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RESUMEN 

 
Rendimiento potencial en trigo: Identificación de atributos ecofisiológicos 

favorables en líneas doble haploide 
 
La demanda mundial de trigo crece a tasas mayores que las actuales ganancias 

genéticas, indicando una pérdida de eficiencia en el mejoramiento tradicional que utiliza 
como estrategia la selección empírica por rendimiento per se. Para complementar dicha 
estrategia, se ha propuesto la utilización de atributos ecofisiológicos simples ligados 
funcionalmente al rendimiento como criterio de selección indirecto. Sin embargo, el 
actual “cuello de botella”, tanto para identificar estos atributos como para comprender 
sus bases genéticas, es una detallada y correcta caracterización fenotípica de 
poblaciones de mapeo. Esta información, combinada con las herramientas moleculares 
disponibles, permitiría establecer un modelo más completo de la relación genotipo-
fenotipo y de la interacción genotipo-ambiente. En este contexto, el objetivo de la tesis 
fue caracterizar fenotípicamente una población de líneas doble haploide de trigo, 
obtenida a partir de cultivares que generan alto rendimiento potencial a través de una 
combinación diferente de número y peso de grano, e identificar atributos ecofisiológicos 
ligados funcionalmente con el rendimiento. La población utilizada se evaluó en dos 
ambientes contrastantes bajo condiciones potenciales de campo, donde se uniformó el 
tiempo a floración y la altura de planta, a fin de evitar las posibles confusiones en la 
identificación de otros atributos claves asociados al rendimiento. Las variaciones en 
rendimiento fueron explicadas principalmente por cambios en la biomasa acumulada 
durante todo el ciclo (r2>0.80 en cada ambiente), producto de diferencias en la 
eficiencia en el uso de la radiación (EUR), manteniéndose el índice de cosecha 
relativamente contante. El número de granos por unidad de superficie, que tendió a 
asociarse mejor con el coeficiente de fertilidad de espiga (CFE) que con el peso seco de 
espigas a floración, fue el principal componente del rendimiento. Mejoras en la EUR 
durante el período de crecimiento de la espiga (produciría espigas más pesadas) y un 
mayor CFE (no asociado a reducciones en el peso potencial de grano) serían dos 
atributos clave para incrementar el rendimiento potencial en trigo. 
 
Palabras clave: Triticum aestivum, población de mapeo, fenotipeado, período 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 than the current genetic gains. 

This indicates a loss in efficiency in conventional breeding, which uses empirical 
selection for grain yield per se as strategy. To complement this strategy, the use of 
simple ecophysiological attributes, functionally linked with grain yield, has been 
proposed as an indirect selection criterion. However, the current “bottleneck” is a 
detailed and accurate phenotyping of mapping populations not only to identify these 
attributes but also to understand their genetic basis. This information, combined with the 
available molecular tools, would provide a more complete model of genotype-
phenotype relationship and genotype-environment interaction. In this context, the 
objective of the thesis was to phenotypically characterize a double haploid population of 
wheat, which was obtained from cultivars that generate high grain yield potential 
through a different combination of grain number and weight, and to identify 
ecophysiological attributes functionally linked with grain yield. The population used 
was evaluated in two contrasting environments under potential field conditions. In each 
environment, both flowering time and plant height were uniformed to avoid possible 
confusion in the identification of fine mechanisms that can be produced by variations in 
these attributes. Grain yield variations were robustly explained by changes in 
accumulated biomass (r2>0.80 in each environment) due to differences in radiation use 
efficiency (RUE); harvest index remaining relatively constant. Grain number per unit of 
area, which tended to be better associated with spike fertility coefficient (SFC) than 
with spike dry weight at anthesis, was the main grain yield component. RUE 
improvements during spike growth period (which would produce heavier spikes) and a 
greater SFC (which should not reduce the potential grain weight) would be two key 
attributes to increase wheat grain yield potential. 

 
Key words: Triticum aestivum, mapping population, phenotyping, spike growth period. 
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1 - Introducción general 

1.1 - Planteo del problema y revisión de antecedentes 
1.1.1 - Importancia del cultivo de trigo y requerimientos futuros 

El trigo pan (Triticum aestivum L.) es un componente esencial de la dieta humana, 
proveyendo alrededor de una quinta parte de las calorías consumidas (FAO, 2011); y su 
demanda mundial crece a tasas mayores que las actuales ganancias genéticas en 
rendimiento de los diferentes países (Reynolds et al., 2009b). La producción mundial de 
trigo aumentó más de seis veces durante el siglo XX a través de incrementos en el área 
cosechada durante la primera mitad, y de mejoras sustanciales en el rendimiento por 
unidad de superficie a partir de los ´60 (Slafer et al., 1994; Slafer et al., 1996). El 
mejoramiento ha sido responsable de más de la mitad de esta ganancia (Slafer y 
Andrade, 1991), atribuyéndose el resto a la aplicación de tecnología, pero 
fundamentalmente a la interacción entre el mejoramiento y el manejo (Evans y Fischer, 
1999). Sin embargo, el análisis de la evolución de los rendimientos medios mundiales 
muestra que las importantes ganancias obtenidas en las últimas décadas tendieron a 
reducirse e incluso a estabilizarse durante los últimos años (Calderini y Slafer, 1998; 
Miralles y Slafer, 2007; Fischer y Edmeades, 2010). Esta tendencia evidencia una 
pérdida de eficiencia en la mejora del cultivo (Reynolds et al., 2009b), resultado de una 
disminución en la tasa de progreso por unidad de costo económico en los programas de 
mejoramiento (Fischer, 2007a). Entonces, dado que la introducción sustentable de 
nuevas áreas de cultivo en una extensión significativa es poco probable, incrementar la 
productividad de la superficie ya utilizada parece ser la solución más conveniente para 
aumentar los niveles de producción mundial de trigo (Evans, 1999; Borlaug, 2007).  

El progreso en rendimiento continúa siendo el factor de mayor impacto sobre el 
crecimiento de la producción, y la ganancia en rendimiento potencial sigue siendo el 
principal componente de este progreso (Fischer, 2007b), dada la fuerte relación 
observada con el rendimiento alcanzado por los productores a lo largo de los años 
(Cassman, 1999; Abeledo et al., 2003; Fischer y Edmeades, 2010). Puede definirse al 
rendimiento potencial como aquel que es alcanzado por un determinado cultivar en un 
ambiente (radiación solar, temperatura, fotoperíodo, y características del suelo no 
modificables con manejo) sin limitaciones hídrico-nutricionales, y con un control 
efectivo de plagas, malezas, enfermedades y otros estreses (Evans y Fischer, 1999). Ha 
sido documentado que la selección por rendimiento potencial trae aparejada una mayor 
producción no solo en ambientes óptimos, sino también en ambientes sujetos a estreses 
abióticos (e.g. alta temperatura, déficit hídrico o salinidad), aunque de una intensidad 
moderada (Slafer et al., 1999; Araus et al., 2002; Acreche et al., 2008). De este modo, 
una ganancia en rendimiento potencial puede esperarse de que se exprese en un amplio 
rango de ambientes (Slafer y Araus, 2007; Reynolds et al., 2009b). 
 
1.1.2 - Aplicación de criterios ecofisiológicos como estrategia para acelerar el 
progreso del mejoramiento convencional  

El estudio de la fisiología de la generación del rendimiento potencial provee una 
estructura sólida de conocimiento que puede servir para complementar al mejoramiento 
empírico tradicional y, de esta forma, incrementar el rendimiento potencial y, por ende, 
la producción (Fischer, 2007b; Foulkes et al., 2011). En este marco, la utilización de 
atributos ecofisiológicos como criterio de selección podría acelerar la tasa de mejora, 
especialmente en un cultivo como trigo que ya ha sido sujeto a un intenso proceso de 
selección (Shorter et al., 1991). Por esta razón, se ha tratado de entender la asociación 
entre las mejoras del rendimiento y los cambios en atributos ecofisiológicos (Calderini 
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et al., 1995), existiendo en la actualidad numerosas propuestas que sostienen la 
factibilidad de utilizar atributos más simples que el rendimiento per se como criterio de 
selección indirecto para acelerar el progreso (e.g. Araus et al., 2002; Slafer et al., 2005; 
Reynolds et al., 2009a; Richards et al., 2010). 

