las lineas doble haploide y las palemen forma conjunta).
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Figura 4.4. Relacion entre el peso medio de granos y el deefie de fertilidad de espiga
(CFE) en (a) antesis (AT) o (b) una semana postsai(AT+7), en los set de lineas doble
haploide seleccionados (circulos) y en las lineagmales (Bacanora, triangulos, y Weedbil,
cuadrados), en Buenos Aires 2009 (simbolos blangcdSijudad Obregon 2009/10 (simbolos
grises). Se indican ajustes por regresion lineabgficientes de regresion (considerando las
lineas doble haploide y las parentales en formauntaj.

4.3.3 - Atributos ecofisiolégicos del numero de grms: relacion entre las
estimaciones en floracion y en madurez

En términos generales, la correlacion entre lasnasiones en floracion y en
madurez de los dos componentes principales deuc#Emn ecofisiolégica abordada (i.e.
PSE y CFE) fue baja en los dos ambientes (Figlsa &e contrastaron los valores
relativos al promedio del set de materiales (imfdailas lineas parentales) dentro de
cada ambiente, tanto del PSE como del CFE estimanidoracion (AT en BA-09 y
AT+7 en CO-09/10) y en cosecha, y solo en el cas€BE en CO-09/10 los materiales
tendieron a mantener en cosecha el ranking estdblea floracion (i.e. la mayoria de
los materiales estuvieron dispersos a lo largaadelhcion 1:1). Este comportamiento
se mantuvo si solamente se consideran las lineasel@dcionadas en ambos ambientes
y los parentales (datos no mostrados), por lo faeéeto del ambiente sobre la falta de
correlacion entre estimaciones fue importante. &htraste en términos relativos
también permitio observar la magnitud de la vadiade cada atributo. En general, dos
patrones se repiten entre ambientes: i) la dispergndié a reducirse cuando los
atributos se registraron en cosecha, y ii) en ¢idorael CFE vari6 mas que el PSE,
mientras que en cosecha la dispersion registradanbos atributos fue similar.
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Figura 4.5. Relacion entre el peso seco de espigas (PSE) madidsecha y el PSE medido en
(a) antesis (AT) o en (c) una semana post-anta3is®), y entre el coeficiente de fertilidad de
espiga (CFE) medido a cosecha y en (b) AT o (d) ATen las lineas doble haploide
seleccionadas (circulos) y en las lineas paren{Besanora, triangulos, y Weebil, cuadrados),
en Buenos Aires 2009 (simbolos blancos) y en Ci@lartgdn 2009/10 (simbolos grises). Los
valores son relativos al promedio de cada atribatoada ambiente. La linea punteada indica la
relacion 1:1.

4.4 - Discusion

El establecimiento del NG no pudo ser explicadfoema robusta por ninguno de
los dos principales atributos ecofisiol6gicos (P&Ey CFE a floracién) considerados
en forma individual. A pesar de que numerosos jogbaostienen que el PSE a
floracion es el atributo que mejor explica las difecias en el NG establecido (e.g.
Siddique et al., 1989b; Slafer y Andrade, 1993; &blet al., 1997; Demotes-Mainard
et al., 1999; Gonzalez et al., 2003), en el presénabajo el CFRroat+7 €xplicéd en
mayor medida que el PaEaT+7 10S cambios en el NG. Este resultado coincidelgon
descripto en evaluaciones de cultivares comerciatgentinos liberados al mercado
entre fines de los “80s y principios de los "90Bk@te et al., 1998), o durante la ultima
década (Gonzalez et al.,, 2011). Frente a la coefts@ de una mayor 0 menor
importancia de estos atributos, es necesario cemsidel material utilizado y la
manipulacion realizada en los distintos tratamigntescriptos en la literatura. En
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general, cuando a un determinado cultivar se le ifinad las condiciones de
crecimiento y/o desarrollo, mediante sombreos (i&or Wood, 1987; Abbate et al.,
1997), distintos niveles de nitrégeno (Demotes-Mainet al., 1999), cambios en
fotoperiodo y vernalizacion (Gonzélez et al., 2003p combinacién de alguno de estos
factores (Abbate et al., 1995; Demotes-Mainard yffd®y, 2004; Gonzalez et al.,
2005c), el PSE a floracioén es el principal atribgte explica las diferencias en NG.
Este comportamiento también es comun en compaexida materiales liberados en
distintas épocas, especialmente cuando la altunalashéa de los mismos es diferente
(Siddique et al., 1989b; Slafer y Andrade, 1993nh &mbargo, cuando se evallan
materiales relativamente modernos bajo condicigmsnciales, el CFE pareceria ser
un atributo de mayor importancia para explicardambios en el NG (Abbate et al.,
1998; Gonzalez et al., 2011). El presente trabajensuadra en el segundo caso, ya que
se evaluaron materiales de similar fondo génicoe#lé DH), provenientes del
cruzamiento de cultivares modernos del mismo prograe mejora (CIMMYT), y
expuestos a similares condiciones de crecimiemtesgarrollo en cada ambiente (fueron
seleccionados por tener ciclo a AT similar). Delgui@r manera es importante resaltar
que la variacion en el Cllpar+7 explico menos del 30% de los cambios en el NG en
los dos ambientes, por lo que cambios tanto el &dxlE7 como el PSkroar+7
contribuyeron a explicar las diferencias en el N@lelecido.