El proceso para incorporar criterios ecofisiológicos en un programa de mejora 
tiene dos etapas: i) identificar atributos ecofisiológicos simples, relacionados 
funcionalmente con el rendimiento, y ii) comprender las bases genéticas que los 
gobiernan a fin de poder facilitar su manipulación y/o predecir su respuesta a la 
selección (Reynolds et al., 2001; Slafer, 2003). En relación al primer punto, varios 
atributos han sido identificados en trigo, pero aún resta entender mejor su asociación 
funcional con el rendimiento y las posibles relaciones establecidas entre ellos (Miralles 
y Slafer, 2007; Foulkes et al., 2011). En el segundo punto, la biología molecular ha 
tenido importantes avances en los últimos años, desarrollando el potencial para 
identificar y mapear varios genes mayores o QTL (loci de carácter cuantitativo) 
asociados a caracteres relativamente complejos (Snape et al., 2007). Sin embargo, es 
importante reconocer la importancia de las interacciones del genotipo con el ambiente 
en la expresión de los QTLs, y de éstos en diferentes fondos génicos (Yin et al., 1999; 
Thomas, 2003; Collard et al., 2005). La combinación de la información ecofisiológica 
con la molecular permitiría establecer un modelo más completo de la relación genotipo-
fenotipo y de la interacción genotipo-ambiente (Edmeades et al., 2004). 

Una evaluación fenotípica correcta y detallada es en la actualidad un factor más 
limitante que la disponibilidad de herramientas moleculares, a la hora de incrementar 
nuestro conocimiento (Snape y Moore, 2007; Richards et al., 2010). Si la medición de 
un determinado atributo es laboriosa y consume demasiado tiempo, es poco probable su 
adopción como criterio de mejora en un programa de mejoramiento (Austin, 1993). En 
este contexto, la evaluación fenotípica detallada de poblaciones de mapeo (e.g. líneas 
endocriadas recombinantes (RIL), líneas doble haploide (DH), etc.) es indispensable 
como base para identificar, tanto QTLs vinculados con atributos ecofisiológicos claves 
como marcadores moleculares precisos para los mismos (Collard et al., 2005), de modo 
que pueda ser adoptado por un programa de mejora de una forma relativamente fácil y 
económica. En este sentido, la complejidad genética, la importancia de la interacción 
genotipo-ambiente, y el costo del muestreo de cada una de las líneas experimentales 
determina el gran valor de la caracterización fenotípica sobre los métodos posteriores de 
selección basados en marcadores moleculares (Richards et al., 2010). Por lo tanto, 
resulta de interés estudiar en una población de mapeo atributos asociados 
funcionalmente al rendimiento potencial. 
 
1.1.3 - Generación del rendimiento en trigo, atributos ecofisiológicos asociados 

El rendimiento, en trigo así como en otros cultivos, está determinado por la 
interacción entre el genotipo y el ambiente (Fischer, 2001), cuyo resultado final es el 
producto de interacciones entre procesos de desarrollo y crecimiento que ocurren 
durante todo el ciclo del cultivo (Figura 1.1; Evans, 1993; Richards, 1996). Esta 
complejidad ha llevado a que los mejoradores generalmente se focalicen en el 
rendimiento per se, ya que es de fácil medición e integra toda la expresión génica que 
gobierna estos procesos, la mayoría de carácter cuantitativo (Richards et al., 2010). Sin 
embargo, una aproximación que considere al rendimiento como el resultado de la acción 
e interacción de diferentes atributos más que un atributo en si (Slafer, 2003), combinado 
con las herramientas moleculares disponibles actualmente, ayudaría a comprender mejor 
estas interacciones complejas (Fischer, 2007b). Si bien muchos atributos tienen 
beneficio potencial sobre el rendimiento, la evaluación de cuáles deben ser priorizados 
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en un programa de mejora debe sustentarse en el testeo empírico de hipótesis basadas en 
modelos conceptuales que incorporen el actual conocimiento ecofisiológico (Reynolds 
et al., 2001). En trigo, como en cualquier otro cultivo de grano, la generación del 
rendimiento puede analizarse a través de: i) la economía de acumulación y partición de 
materia seca, siendo también necesario considerar la fenología del cultivo, y de ii) los 
principales componentes numéricos (Slafer et al., 1994). 
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Figura 1.1. Diagrama esquemático del desarrollo y crecimiento de un cultivo de trigo. Se 
muestran los períodos donde el desarrollo del cultivo responde a la temperatura per se, a las 
temperaturas vernalizantes, y/o al fotoperíodo; la generación de área foliar, las dinámicas de 
aparición de macollos y flores, y el patrón de crecimiento de tallo, espiga y grano. En la parte 
intermedia se muestran los períodos de diferenciación y/o crecimiento de algunos órganos 
dentro de las etapas vegetativas, reproductiva y de llenado de granos; y en la inferior, la 
determinación de los componentes numéricos del rendimiento (Adaptado de Slafer y Rawson, 
1994; Miralles y Slafer, 1999; Slafer y Whitechurch, 2001; Slafer et al., 2003). 

 
1.1.3.1 - Tiempo a floración 

El patrón fenológico de un cultivo determina la capacidad de adaptación del 
mismo a una determinada zona, afectando directamente el rendimiento, ya sea por el 
uso de más recursos o por la exposición o escape a un determinado estrés ambiental 
(Slafer et al., 1994). En este sentido, sobresale el ajuste del tiempo a floración en 
diferentes áreas por parte del mejoramiento, dada la importancia que tiene para el 
cultivo de trigo la fecha de ocurrencia de antesis (AT), asociado al riesgo de heladas y al 
agua disponible para el llenado de granos (Slafer y Whitechurch, 2001). El tiempo a 
floración en trigo está gobernado principalmente por genes mayores que confieren 
sensibilidad al fotoperíodo (Ppd) (Scarth y Law, 1984; Worland, 1996; Stelmakh, 
1998), y requerimientos de vernalización (Vrn) (Snape, 1996), pero también por genes 
menores como los Eps de precocidad intrínseca (Bullrich et al., 2002; Appendino y 
Slafer, 2003). En este aspecto, fundamentalmente en lo que respecta a los dos primeros 
grupos de genes, es donde la biología molecular ha tenido mayor impacto sobre el 
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conocimiento del cultivo de trigo en los últimos años (Fischer, 2011). Por lo tanto, la 
identificación de atributos ligados funcionalmente con el rendimiento debe realizarse en 
materiales de similar ciclo a AT, a fin de poder identificar atributos relacionados con la 
potencialidad del rendimiento más que con la adaptación. 
 
1.1.3.2 - Acumulación de materia seca y partición 

Durante el siglo XX los programas de mejoramiento incrementaron exitosamente 
el rendimiento, a través de un mayor índice de cosecha (IC), sin una modificación 
sustancial de la biomasa total producida (Siddique et al., 1989a; Slafer y Andrade, 1991; 
Calderini et al., 1999b). Las variedades semienanas desarrolladas para reducir el vuelco, 
resultado de la introgresión de genes mayores de altura (genes Rht), presentaron una 
mayor partición al órgano cosechable por reducción de la competencia por asimilados 
entre el tallo y la espiga (Siddique et al., 1989b; Slafer et al., 1990; Calderini et al., 
1999b). Posteriores mejoras en el IC (i.e. luego del período llamado “Revolución 
Verde”) fueron producto de la selección por rendimiento per se (Calderini et al., 1995; 
Sayre et al., 1997; Calderini et al., 1999b). Si se considera el límite teórico de 0.62 
calculado para el IC (Austin et al., 1980a), los mayores IC registrados actualmente en 
trigos invernales (ca. 0.50) y primaverales (ca. 0.45) plantean la posibilidad de alguna 
mejora en este atributo (Fischer, 2007b). Sin embargo, incrementos futuros en el IC a 
través de la reducción de altura de planta son poco probables dado que la misma se 
relaciona parabólicamente con el rendimiento, encontrándose la mayoría de los 
cultivares modernos (i.e. de uso actual) en el rango óptimo (ca. entre 0.7 y 1 m; 
Richards, 1992; Miralles y Slafer, 1995). 

De acuerdo a lo expuesto anteriormente, las aproximaciones más viables para 
incrementar el rendimiento potencial en trigo deberían trabajar en obtener incrementos 
en la producción de biomasa y, eventualmente, aumentos paralelos en el IC. Si bien 
varias investigaciones sobre progreso genético durante el siglo pasado han manifestado 
una falta de correlación entre la biomasa producida y el rendimiento (Slafer et al., 1994 
y trabajos allí citados), otras evidencias han mostrado que la biomasa se asoció 
positivamente con la mejora en rendimiento, fundamentalmente a partir de los ´90 
(Reynolds et al., 1999; Donmez et al., 2001; Shearman et al., 2005; Foulkes et al., 
2007). Considerando que la producción de biomasa por parte del cultivo depende de la 
radiación fotosintéticamente activa (RFA) interceptada y de la eficiencia en el uso de 
esa radiación (EUR) para la fijación de carbono (Evans, 1978; Gardner et al., 1985), un 
objetivo central para los ecofisiólogos debería ser identificar atributos relacionados con 
estos dos procesos (Richards, 1996; Araus et al., 2008; Reynolds et al., 2009b). 

Bajo condiciones favorables, la cantidad de radiación interceptada depende 
fuertemente del manejo del cultivo (fecha y densidad de siembra, y fertilización), 
mientras que la EUR, si bien puede ser influida por la disponibilidad de nitrógeno, es 
afectada fundamentalmente por factores genéticos (Slafer et al., 1994). Además de las 
medidas de manejo mencionadas, la RFA interceptada y acumulada puede ser 
incrementada por una mejora en la tasa de establecimiento del cultivo (Richards, 2000), 
lo cual puede resultar de valor en ambientes donde la estación de crecimiento es acotada 
(Richards et al., 2010). Una mayor duración del área foliar (con valores por encima del 
índice de área foliar critico; Gardner et al., 1985) durante el llenado de granos (Fischer y 
Kohn, 1966) promovería la intercepción de RFA, siendo especialmente importante en 
ambientes donde la radiación incidente en dicho período es reducida (e.g. alta 
nubosidad). Numerosos atributos relacionados con el rápido establecimiento del 
canopeo y/o el retraso de la senescencia muestran una importante variación genética y 
son muy sencillos de seleccionar visualmente, por lo que no parecen ser un obstáculo 
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para incrementar el rendimiento potencial (Reynolds et al., 2009b). Por lo tanto, el foco 
debe ser puesto en incrementar la EUR, existiendo varios análisis de las limitaciones y 
de las vías potenciales para incrementarla (e.g. Reynolds et al., 2000; Long et al., 2006; 
Zhu et al., 2008; Murchie et al., 2009). Entre las propuestas, se destacan: i) incrementos 
de la tasa fotosintética foliar, ii) aumentos en el intercambio neto de carbono por parte 
del canopeo mediante una distribución más uniforme de la radiación incidente, y iii) 
reducciones de la tasa respiratoria (Foulkes et al., 2009; Parry et al., 2011).  
 
1.1.3.3 - Componentes numéricos del rendimiento 

Numerosas evidencias en la literatura han demostrado que las variaciones 
registradas en el rendimiento son mejor explicadas por cambios en el número de granos 
por unidad de superficie (NG), más que por cambios en el peso medio de granos (PG), 
debido no solo a efectos ambientales (Fischer, 1993; Magrin et al., 1993; Frederick y 
Bauer, 1999) sino también a ganancias genéticas (Calderini et al., 1999b y trabajos allí 
citados). Si bien existe variación genética en PG, este componente no ha contribuido 
notoriamente a incrementar el rendimiento potencial en trigo (Fischer, 2011), aunque 
los progresos recientes del CIMMYT (Centro Internacional de Mejoramiento de Maíz y 
Trigo) en trigos primaverales parecen estar más asociados con mejoras en el PG que con 
incrementos en el NG (Aisawi et al., 2010). Igualmente, a pesar de que algunos trabajos 
hayan planteado que un aumento del NG es simplemente una consecuencia de un mayor 
rendimiento (Sinclair y Jamieson, 2006; 2008), numerosas evidencias sostienen que el 
NG es el atributo causal de los cambios en el rendimiento (Fischer, 2008), siendo por lo 
tanto un rasgo crítico a considerar para lograr incrementos del rendimiento potencial en 
trigo (Miralles y Slafer, 2007).  

Estudios sobre cultivares liberados en diferentes épocas muestran una relación 
negativa entre el NG y PG, contrabalanceando los aumentos en el rendimiento debido a 
un mayor NG (Slafer y Andrade, 1989; Feil, 1992; Slafer y Andrade, 1993). Distintas 
evidencias han mostrado que esta compensación se debió a efectos no competitivos, ya 
que la mejora en NG se asocia con el establecimiento de granos en posiciones distales 
de la espiguilla, cuyo menor peso potencial conduce a un PG promedio menor (Miralles 
y Slafer, 1996; Acreche y Slafer, 2006). Así, las mejoras del rendimiento potencial 
podrían también estar orientadas a aumentar el peso potencial de granos distales, para 
mantener el PG frente a nuevos incrementos del NG. En este sentido, la falta de 
correlación entre NG y PG en la población de mapeo Seri-Babax proveniente del 
CIMMYT, la cual fue intensamente evaluada en la región triguera del Noreste 
Australiano (Rattey et al., 2009), es un ejemplo del posible incremento en NG sin 
compensaciones competitivas en PG (i.e. se pudieron identificar líneas de alto NG y 
PG). Igualmente, aún se desconoce si esta tendencia es el comienzo de una nueva regla 
para el progreso en rendimiento potencial, o simplemente una excepción (Fischer, 
2011). 

Numerosas evidencias en la literatura han mostrado que el rendimiento potencial 
en trigo está limitado principalmente por destinos (i.e. NG y peso potencial de éstos), 
aunque los materiales modernos pueden presentar algún grado de co-limitación por 
fuente (i.e. menor disponibilidad de asimilados por grano durante el llenado) y destino 
(Slafer y Savin, 1994; Borrás et al., 2004 y trabajos allí citados). Entonces, incrementar 
la capacidad del destino (ya sea por un mayor establecimiento de granos o por un mayor 
peso potencial), parece ser imprescindible para lograr mejoras del rendimiento 
potencial. Sin embargo, a medida que se produce este incremento, la cantidad de 
asimilados disponible para completar el llenado de los granos podría volverse menos 
excesiva y llegar a resultar limitante, al menos en parte (Reynolds et al., 1999). En este 
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sentido, bajo condiciones potenciales, una moderada limitación por fuente podría 
revertirse a través de: i) un incremento en la capacidad y eficiencia fotosintética post-
AT (Richards, 1996; Reynolds et al., 2005), y/o ii) el incremento de las reservas 
acumuladas en tallo a floración para sostener el llenado de un mayor NG de mayor peso 
potencial (Borrás et al., 2004). 