Un mayor NG podria ser el resultado de mejora®tantel PSE como en el CFE
en floracion. El hecho de que i) en casi todo atigmte se observo un importante rango
de variabilidad en CF&oat+7 para un PSkoat+7 dado, y viceversa; y ii) la relacion
establecida entre estos atributos, tanto en BA@4&gn* cada 1 grano como en
CO0-09/10 (-0.15grh cada 1 grano™d, fue menos negativa que lo requerido para que
exista una compensacion completa del NG (Figura gufieren que, a pesar de que
existio una relacién negativa entre el BSEFE a floraciéon, es posible incrementar el
NG a través de estos dos atributos en forma camjlirt términos practicos, entonces,
podria seleccionarse por un mayor CFE sin queregiitzca de manera competitiva el
PSE a floracion.

Factores no necesariamente ambientales, como pusatefos problemas de
medicion, complicarian el estudio mas detallado @EE (Fischer, 2011). En la
literatura pueden encontrarse diferentes formasestenar el CFE, modificandose
principalmente el denominador, que arrojan resalaueterogéneos. En estimaciones
donde se utiliza el PSE a floracibn como denomindaldaendencia, obviamente, es a
encontrar una relacion negativa entre el PSE yFR#.(En este sentido, en trabajos
donde se estim6 el CFE de forma similar a las ecabnes realizadas en BA-09
(Shearman et al., 2005) y CO-09 (Dreccer et al0920la relacién negativa fue mas
marcada. Sin embargo, en trabajos donde el dendorindel CFE fue el PSE a
floracion pero sin los granos en crecimiento y/oraguis (Abbate et al., 1998), o
directamente el chaff a cosecha (Gonzalez et all1) la tendencia fue menos
pronunciada o incluso inexistente. En linea coa &kimo caso, en el presente trabajo,
el PSEroaT+7 NO se relaciono con el CREecha€n ningun ambiente. Si bien no es el
objetivo de la tesis determinar como y cuando medBFE, los resultados demostraron
que el uso del chaff a cosecha como denominad@snma estimacion confiable del
CFE de interés (i.e. CFE en floracion). A pesande los materiales modernos tengan
un alto porcentaje de cuaje bajo condiciones pakasc(ca. > a 90%,; Fischer, 2008),
este proceso es parte de la determinacién del MGJopque la estimacién de una
semana post-AT (similar a la realizada en CO-09%&8ia recomendable desde el punto
de vista ecofisiolégico.
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Figura 4.6. Relacion entre el coeficiente de fertilidad deiggsCFE) y el peso seco de espiga
(PSE), estimados en (a) antesis (AT) o (b) una sarpast-antesis (AT+7), en los set de lineas
doble haploide seleccionados (circulos) y en Iaeaé parentales (Bacanora, triangulos, y
Weebil, cuadrados), en Buenos Aires 2009 (simbblaacos) y Ciudad Obregon 2009/10

(simbolos grises). Las curvas punteadas representaas de iso-nimero de granos, y las
lineas continuas el ajuste por regresion lineal ¢eeficientes de regresion en figuras 4.1y 4.2).