Si bien cada una de estas estrategias involucra diferentes procesos, aún muy poco 
comprendidos, un mayor contenido de carbohidratos solubles (CHS) en tallo a floración 
podría ser un atributo favorable para incrementar el rendimiento potencial en algunos 
ambientes (Reynolds et al., 2009b). Los asimilados disponibles para el crecimiento de 
los granos son provistos por la fotosíntesis real entre floración y madurez y, en caso que 
estos fotoasimilados no sean suficientes, el cultivo puede removilizar las reservas 
acumuladas en tallos (Austin et al., 1980b; Schnyder, 1993). Así, la contribución de las 
reservas acumuladas al llenado de los granos es mayor cuando la asimilación por 
fotosíntesis se ve limitada (Asseng y van Herwaarden, 2003; Ruuska et al., 2006), lo 
que puede suceder aun bajo condiciones post-AT (por manejo o ambiente) favorables 
(Gebbing et al., 1999; Fischer, 2007b) cuando la demanda del destino es alta. En el 
Reino Unido, se observó una relación positiva entre el año de liberación de cultivares de 
trigos invernales y los CHS almacenados en tallos a floración, lo que fue vinculado 
positivamente con el progreso en rendimiento (Shearman et al., 2005). Estas evidencias, 
sumado a la existencia de variabilidad genética (Foulkes et al., 2002; Ruuska et al., 
2006) y alta heredabilidad (Ruuska et al., 2006) del atributo (contenido de CHS en tallos 
a floración) promocionan el uso de este atributo como criterio indirecto de mejora 
(Rebetzke et al., 2008). Sin embargo, esta estrategia podría no ser eficiente a la hora de 
de maximizar el destino del cultivo ya que estos asimilados podrían destinarse a 
producir más y/o mayores flores (Fischer, 2007b). En este sentido, Dreccer et al. (2009) 
realizaron una evaluación de cuatro RILs contrastantes en la acumulación de CHS en 
tallos a floración, demostrando que las líneas con mayor cantidad de reservas tuvieron 
un PG mayor, lo que compensó (i.e. rendimiento similar o superior) el menor NG 
establecido. Es necesario, entonces, comprender mejor el impacto de la acumulación de 
reservas sobre el rendimiento potencial en trigo, focalizándose en las compensaciones 
que podrían establecerse tanto sobre la determinación del NG como del PG. 
 
1.1.3.4 - Relación entre la economía de la acumulación de materia seca y la 
determinación del número de granos 

La generación del NG debe ser analizada en términos de la economía de materia 
seca durante el período crítico, más que en términos de subcomponentes numéricos (e.g. 
espigas por unidad de superficie, granos por espiga), con el fin de identificar atributos 
factibles de ser manipulados (Fischer, 1983; Slafer, 2003). El periodo crítico más 
aceptado y validado en la actualidad para la determinación del NG en trigo comprende 
unas pocas semanas previas a floración (Fischer, 1985). Durante esta etapa, la 
competencia que se genera entre tallos y espigas por los asimilados disponibles 
determinaría que gran parte de las flores en desarrollo no alcancen el estado de flor fértil 
en AT (Kirby, 1988). La fuerte respuesta del NG a cambios en el crecimiento del 
cultivo y la partición se evidencia en la relación positiva entre el peso seco de espigas 
(PSE) a floración y el número de flores fértiles (e.g. Stockman et al., 1983; Miralles et 
al., 1998; Miralles et al., 2000; González et al., 2005c; Serrago et al., 2008) y/o el NG 
(e.g. Siddique et al., 1989b; Slafer y Andrade, 1993; Abbate et al., 1997; Demotes-
Mainard et al., 1999; González et al., 2003). En línea con ello, Fischer (1983) propuso 
analizar la determinación del NG mediante una aproximación basada en la acumulación, 
partición y eficiencia de utilización de asimilados durante el período crítico, y cuyos 
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componentes principales son el PSE a floración y el coeficiente de fertilidad de espigas 
(CFE), i.e. número de granos establecidos por unidad de PSE (Figura 1.2). El PSE, a su 
vez, es producto de la duración del período (DPCE) y de la tasa de crecimiento de las 
espigas (TCE), siendo esta última función de la tasa de crecimiento del cultivo en dicho 
período (TCCPCE) y de la partición de biomasa a las espigas (PBE). Para que esta 
estructura de análisis resulte útil desde el punto de vista ecofisiológico, pensando en una 
futura mejora, los atributos involucrados deben ser relativamente independientes 
(Fischer, 2008). Entonces, es necesario evaluar no solo el impacto de cada atributo 
sobre la determinación del NG, sino también las relaciones establecidas entre los 
mismos. 

NG

PSE

DPCE TCE

TCC
PCE

PBE

CFE

 
Figura 1.2. Diagrama de los atributos ecofisiológicos en los cuales se desglosa la aproximación 
propuesta por Fischer (1983) para analizar la determinación del número de granos (NG) en 
trigo. El peso seco (PSE) y el coeficiente de fertilidad de espigas (CFE) son los componentes 
principales, la duración del período de crecimiento de la espiga (DPCE), las tasa de crecimiento 
de las espigas (TCE) y del cultivo (TCCPCE) durante dicho período, y la partición de biomasa a 
espiga (PBE) son los componentes secundarios. 

 
Una de las vías propuestas para incrementar el PSE a floración es el aumento de la 

DPCE relativo al ciclo a AT, mediante la manipulación del desarrollo (Halloran y 
Pennell, 1982; Slafer et al., 1996; Miralles et al., 2000; Slafer et al., 2001; Slafer, 2003; 
Miralles y Slafer, 2007), aunque las bases genéticas de este atributo permanecen aún 
poco comprendidas. Siguiendo esta hipótesis, se demostró: i) la existencia de 
variabilidad en la duración de la fase de elongación del tallo, dentro de la cual crece la 
espiga, en materiales comerciales de trigo con tiempo similar a floración (Whitechurch 
et al., 2007a; 2007b; González et al., 2011); ii) que la sensibilidad fotoperiódica durante 
la DPCE es independiente de la respuesta en etapas previas del desarrollo, tanto en 
estudios bajo condiciones controladas (Miralles y Richards, 2000) como a campo 
(González et al., 2003; 2005c; Serrago et al., 2008); y iii) que las modificaciones de la 
DPCE, por alteraciones del ambiente fotoperiódico (Miralles et al., 2000; González et 
al., 2003; Serrago et al., 2008) o del estado alélico de genes Ppd (González et al., 
2005a), modificaron el número de flores fértiles en una proporción similar al PSE. El 
incremento en NG, frente a un alargamiento de la DPCE, fue mediado por una mayor 
acumulación de asimilados en las espigas, permitiendo que los primordios florales 
previamente iniciados continúen su progreso hacia el estado de flor fértil (González et 
al., 2005b; Ghiglione et al., 2008). Estos resultados permiten pensar en una 
manipulación independiente de las etapas pre-AT (Halloran y Pennell, 1982), utilizando 
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la sensibilidad fotoperiódica como vía para incrementar la DPCE sin modificar el 
tiempo a floración (Slafer et al., 2001). Para ello, es necesario evaluar el impacto de este 
atributo sobre la determinación del NG bajo condiciones naturales (i.e. sin 
modificaciones artificiales del fotoperíodo) en poblaciones segregantes diseñadas para 
tal fin, con el objetivo de intentar establecer la factibilidad de selección. En este sentido, 
un estudio reciente mostró que, si bien una mayor DPCE aumentó el NG, la respuesta a 
la selección por este atributo fue nula al comparar grupos de individuos F4 con su 
progenie (i.e. F5) y sus medio hermanos (i.e. F4), indicando una importante influencia 
del ambiente sobre la expresión de la variabilidad genética en DPCE (García et al., 
2011). 

Las propuestas para incrementar la TCCPCE se focalizan en mejoras de la EUR 
pre-AT, tanto por modificaciones a nivel de canopeo como a nivel de hoja (Reynolds et 
al., 2005; 2009b). Si bien algunos estudios no encontraron diferencias genéticas en la 
TCCPCE (Sayre et al., 1997; Abbate et al., 1998), otros trabajos demostraron en forma 
directa (Shearman et al., 2005), o con evidencias indirectas (Fischer et al., 1998), una 
asociación positiva entre la mejora de la EUR pre-AT y el progreso genético en 
rendimiento. Estos resultados sugieren que el NG podría ser incrementado por mejoras 
en la TCCPCE, lo que ha sido corroborado en cultivares modernos de arroz (Takai et al., 
2006; Katsura et al., 2007; Ohsumi et al., 2007). Por lo tanto, si bien las condiciones 
ambientales (principalmente la radiación solar) tienen una influencia marcada sobre la 
TCCPCE (Fischer, 2011), podría existir variabilidad genotípica, fundamentalmente en los 
procesos fotosintéticos, factible de ser utilizada para mejorar el NG y el rendimiento 
potencial en trigo. 

Tanto la propuesta de incrementar la DPCE como la TCCPCE consideran necesario 
al menos mantener la PBE, la que podría aun incrementarse al manipular uno o ambos 
atributos. En el pasado, la introgresión de genes de enanismo (Rht) modificó 
sustancialmente la PBE debido a una reducción en la competencia entre el tallo y la 
espiga (ver arriba). Incrementos en la PBE sin mayores reducciones en altura podrían 
lograrse a expensas de otros órganos de la planta (i.e. láminas, tallos y vainas, etc.), 
aunque la estrategia más viable, considerando las posibles penalidades en el sistema 
radical, el mayor riesgo de vuelco, y la importancia de los CHS para el llenado de 
granos (ver arriba), sería reducir la partición a carbohidratos estructurales en tallos 
(Foulkes et al., 2011 y trabajos allí citados). Es necesario, entonces, evaluar el impacto 
sobre la determinación del NG de cada uno de los atributos de la aproximación 
planteada por Fischer (1983), así como las relaciones funcionales entre ellos, en 
materiales de altura de planta similar. 

El CFE ha sido el atributo ecofisiológico menos estudiado de la estructura de 
análisis propuesta, pero no por ello menos importante para la determinación del NG, 
puesto que integra procesos como la partición de asimilados dentro de la espiga en 
crecimiento, la supervivencia floral, y el cuaje de los granos (Fischer, 2001). 
Incrementos en el CFE explicaron gran parte de la mejora en el NG en cultivares 
argentinos liberados en los `80s y principios de los `90s (Abbate et al., 1998) y en los 
nuevos cultivares europeos (Acreche et al., 2008). Además, una evaluación reciente de 
39 cultivares comerciales argentinos mostró que los cambios en el NG fueron mejor 
explicados por variaciones en el CFE que en el PSE a floración, sin correlacionen entre 
estos dos atributos (González et al., 2011), lo cual permitiría manipular ambos 
independientemente (Fischer, 1983). Sin embargo, es necesario considerar las posibles 
penalidades que puede arrastrar la selección por un mayor CFE. En este aspecto, podría 
establecerse una relación negativa entre el CFE y el PG potencial (Fischer, 2008 y 
trabajos allí citados), si el mayor número de flores fértiles por unidad de PSE a floración 
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resultara en una menor cantidad de materia seca por flor en crecimiento que reduzca el 
tamaño de los carpelos (Calderini et al., 2001), lo cual podría reducir el PG logrado 
(Fischer y HilleRisLambers, 1978). Por otro lado, mejoras en el NG debidas 
fundamentalmente a la fertilidad de las espigas (i.e. mayor CFE), sin un mayor 
crecimiento del cultivo durante el período crítico que permita incrementar la cantidad de 
reservas, podrían determinar una menor disponibilidad de asimilados para cada grano 
durante el llenado, si la EUR post-floración no se incrementa. En este sentido, sería 
importante determinar la relación entre el CFE y tanto el PG como la cantidad de CHS 
almacenados en tallos a floración por cada grano establecido. 
 
1.2 - Objetivos e hipótesis 
1.2.1 - Objetivo general 

Caracterizar fenotípicamente una población de líneas DH de trigo, obtenida a 
partir de cultivares que generan alto rendimiento potencial a través de una combinación 
diferente de NG y PG, e identificar atributos ecofisiológicos ligados funcionalmente con 
el rendimiento. 
 
1.2.2 - Objetivos específicos 

i) Evaluar la variabilidad fenotípica en tiempo a floración y altura de planta de la 
población de líneas DH. 

ii)  Analizar la generación del rendimiento en un set de materiales de tiempo a 
floración y altura de planta similar (seleccionados a partir del objetivo i) mediante dos 
aproximaciones sencillas (i.e. rendimiento = biomasa x IC y rendimiento = NG x PG). 

iii)  Analizar, en el mismo set de materiales utilizado en el objetivo ii, la 
variabilidad fenotípica de atributos ecofisiológicos vinculados con la determinación del 
NG, de acuerdo a la aproximación propuesta por Fischer (1983) (Figura 1.2), e 
identificar aquel o aquellos de mayor impacto, considerando las posibles 
compensaciones, tanto entre atributos como con el PG. 

 
1.2.3 - Hipótesis 

Dado que el primer objetivo específico se focaliza en una caracterización 
fenotípica de la población, las hipótesis detalladas a continuación se vinculan a los 
objetivos específicos ii y iii. Del segundo y tercer objetivo se desprenden las hipótesis i 
y ii, respectivamente, mientras que la hipótesis iii se vincula a ambos. 

i) Bajo condiciones potenciales, el IC se mantiene relativamente estable y las 
variaciones en rendimiento dependen de los cambios en la biomasa producida durante el 
ciclo del cultivo, los cuales son el resultado de diferencias en la EUR más que en la 
captura de este recurso. 

ii)  El PSE y el CFE son atributos relativamente independientes, por lo tanto un 
mayor NG puede ser alcanzado explotando cualquiera de estos atributos sin que existan 
compensaciones competitivas entre ambos. 

iii)  Los materiales con un mayor NG asociado a mejoras en el CFE cuentan con 
menos reservas disponibles para el llenado de cada grano, reduciéndose el PG logrado 
aun bajo condiciones potenciales, aunque la caída en este componente es menos que 
proporcional al aumento en el NG. 

 
1.3 - Estructura de la tesis 

Para cumplir con los objetivos y poner a prueba las hipótesis planteadas, una 
población de líneas DH de trigo se evaluó en dos ambientes diferentes bajo condiciones 
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potenciales de campo. La presente tesis está organizada en 5 capítulos. En el capítulo 1 
(Introducción general) se expusieron los antecedentes sobre el tema, los cuales dan 
sustento a las hipótesis. En el capítulo 2 (Materiales y métodos) se realiza una 
descripción general de los experimentos y los análisis realizados. En los capítulos 3 
(Generación del rendimiento en materiales de trigo con tiempo a floración y altura 
de planta similar) y 4 (Atributos ecofisiológicos favorables para incrementar el 
número de granos) se exponen los resultados experimentales del trabajo, incorporando 
una breve introducción, el detalle de las variables de respuesta utilizadas, y la discusión 
de los mismos. Por último, en el capítulo 5 (Discusión general y consideraciones 
finales) se presenta un modelo de la generación del rendimiento potencial en los 
materiales evaluados, se contrastan las hipótesis, y se consideran las implicancias para 
futuras investigaciones y aplicaciones prácticas de los resultados obtenidos. 
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CAPÍTULO 2 
 

Materiales y métodos 
 





15 

 

 

 

2 - Materiales y métodos 

2.1 - Material vegetal 
Se utilizó una población de líneas DH de trigo y sus respectivas líneas parentales. 

Esta población de mapeo, compuesta por 105 líneas, ha sido obtenida en el CIMMYT 
por cruzamiento de dos cultivares comerciales mexicanos (materiales primaverales) de 
alto rendimiento potencial (Reynolds et al., 2009b) y caracterizada molecularmente en 
el John Innes Centre (Griffiths, comunicación personal). Los cultivares parentales son 
“Bacanora”, que presenta un elevado rendimiento a través de un alto NG pero bajo PG, 
y “Weebil” que también muestra un elevado rendimiento pero, contrariamente, 
caracterizado por un bajo NG y un alto PG. En el primer ensayo (Buenos Aires 2009) se 
utilizaron 99 líneas DH por no contar con semilla de las otras 6 líneas de la población. 
 