En los materiales evaluados, el R&kr+7 dependié de la tasa de crecimiento,
mas que de la fenologia o particion. Si bien epretente trabajo el PgEar+z N0
explico en forma robusta los cambios en el NG, lteslara la importancia de mejorar
la capacidad de crecimiento del cultivo durantpeglodo critico (Fischer, 1985). Dado
que el crecimiento del cultivo dependi6é principameede la EUR (capitulo 3), los
resultados de este trabajo sostienen la propuestacdementar el PSE a floracion
mediante mejoras en la EUR pre-AT (Reynolds e805; 2009b). Si bien existié una
tendencia a mejorar el PSkat+7 @ medida que la DPCE fue mayor, en los materiales
evaluados este atributo no mostré el impacto skzbexzumulacion de materia seca en
espigas que habitualmente se encuentra cuandawsedifica artificialmente (Gonzalez
et al., 2003; Gonzalez et al., 2005a; Serrago.e6a08), a pesar de que el rango de
variacion fue cuantitativamente importante (entrey 57 dias de acuerdo con la
temperatura media explorada en cada ambiente).shgiere que, probablemente, una
mayor DPCE es una alternativa muy “sutil” para émeentar el PSE, resultando en
efectos poco claros cuando la variacion en DPCé& resizclada con diferencias en los
demas atributos (Garcia et al.,, 2011). Por su p&t®BE, como era de esperar al
considerar materiales de altura de planta simpeicticamente no influyd sobre el
PSEroat+7. Si bien la variabilidad fenotipica fue reducidadficientes de variacion de
7'y 6%, en BA-09 y CO-09/10, respectivamente),B&EMo se relaciond con los CHS
almacenados en tallos a floracion, apoyando la yastpa de mejorar (aunque
levemente) este atributo mediante las reduccionladgarticibn a carbohidratos
estructurales (Foulkes et al., 2011).

Los resultados obtenidos, principalmente en eflsehateriales evaluados en CO-
09/10, sugieren una posible relacion negativa esitr€FEaroat+7 Y €l contenido de
CHS almacenados en tallos a floracion por cadaogeatablecido. Entonces, mejoras
en el NG debidas fundamentalmente a la fertilidadad espigas (i.e. mayor CFE) y no
a su crecimiento (i.e. mayor PSE a floracién), fadrcontar con menos reservas
disponibles por cada grano durante el llenado,lpajue seria necesario mejorar en
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forma conjunta por CFE y contenido de CHS en tadlofforacion para evitar estas
posibles limitaciones por fuente. Igualmente, gara esta limitacién afecte el PG final
deberian combinarse un alto PG potencial con cmmis de crecimiento post-AT
desfavorables (Fischer, 2007b; Reynolds et al.9BP®EI incremento en el CFE podria
estar asociado a: i) una mejora en la particionirdede la espiga a favor de los
primordios florales en desarrollo, en lugar dedosiponentes estructurales de la espiga
(Slafer y Andrade, 1993), y/o ii) un mayor numesoflbres de menor tamarnio (Dreccer
et al., 2009). Si el mecanismo subyacente es eigpd, el PG potencial no se veria
afectado (Acreche et al., 2008), pero en el segaado el menor tamafio de carpelos
florales podria reducir el peso potencial de cadaay, en la mayoria de los casos, el
peso final de los mismos (Calderini et al., 1999atderini et al., 2001). Si bien no se
analizaron en detalle, los dos mecanismos podrster @ctuando en los materiales
evaluados, resultando en una relacion negativee eglitrCFE y PG, aunque dicha
compensacion no fue competitiva como sugieren dtaetmjos de la literatura (Fischer
y HilleRisLambers, 1978; Dreccer et al., 2009).