2.2 - Ambientes 

Se realizaron dos experimentos a campo en ambientes diferentes. El primer 
ensayo se llevó a cabo en el Campo Experimental del Departamento de Producción 
Vegetal de la Facultad de Agronomía de la Universidad de Buenos Aires (34° 35´S, 58° 
29´O, 26 msnm), Buenos Aires (Argentina), durante 2009 (BA-09); mientras que el 
segundo ensayo se llevó a cabo en el Campo Experimental Norman E. Borlaug del 
CIMMYT (27°25’N, 109°54’O, 38 msnm), Ciudad Obregón (México), durante 2009/10 
(CO-09/10). Los ensayos fueron conducidos sin limitaciones hídrico-nutricionales, 
aunque bajo diferente sistema de cultivo en cada ambiente. En BA-09, el cultivo se 
implantó en plano, de forma similar a lo realizado en toda la Región Pampeana 
Argentina. En CO-09/10, en cambio, en el cultivo se implantó sobre “camellones” que 
permiten realizar riego por surco, lo que es habitual en todo el Valle del río Yaqui 
(Sayre et al., 1998). En ambos casos, se realizó labranza convencional y se utilizó una 
sembradora experimental con cono dosificador. Las fechas de siembra fueron el 5 de 
Julio en BA-09 y el 2 de Diciembre en CO-09/10, que corresponden a fechas 
consideradas óptimas para trigos primaverales en cada una de las zonas. En BA-09, la 
densidad de siembra objetivo fue de 200 plantas m-2; mientras que en CO-09/10 varió 
entre 170 y 190 plantas m-2, debido a que (por razones logísticas del Campo 
Experimental) se utilizaron los mismos gramos de semilla en todas las parcelas, aún 
cuando existía variación en el PG de los materiales. De cualquier modo, las densidades 
utilizadas se encontraron dentro del rango agronómico en ambos ambientes. Las 
precipitaciones ocurridas durante el ciclo del cultivo se complementaron con riego (por 
aspersión en BA-09 y por surco en CO-09/10) para mantener el suelo a capacidad de 
campo. La fertilización fue ajustada, de acuerdo a los análisis de suelo realizados previo 
a la siembra, para llegar a ca. 180 kg de nitrógeno por ha (0-60 cm de profundidad) y 20 
ppm de fósforo (0-20 cm) en ambos ambientes, de forma tal que el cultivo no presente 
limitaciones de ninguno de estos dos macronutrientes. Las malezas fueron controladas 
mediante la aplicación de herbicidas post-emergentes, y las plagas y enfermedades 
mediante aplicaciones periódicas de insecticidas y fungicidas. 
 
2.3 - Diseño experimental 

Los ensayos tuvieron diseños y unidades experimentales diferentes en cada 
ambiente. En BA-09 el diseño del ensayo fue completamente aleatorizado (DCA) con 3 
repeticiones de cada línea DH o parental, siendo la unidad experimental una parcela de 
ca. 1.8m2 (5 surcos de 2.1m de largo, distanciados entre sí a 17.5cm). En CO-09/10 el 
diseño experimental fue un alfa lattice (Mead, 1997) con 2 repeticiones de cada línea 
DH o parental, siendo la unidad experimental una parcela de ca. 2m2. Esta parcela fue 
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de 2.5m x 0.8m, siendo esta última medida el ancho del camellón (incluyendo los surcos 
para riego a ambos lados), y en la que se sembraron dos surcos centrados a 25 cm entre 
sí.  
 

2.4 - Análisis estadístico 
Los datos fueron analizados en dos etapas. En primer lugar, se realizó un análisis 

preliminar de los dos ambientes en forma conjunta, a través de un modelo mixto, con el 
fin de evaluar la importancia relativa de los términos del modelo: genotipo, ambiente e 
interacción genotipo x ambiente. Dado que los diseños experimentales fueron diferentes 
entre ambientes (i.e. DCA con 3 repeticiones en BA-09 y alfa lattice con 2 repeticiones 
en CO-09/10), se decidió utilizar una aproximación espacial posterior, i.e. se asignó un 
número de fila y de columna a cada unidad experimental en cada ensayo, las que se 
consideraron como factores aleatorios jerarquizados dentro del ambiente (Romagosa, 
comunicación personal). Los genotipos se asumieron como efectos fijos, ya que el 
objetivo fue analizar su comportamiento y no fueron seleccionados al azar, sino que se 
eligió esta población por las características de los padres (Piepho et al., 2003). El 
ambiente, y por ende la interacción genotipo x ambiente, también fueron considerados 
efectos fijos, ya que no fueron seleccionados aleatoriamente, sino que se aprovecharon 
las facilidades experimentales disponibles (Piepho et al., 2003). Posteriormente, se 
analizó cada ensayo por separado, de acuerdo a su diseño experimental, obteniendo para 
cada variable de respuesta la media de cada genotipo en BA-09 y el BLUE (mejor 
estimador lineal insesgado) de cada genotipo en CO-09/10, ya que el alfa lattice es un 
modelo mixto (Mead, 1997). Debido a que el ambiente tuvo un efecto significativo 
(p<0.01) sobre todas las variables (Tabla 2.1), y el testeo de los genotipos en solo dos 
ambientes no es suficiente para predecir su comportamiento relativo en ambientes 
futuros, i.e. heredabilidad en sentido estricto (de la Vega, comunicación personal), no se 
justificó utilizar una media conjunta de los dos ambientes para cada genotipo (Borràs et 
al., 2009).  
 
Tabla 2.1. Significancia de cada término considerado como efecto fijo en el modelo mixto 
utilizado para analizar todos los datos en forma conjunta, para cada una de las variables de 
respuesta (evaluadas de la misma forma en los dos ambientes) más importantes de la tesis. 

Términos del modelo (valor de p) Variable de 
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 

Índice de cosecha < 0.0001 < 0.0001    0.1667 

Número de granos < 0.0001 < 0.0001    0.6423 

Peso de grano < 0.0001 < 0.0001 < 0.0001 
 
Para el análisis estadístico de los datos se utilizaron dos softwares. Los modelos 

mixtos (i.e. aproximación de filas y columnas, y el alfa lattice) se analizaron mediante el 
PROC MIXED de SAS (SAS-Institute, 1999), mientras que el DCA se analizó con 
InfoStat (Di Rienzo et al., 2010). Con este segundo software también se realizó la 
estadística descriptiva de la población en cada ambiente, i.e. se estimó la media 
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poblacional y el desvió estándar (DE), información que se utilizó para seleccionar 
materiales, y los análisis de regresión lineal y correlación (coeficiente de Pearson) para 
establecer relaciones funcionales entre atributos. 
 
2.5 - Selección de líneas DH 

Un set de líneas DH fue seleccionado en cada uno de los ambientes, considerando 
ciclo a AT y altura de planta similar (ver Resultados del capítulo 3). El rango de 
selección establecido tuvo un criterio diferente en cada una de estas variables. En el 
caso del ciclo a AT, se seleccionaron aquellas líneas DH cuyo tiempo a floración (i.e. 
días entre emergencia (Em) y AT) se encontró en el rango comprendido entre la media 
poblacional +/- 0.5DE. En el caso de altura de planta, el rango de selección fue el 
establecido entre la media poblacional +/- 1DE. Estos criterios respondieron al 
compromiso entre un rango acotado de la variable y el mayor número de líneas DH 
selectas posibles. De esta forma, los set seleccionados incluyeron más del 40% de las 
líneas evaluadas en cada uno de los ambientes (i.e. 42 líneas DH tanto en BA-09 como 
en CO-09/10). Las líneas parentales (i.e. los cultivares Bacanora y Weebil) también se 
incluyeron en estos set. 
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CAPÍTULO 3 
 

Generación del rendimiento en materiales de trigo 
con tiempo a floración y altura de planta similar 
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3 - Generación del rendimiento en materiales de trigo con tiempo a floración y 
altura de planta similar 