CAPITULO 5

Discusion general y consideraciones finales
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5 - Discusion general y consideraciones finales

5.1 - Contexto de la problematica abordada

Si bien el rendimiento potencial en trigo ha siddasamente incrementado en el
pasado mediante la seleccion empirica por rendimiger se la reduccion o
disminucién de la tasa de mejora que se evidentidaeactualidad muestra como
insuficientes a las estrategias de mejoramientoarmional (Miralles y Slafer, 2007).
Una via para incrementar la eficiencia de mejora m®&diante un enfoque
multidisciplinario, complementar las estrategias pgmas del mejoramiento
convencional con aproximaciones ecofisiolégicas wlegulares (Slafer, 2003;
Edmeades et al., 2004; Sinclair et al., 2004). &e sentido, expertos de diferentes
paises han conformado desde el afio 2009 un ComsteciRendimiento en Trigo
(WYC), el cual pretende interrelacionar las actsigdataformas de investigacion para
alcanzar sinergia en términos de mejorar el reratitoi potencial en trigo, y establecer
una agenda de actividades comunes que maximiganolb@bilidad de impactar a nivel
del productor (Reynolds et al.,, 2011). Como ha sitencionado, la utilizacion de
atributos ecofisiologicos como criterio de selencindirecta tiene que atravesar dos
etapas fundamentales para su posterior adopcidbnneprograma de mejora: i) la
identificacion de dichos atributos, los cuales delesultar simples y estar asociados
funcionalmente con el rendimiento, y ii) la com@ién de sus bases genéticas a fin de
poder manipularlos y/o predecir su respuesta &liecaon, validandolo en diferentes
fondos genéticos (Reynolds et al., 2001; SlafeD32CEl actual “cuello de botella” para
llevar adelante estas etapas es la caracterizéenmtipica de poblaciones genéticas
(Snape y Moore, 2007; Richards et al., 2010), guepmbinarse con las herramientas
moleculares disponibles actualmente, permitirialdster un modelo mas completo de
la relaciéon genotipo-fenotipo y de la interacci@ngtipo-ambiente (Edmeades et al.,
2004).

En base a lo expuesto, el objetivo general de #as téue: aracterizar
fenotipicamente una poblacidén de lineas DH de trigatenida a partir de cultivares
gue generan alto rendimiento potencial a travésida combinacion diferente de NG y
PG, e identificar atributos ecofisioldgicos ligadasicionalmente con el rendimiento
Una correcta caracterizacion fenotipica debe basarsnodelos ecofisioldgicos, lo que
sirve como base para identificar cual o cualesodeatributos con beneficio potencial
sobre el rendimiento deben ser priorizados en agrama de mejora (Reynolds et al.,
2001). Por lo tanto, para decidir qué atributos cétivo evaluar, en esta tesis se
consideraron aproximaciones ecofisioldgicas proggesn la literatura para analizar la
generacion del rendimiento y la determinacion deley trigo. Se utilizé esta poblacion
de lineas DH por considerarla con genuinas pod#uks de ofrecer evidencias de valor
real para la mejora ya que las lineas parentaliesati en caracteristicas tan relevantes
como los dos principales componentes del rendimiebBebido a la variabilidad
transgresiva detectada, se decidi6 realizar un pasoo que consistié en uniformar el
tiempo a floracion y la altura de planta de loseriates evaluados, seleccionando lineas
DH similares en estos atributos dentro de cada emtwi(capitulo 3), o que permitio
ganar en significancia biologica de los resultadds. esta forma, se tratdé de evitar
confusiones frecuentes en la literatura en la ifieation de mecanismos finos ligados
al rendimiento, cuando se genera variacion al eapldiferentes condiciones
ambientales durante el periodo critico o por mddion patron diferente de particion de
asimilados debido a diferencias en altura de pldateual resulta inutil en términos de
transferencia a programas que intentan mejorarmateriales de alto rendimiento
potencial ya existentes (Reynolds et al., 2001 nRkels et al., 2009b).
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5.2 - Atributos claves en la generacion del rendirento de los materiales evaluados

La caracterizacion fenotipica considerd: i) dosogjnaciones comunmente
utilizadas (i.e. rendimiento = biomasa x IC, y nemdnto = NG x PG), las que
permiten, de una manera sencilla, tener una primgreesion de qué caracteristicas del
cultivo se deberian intentar manipular para increareel rendimiento (Slafer et al.,
1994), ii) una aproximacion mas completa desdaist@de vista ecofisiolégico, como
la propuesta por Fischer (1983) para analizar feraeénacion del NG, vy iii) el impacto
de la acumulacion de reservas para sostener, goncbadiciones potenciales, el
llenado de un mayor destino (Reynolds et al., 2D0%bdas estas aproximaciones
fueron incluidas en el modelo conceptual descrgntda Figura 5.1, el cual considera
las principales propuestas del WYC, como son:a)ementar la capacidad y eficiencia
fotosintética del cultivo (Parry et al., 2011),)yaptimizar la particion a grano mientras
se mantiene la resistencia a vuelco (Foulkes ,e2@l1).

Una de las principales vias para mejorar el rerafitoi potencial en trigo es
incrementar la produccion de biomasa del cultivanteniendo los actuales IC (Foulkes
et al., 2007; Miralles y Slafer, 2007; Reynoldsakt 2009b). En linea con esto, los
resultados del capitulo 3 mostraron una relacibusta entre la produccion de biomasa
durante el ciclo y el rendimiento en los dos setrd¢eriales evaluados’ (¢ 0.80). El
IC, por su parte, fue un atributo mas conservado,valores entre 0.40 y 0.50. Si bien
el limite tedrico propuesto es un 20% superior {hust al., 1980a), los cultivares
modernos de trigo primaveral dificilmente superato® valores (Fischer, 2007b). La
EUR resulto ser un atributo clave sobre la genéradel rendimiento en los materiales
evaluados, dado que explic6 mejor que la captuldre las diferencias en produccién
de biomasa, ya sea durante pre-AT o post-AT. Si hie se analizaron aspectos mas
finos de este complejo atributo (Sinclair y Muchd®99), se justifican los intentos de
mejorar la eficiencia fotosintética a nivel de sdt(Reynolds et al., 2000; Parry et al.,
2011). Por lo tanto, en base a estos resultadggiif@era hipotesis planteada en la
presente tesisBajo condiciones potenciales, el IC se mantienatirgimente estable y
las variaciones en rendimiento dependen de los t@mén la biomasa producida
durante el ciclo del cultivo, los cuales son elufesdo de diferencias en la EUR mas
gue en la captura de este recursftieaceptada