3.1 - Introducción 
Una correcta evaluación fenotípica, además de basarse en modelos 

ecofisiológicos, debe considerar aquellos atributos que promuevan variabilidad y/o 
confusión en la identificación de atributos finos ligados funcionalmente al rendimiento 
(Reynolds et al., 2001). Si bien el rendimiento es generado a lo largo de todo el ciclo del 
cultivo (Figura 1.1), unas pocas semanas alrededor de floración resultan claves para la 
definición del mismo, ya que el NG (principal componente del rendimiento en trigo) 
queda establecido en dicho período (Fischer, 1985), y además se define el peso 
potencial de esos granos (Calderini et al., 2001). Diferencias en la temperatura media y 
la radiación solar explorada por los materiales durante este período pueden afectar la 
expresión del rendimiento potencial (Magrin et al., 1993; Fischer, 2011). De esta 
manera, si los materiales evaluados no son similares en tiempo a floración (i.e. no 
exploran el mismo ambiente durante el período crítico), los cambios fenotípicos 
registrados en un determinado atributo pueden ser producto de la simple variación en 
parámetros climáticos (Reynolds y Tuberosa, 2008). Por otra parte, variaciones en la 
altura de planta pueden llevar a asociar atributos favorables erróneamente. Así, 
materiales con altura de planta fuera del rango considerado óptimo (ca. entre 0.7 y 1 m; 
Richards, 1992; Miralles y Slafer, 1995) pueden confundir los datos al modificar 
patrones de crecimiento y partición que no benefician al rendimiento (Miralles y Slafer, 
1995). Entonces, uniformar el tiempo a floración y la altura de planta debe ser el primer 
paso para comenzar con la identificación de otros atributos favorables para incrementar 
el rendimiento potencial (Reynolds et al., 2001; Reynolds et al., 2009b). 

Un fenotipeado incorrecto, no solo falla en la identificación de atributos 
funcionalmente ligados al rendimiento, sino que entrega datos sesgados, lo que limita el 
desarrollo de marcadores asociados a QTLs de atributos clave (Reynolds et al., 2009a; 
Reynolds et al., 2009b). Es frecuente encontrar en la literatura trabajos donde se omiten 
las diferencias en tiempo a floración si el ciclo promedio de la población se ajusta al 
ambiente objetivo (e.g. Forster et al., 2004; Blake et al., 2009; Bogard et al., 2011), 
razón principal por la cual en estudios de QTLs comúnmente se identifican loci de Ppd 
(i.e. genes de respuesta fotoperiódica) y Eps (i.e. genes de precocidad intrínseca) como 
los de mayor asociación con el rendimiento. Por lo tanto, si bien son componentes 
importantes del rendimiento potencial en trigo, las expresiones fenotípicas de genes 
mayores, como por ejemplo la altura de planta (Siddique et al., 1989b; Calderini et al., 
1999b) o la sensibilidad fotoperiódica (Slafer et al., 2001), deben ser similares cuando el 
objetivo es identificar la influencia de genes menores sobre algún atributo 
ecofisiológico determinante del rendimiento (Reynolds y Tuberosa, 2008). Una 
estrategia, para evitar estas confusiones, consiste en utilizar sets de líneas de 
poblaciones ya existentes, con un rango de variación en tiempo a floración y altura de 
planta lo más estrecho posible en el ambiente objetivo (Reynolds et al., 2009b).  

El segundo paso de una correcta caracterización fenotípica es comprender las 
estrategias de generación de rendimiento en los materiales evaluados. Este paso previo 
ayuda a focalizar la identificación posterior de atributos clave ligados al rendimiento. 
Como se mencionó en el capítulo 1, dos aproximaciones son comúnmente utilizadas, 
debido a su simplicidad y a la fácil determinación de sus componentes, para analizar el 
rendimiento potencial del cultivo, el producto de: i) la biomasa producida y el IC, o ii) 
el NG y el PG (Slafer et al., 1994). Si bien cada uno de estos componentes involucra, en 
mayor o menor medida, diferentes procesos fisiológicos, su análisis permite comprender 
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qué característica del cultivo podría ser manipulada con el objetivo de incrementar el 
rendimiento potencial. 

Considerando la primera de estas aproximaciones, las ganancias genéticas en 
rendimiento en trigo en el pasado fueron explicadas por incrementos en el IC, pero en el 
futuro deberían estar relacionadas con una mejora en la biomasa producida (Miralles y 
Slafer, 2007). Diferentes estudios demuestran que el IC en materiales de altos 
rendimiento no ha progresado genéticamente desde los `90s (Sayre et al., 1997; 
Reynolds et al., 1999). Además, particiones a granos en madurez mayores a 0.5 
aumentarían el riesgo de vuelco del cultivo (Berry et al., 2007). Entonces, progresos 
futuros en el rendimiento potencial deberían provenir fundamentalmente de incrementos 
en la biomasa producida, dentro de la altura de planta óptima establecida y sin que esto 
provoque penalidades en los elevados IC alcanzados actualmente (Miralles y Slafer, 
2007; Fischer, 2011). Considerando los componentes fisiológicos, la mejora en la 
eficiencia de uso de la radiación (EUR) parece ser el actual “cuello de botella” para 
incrementar la producción de biomasa en trigo (Reynolds et al., 2009b), ya que el 
mejoramiento convencional, combinado con las prácticas de manejo actuales, permiten 
que los cultivos maximicen la intercepción de RFA durante el período crítico, bajo 
condiciones potenciales en regiones trigueras templadas (Slafer et al., 1994). Por lo 
tanto, los esfuerzos futuros deben centrarse en mejorar la capacidad y eficiencia 
fotosintética del cultivo (Parry et al., 2011). 

En lo que respecta a la segunda aproximación (i.e. modelo de componentes 
numéricos del rendimiento), dado que el NG tiene una mayor importancia relativa sobre 
la generación del rendimiento en trigo que el PG (Fischer, 1993; Magrin et al., 1993; 
Calderini et al., 1999b; Frederick y Bauer, 1999) y, por lo general, se asocia 
negativamente con este último (Slafer y Andrade, 1989; Feil, 1992; Slafer y Andrade, 
1993), resulta necesario mantener el PG frente a mejoras en el NG. Igualmente, 
considerando el impacto que tiene el PG en los nuevos materiales primaverales de 
CIMMYT (Aisawi et al., 2010), la estrategia de mejora podría ser más ambiciosa 
tratando de aumentar no solo el NG sino también el PG. Para ello deberían establecerse 
un mayor número de flores de mayor tamaño (i.e. más granos de mayor peso potencial), 
lo cual puede requerir romper alguna compensación evolutiva (Sadras y Denison, 2009). 

Cualquier estrategia que logre incrementar el destino del cultivo (i.e. NG y/o peso 
potencial) debe considerar la disponibilidad de asimilados por grano aún bajo 
condiciones potenciales de crecimiento (Reynolds et al., 2009b). En este aspecto, se ha 
propuesto seleccionar indirectamente por contenido de reservas en floración como 
estrategia que permita sostener el crecimiento de los granos (Shearman et al., 2005). Sin 
embargo, la relación entre la acumulación de CHS en tallo a floración y el rendimiento 
potencial depende del ambiente, ya que la limitación de este último por radiación post-
AT varía entre regiones (Reynolds et al., 2009b y trabajos allí citados). Por otro lado, 
los asimilados que no son almacenados como reservas (i.e. bajo contenido de CHS en 
tallos) podrían invertirse en más o mayores flores para incrementar el destino post-AT 
(Fischer, 2007b), lo que es objetivo principal para la mejora. Es necesario, entonces, 
determinar el impacto sobre cada uno de los componentes principales del rendimiento 
que podría arrastrar la selección por mayor contenido de CHS en tallo a floración 
(Dreccer et al., 2009). 

Este capítulo responderá a los objetivos específicos i y ii de esta tesis (ver capítulo 
1). Así, una vez determinada la variabilidad fenotípica en tiempo a floración y altura de 
planta de la población de líneas DH (objetivo i), se seleccionaron materiales que 
presentaron una estrecha variabilidad en estos atributos para, luego, analizar la 
generación del rendimiento en un set de materiales de tiempo a floración y altura de 
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planta similar, mediante dos aproximaciones sencillas, i.e. rendimiento = biomasa x IC, 
y rendimiento = NG x PG (objetivo ii). De esta forma, el presente capítulo pone a 
prueba la primera hipótesis planteada en la tesis, y entrega evidencias para, junto con los 
resultados del capítulo siguiente, poner a prueba la última hipótesis. 
 