La segunda propuesta del consorcio internacionasidera que, para que las
mejoras en la EUR resulten en incrementos del m@rdio, es necesario destinar a
grano los asimilados extra, ya sea a través deayomNG y/o un mayor PG potencial
(Foulkes et al., 2011), como se indica en la Fidorh Asi, los asimilados deben
depositarse en las espigas en crecimiento de medooder incrementar el PSE en
floracion (Miralles y Slafer, 2007). De acuerdo as Iresultados del capitulo 4, las
diferencias en PSE a floracion entre los materiaemluados se debieron
fundamentalmente a cambios en la TCC previo adidbray, en consecuencia, a la
TCE, dado que la PBE fue relativamente establgul® era de esperar al seleccionar
materiales de altura similar. La DPCE no tuvo epacto sobre el PQkoat+7 que
habitualmente se encuentra cuando este periodarsg artificialmente (Gonzalez et
al., 2003; Gonzéalez et al., 2005a; Serrago et28l08). EI débil rol de la DPCE
observado en esta tesis, estd aun mas exacerbaylee yaparentemente dicho atributo
presentaria una muy baja heredabilidad productta deerte influencia del ambiente
(Garcia et al., 2011). La TCC previo a floraciomeladio fuertemente de la EUR pre-
AT (datos no mostrados). Entonces, estos resultaglo#o a los descriptos
anteriormente, remarcan la importancia de obtenejonas en la EUR durante el
periodo de crecimiento de la espiga como via paceeimentar el PSE a floracion
(Reynolds et al., 2005; 2009b).
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A diferencia de lo comunmente descripto en la ditgna (e.g. Siddique et al.,
1989b; Abbate et al., 1997; Gonzalez et al., 20@3) diferencias en PSE a floracion
explicaron solo en parte los cambios en el NG smlateriales evaluados. En este caso,
el CFE en floracién, el otro atributo principal @da determinacién del NG (Figura 5.1)
de acuerdo a la aproximaciéon propuesta por Figdi®&3), tuvo un rol mas importante
gue el PSE, aunque tampoco explico en forma rolastaariaciones en el NG. De
acuerdo a lo discutido en el capitulo 4, si se idemna el material utilizado y las
condiciones de crecimiento impuestas, el mayor atgpeel CFE con respecto al PSE
sobre la determinacion del NG resulta comun. Erdtms sets de materiales evaluados,
estos atributos tendieron a relacionarse negatinsn(@rincipalmente en BA-09). Sin
embargo, la dispersion establecida puede ser mitideeminos practicos, permitiendo
seleccionar por un mayor CFE sin que esto reduecmahera competitiva el PSE a
floracion, ya que: i) existio variabilidad sufictencomo para identificar materiales con
diferente CFE para un PSE a floracién similar,geversa, y ii) la relacion establecida
entre estos atributos fue menos negativa que loerglp para que exista una
compensacion completa del NG. De acuerdo a essodtados, la segunda hipotesis
planteada: El PSE y el CFE son atributos relativamente indejpemies, por lo tanto un
mayor NG puede ser alcanzado explotando cualquagaestos atributos sin que
existan compensaciones competitivas entre amlfoeaceptada

Si bien el NG tiene un mayor impacto sobre la garién del rendimiento
(Fischer, 1993; Magrin et al., 1993; Calderinilet 999b; Frederick y Bauer, 1999), lo
qgue ha sido demostrado en los materiales evaluaglo$G tendié a asociarse
positivamente con el rendimiento a medida que éktmo (y el NG) fue mayor.
Entonces, incrementos en el NG tendientes a megbnandimiento potencial en trigo
podria estar acompafadas de granos mas pesadoa] fmdria alcanzarse mediante un
mayor peso potencial de éstos (Fischer, 2011; Eeu#t al., 2011). EI CFE es un
atributo complejo que incluye: i) la particion dsimailados dentro de la espiga (i.e.
particion hacia grano o hacia otras estructurasocpar ejemplo el raquis), ii) el
desarrollo y la supervivencia floral, y iii) el gaade los granos (Gonzalez et al., 2011).
Entonces, este atributo puede influir no solo sdbreleterminacion del NG, sino
también en la definicion del PG potencial (Figurd)5ya que son atributos que
superponen temporalmente su determinacién (Caldatrial., 2001), y que conforman
de esta manera el “destino” potencial que genecal@vo (Borras et al., 2004).

Al quedar establecido el NG, el rendimiento alcaiozpasa a depender de cuanto
del PG potencial es cubierto por la disponibilidizdasimilados durante el llenado, i.e.
la “fuente” (Figura 5.1). Estos asimilados provienédundamentalmente de la
fotosintesis real del cultivo durante post-AT y, easo de ser necesario, de la
removilizacion de reservas almacenadas en talles,JHS (Austin et al., 1980b;
Schnyder, 1993). La relacion fuente-destino estaddepuede ejercer un retrocontrol de
la produccion de asimilados durante el llenado fattar la EUR (Richards, 1996;
Reynolds et al., 2005), tendencia observada en &Agualmente, una mayor cantidad
de CHS para removilizar (y/o una mayor eficiencea rdmovilizacion), podrian ser
necesarios aun bajo condiciones potenciales side$tiho” logra incrementarse en
forma proporcionalmente mayor que la “fuente” (Rags et al., 2009b), lo cual parece
haber ocurrido principalmente en CO-09/10, dondeelacion positiva entre el PG y
tanto la RFA incidente por grano durante el llenedimo la cantidad de CHS por grano
establecido fue més clara. En este sentido, laiéelanegativa establecida entre el CFE
y la disponibilidad de CHS por grano (fundamentalteeen CO-09/10) sugiere que un
mayor NG debido a una mejora en la eficiencia myctva, no acompafiado por un
mayor crecimiento pre-floracion, puede estar lidwtalurante el llenado. Una cantidad
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significativa de CHS se acumulan en tallos fuetgpdeéodo de rapido crecimiento de la
espiga (Beed et al., 2007), por lo que una mendicyim a carbohidratos estructurales
podria beneficiar tanto la acumulacion de CHS dlo teomo el PSE a floracion
(Foulkes et al., 2011).

[ PERIODO DE CRECIMIENTO DE LA ESPIGA J [ LLENADO DE GRANOS ]
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Figura 5.1. Esquema ecofisiologico de la generacion del reiedito potencial en trigo,
mostrando los atributos (recuadros sombreado®adds en la caracterizacion fenotipica, y las
relaciones funcionales analizadas (flechas corgnu@FE: coeficiente de fertilidad de espiga;
CHS: carbohidratos solubles; DLL: duracion deldido de granos; DPCE: duracion del periodo
de crecimiento de la espiga; ER: eficiencia de miimacion; EUR: eficiencia en el uso de la
radiacion durante el llenado de granos; R&tReficiencia en el uso de la radiacién durante el
periodo de crecimiento de la espiga; F/D: reladignte-destino; NG: nimero de granos por
unidad de superficie; PBE: particion de biomasagiga; PG: peso medio de granos;,2G
peso de grano potencial; PSE: peso seco de efitdaa  : radiacion fotosintéticamente activa
interceptada y acumulada durante el llenado deogrdRFAiace radiacion fotosintéticamente
activa interceptada y acumulada durante el perfiederecimiento de la espiga; TGCtasa de
crecimiento del cultivo durante el llenado de gganbCGcg tasa de crecimiento del cultivo
durante el periodo de crecimiento de la espiga;: T&f&a de crecimiento de la espiga durante el
periodo de crecimiento de la espiga; TLL: tasdateatio de granos.

Un gran numero de factores podrian influir sobre rdédacion finalmente
establecida entre el NG y el PG (Figura 5.1), iselen dicha relacion podria estar
actuando un control evolutivo interno (Sadras, 20En CO-09/10, estos dos
componentes se asociaron negativamente, en limelbb ammunmente descripto en la
literatura (Slafer y Andrade, 1989; Feil, 1992;f&lay Andrade, 1993), y los materiales
de mayor rendimiento mostraron reducciones en ehfeGos que proporcionales a los
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aumentos en el NG. En BA-09, en cambio, no se sbsenguna asociacion entre estos
componentes, pudiendo encontrarse una importaniacié en PG para un NG
similar, y viceversa. De acuerdo a lo descript@aotmente, el incremento del destino
en CO-09/10, dado seguramente por un mayor PG @altepudo no haber estado
acompafado de un incremento proporcional en latduenientras que en BA-09, el
mayor NG establecido conté con asimilados sufieiemtara el llenado. Por lo tanto,
considerando los resultados descriptos, la Ultipatésis planteada en esta te$isis
materiales con un mayor NG asociado a mejoras elClEE cuentan con menos
reservas disponibles para el llenado de cada graeduciéndose el PG logrado aun
bajo condiciones potenciales, aunque la caida ele esmponente es menos que
proporcional al aumento en el NGfue aceptada parcialmente Las relaciones
funcionales que se desprenden de esta hipotestfogs claras en el set de materiales
evaluados en C0O-09/10. En BA-09, en cambio, fusxno tendencias o directamente
no se evidenciaron como en el caso de la auseadielacion entre el NG y el PG. En
este ambiente, la mayor demanda del destino pudberhsido cubierta por un
incremento en la EUR post-AT (Richards, 1996; R&set al., 2005). Por otra parte,
si bien no se analizaron en detalle los mecanisntessinientes, de existir, el impacto
del CFE sobe el PG final podria ser no solo a sralela disponibilidad de reservas,
sino por medio del PG potencial (Fischer y HilldRiwbers, 1978; Dreccer et al.,
2009).

5.3 - Aportes del trabajo e implicancias para futuas investigaciones

Como se ha mencionado y discutido a lo largo detels, una correcta
caracterizacion fenotipica resulta ser un factonitéinte a la hora de intentar
comprender las complejas relaciones fenotipo-geaofi genotipo-ambiente (Snape y
Moore, 2007; Richards et al., 2010). El éxito queda llegar a tener cada una de las
diferentes propuestas que actualmente se mangjarmngeementar la tasa de mejora en
trigo depende, en gran parte, del conocimiento iadquen estos aspectos. En este
sentido, el presente trabajo generd informaciorotfpita detallada cuyo principal
aporte fue jerarquizar la importancia de los difege atributos ecofisiolégicos
vinculados con el rendimiento potencial. Los puntelgvantes de la caracterizacion
realizada fueron: i) la utilizacion de materialeise.( poblacion de lineas DH)
provenientes de germoplasma elite, Bacanora y Weehimateriales comerciales de
CIMMYT de alto rendimiento potencial (Reynolds & 2009b); ii) la uniformidad en
tiempo a floracion y altura de planta para minimizetores que puedan confundir los
datos obtenidos (Reynolds et al., 2001; Reynoldd. e2009b); v iii) el testeo empirico
de hipotesis basadas en modelos conceptuales qomoanan el actual conocimiento
ecofisiolégico (Reynolds et al., 2001).

Si bien las conclusiones se han basado en la expatacion en dos ambientes
contrastantes, haciendo necesaria la evaluacifwsduateriales utilizados en un mayor
cantidad de ambientes, dos aspectos relevanteg@mee la presente tesis. En primer
lugar, se ha demostrado que es posible incremémtaapacidad de produccién de
biomasa en el cultivo de trigo (Reynolds et al9%;2Donmez et al., 2001; Shearman et
al., 2005; Foulkes et al., 2007). Los resultadasyap esta propuesta de mejora, ya que
la biomasa acumulada a cosecha fue el atributaympstrd mayor correlacion positiva
con las variaciones en el rendimiento. Si bien tadpccién de biomasa podria
considerarse como una “caja negra’ (al igual queeadimiento), la variabilidad
encontrada en EUR (y su correlacién positiva cobidaasa) impulsa la propuesta de
incrementar la capacidad y eficiencia fotosintétlehcultivo como via para mejorar el
rendimiento (Parry et al.,, 2011). En segundo lugaejoras en el NG podrian ser
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acompafnadas de un mayor PG, de modo que incremamtlsrendimiento potencial a
través de un mayor NG no se verian sustancialmemgensados por reducciones en
el PG. Si bien el conocimiento actual es limitadeducciones del fuerte control
materno sobre el PG potencial (Sadras y Denisddf)2@rmitirian romper la relaciéon
inversa entre NG y PG, depositandose los asimiladtras producidos en mas granos
de un mayor tamafo potencial (Foulkes et al., 20B0LFE podria jugar un rol clave
en este aspecto, siendo la llave que regula eindedé los asimilados que llegan a la
espiga (Figura 5.1), actuando tanto sobre la détexmion del NG como del peso
potencial de los mismos. Por ende, es necesarithaan estudiando en detalle los
diferentes procesos y mecanismos que encierraagiato (Gonzalez et al., 2011), el
cual, sin embargo, aun esta lejos de ser util comterio de seleccion. La mejora en la
capacidad del destino podria representar frecuentéimitaciones por fuente y destino
en el cultivo de trigo (Fischer, 2011). En estetiden si bien la disponibilidad de
reservas podria ser importante para sostener éinmemto potencial en determinados
ambientes (Reynolds et al., 2009b), aun resta camder mejor los mecanismos que
regulan la oferta de asimilados durante el llenado granos (e.g. eficiencia de
removilizacion de reservas y retrocontrol del chestobre la EUR post-AT).
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