3.2 - Materiales y métodos 
3.2.1 - Condiciones generales 

Las condiciones generales y el diseño experimental de cada uno de los dos 
ambientes utilizados (BA-09 y CO-09/10), así como el análisis estadístico realizado, 
fueron descriptos en el capítulo anterior. Por lo tanto, en esta sección solo se detallan las 
variables de respuesta utilizadas en este capítulo. 
 
3.2.2 - Variables de respuesta 

Se realizaron observaciones periódicas del cultivo (ca. 3 veces por semana), con el 
objetivo de determinar las fechas de Em, de primer nudo detectable (PND), de hoja 
bandera (HB) y de AT, de acuerdo a la escala de Zadoks et al. (1974). Se consideró Em 
cuando se observó la primera hoja emergida (Z1.1), PND fue caracterizado mediante 
determinaciones no destructivas cuando se detectó el primer nudo por encima (ca. 1-2 
cm) de la base de la planta (Z3.1), HB cuando se visualizó la lígula de la última hoja 
(Z3.9), y AT cuando las anteras de la espiga estuvieron abiertas, presentando coloración 
amarilla (Z6.5). Todas las evaluaciones se realizaron en el vástago principal, 
considerándose que un determinado estado fenológico fue alcanzado cuando el 50% de 
las plantas de la parcela lo presentó. En el caso de PND se evaluaron ca. 20 plantas por 
parcela. Por su parte, el momento correspondiente a madurez fisiológica (MF) se 
determinó a partir del seguimiento periódico (dos veces por semana desde 10 días post-
AT) de la dinámica de acumulación de materia seca en los granos basales (1 y 2) de las 
dos espiguillas centrales. La fecha de MF fue considerada como el momento en que 
finalizó la acumulación de materia seca en dichos granos. 

El ciclo total del cultivo se dividió en pre y post-AT, y a su vez, el ciclo a AT (i.e. 
desde Em a AT) se dividió en dos etapas. La primera, comprendida entre Em y PND, 
incluyó las fases vegetativa (i.e. diferenciación de hojas) y de diferenciación de 
espiguillas (FVE), dado que PND coincide, bajo la mayoría de las condiciones 
agronómicas, con la diferenciación de la espiguilla terminal (Slafer y Rawson, 1994; 
Kirby et al., 1999). La segunda etapa pre-AT fue la fase de elongación del tallo (FET), 
comprendida entre PND y AT, la que incluye el período de crecimiento de la espiga 
(Kirby, 1988). La duración de todas estas etapas fenológicas se calculó en unidades de 
tiempo térmico (°Cd), utilizando la temperatura registrada por centrales meteorológicas 
instaladas en el campo experimental (ca. 20 m del experimento en BA-09) o cercanas al 
mismo (ca. 1500 m del experimento en CO-09/10). En el caso del ciclo a AT y las 
etapas pre-AT se consideró una temperatura base de 0°C (Kirby et al., 1985; Hay y 
Kirby, 1991), mientras que para la etapa post-AT, desde 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 criterios utilizados para seleccionar 
un set de líneas DH en cada ambiente. Debido a ello, el ciclo a AT, además de 
calcularse en unidades de tiempo térmico, se calculó en días calendarios desde Em. Por 
su parte, la altura de planta fue registrada una semana previa a la cosecha. Para ello se 
realizaron 5 mediciones en diferentes lugares de cada parcela, considerando solo los 
tallos (i.e. altura del tallo elegido desde el suelo a la base de la espiga). 

Se estimó la acumulación de biomasa durante el ciclo del cultivo, discriminando 
entre la acumulación pre y post-AT, el contenido de CHS en tallos a floración, y el IC 
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luego de alcanzada MF. Para estimar la acumulación de biomasa pre-AT, en BA-09 se 
cosecharon 30cm del surco central de cada parcela (ca. 0.05m2) en AT, mientras que en 
CO-09/10 se cosecharon 50cm de los dos surcos de cada parcela (0.4m2) una semana 
post-AT (AT+7). Las plantas de toda la muestra en BA-09, y de una submuestra (ca. 
30%) en CO-09/10, fueron separadas en 3 categorías: espigas, hojas verdes y tallos (esta 
última categoría incluyó las vainas). Las muestras fueron secadas en estufa (ca. 72hs a 
60°C) y pesadas. Posteriormente, se molieron los tallos (incluyendo las vainas) y se 
determinó el contenido de CHS por extracción secuencial en etanol y agua, utilizando el 
método de determinación de antrona (Yemm y Willis, 1954). El contenido de CHS en 
tallos por unidad de superficie se estimó como el producto entre el porcentaje de CHS 
obtenido y materia seca de tallos y vainas. Para estimar la biomasa acumulada durante 
todo el ciclo, y durante post-AT (i.e. diferencia entre biomasa total y biomasa pre-AT), 
en BA-09 se cosecharon 30cm de dos surcos centrales de cada parcela (ca. 0.1m2) una 
semana después de MF, mientras que en CO-09/10 se estimó en forma indirecta 
mediante el rendimiento (ver más adelante) y el IC (Hobbs y Sayre, 2001). En BA-09, el 
IC se estimó como el cociente entre el rendimiento obtenido y la biomasa aérea total 
acumulada a MF (ver más adelante). En CO-09/10, el IC se estimó de forma similar, 
pero en este caso se utilizó una muestra de 25 vástagos cosechados en cada parcela una 
semana después de MF, los que se trillaron para conocer el peso seco de sus granos y, 
por ende, la partición de biomasa. 

A la cosecha del cultivo, se estimó el rendimiento y sus componentes numéricos 
principales. En BA-09/10, se utilizó el muestreo de biomasa aérea realizado una semana 
después de MF para estimar, luego de trillar las espigas, el rendimiento en base seca 
(i.e. se secaron los granos en estufa antes de pesar). El PG se calculó a través del 
promedio de dos submuestras de 100 granos cada una, y el NG se estimó como el 
cociente entre el rendimiento y el PG estimado. En CO-09/10, las parcelas (ca. 1.6m2 de 
superficie remanente) se cosecharon mecánicamente aproximadamente dos semanas 
después de MF. Una submuestra (ca. 5%) se secó y pesó para posteriormente corregir el 
rendimiento por contenido de humedad. El PG y el NG se estimaron de forma similar al 
ensayo BA-09. Posteriormente, en los dos ambientes se estimó la tasa (TLL) y duración 
del llenado de granos (DLL), componentes en los que habitualmente se disgrega el PG 
(Egli, 1981; Egli, 2006). La DLL se consideró como el tiempo térmico transcurrido 
entre AT y MF, y la TLL se asumió lineal durante todo el período, estimándose como el 
cociente entre el PG y la DLL. En lo que respecta a los subcomponentes del NG, el 
número de espigas por unidad de superficie (NE) se estimó en forma directa en BA-09, 
contándolas en la muestra cosechada para estimar el rendimiento, y en forma indirecta 
en CO-09/10 (ver Hobbs y Sayre, 2001). En este último caso, la submuestra utilizada 
para estimar el IC también se utilizó para estimar la PBE a cosecha, pesando las espigas 
secas antes de trillarlas. Así, el NE resultó del cociente entre el PSE por unidad de 
superficie y el peso de cada espiga individual (estimado en la submuestra). El número 
de granos por espiga (NGE) se estimó en ambos ensayos como el cociente entre el NG y 
el NE. Además, se registró el número de espiguillas fértiles en 5 espigas representativas, 
de la muestra cosechada en BA-09 o de la parcela una semana previa a la cosecha en 
CO-09/10, con lo que se pudo estimar tanto el número de espiguillas fértiles por espiga 
(eE) como el número de granos por espiguilla (NGe). 

En BA-09 se estimó la cantidad de RFA interceptada acumulada y la EUR a lo 
largo del ciclo del cultivo, y discriminada entre pre y post-AT. Para ello, desde 
comienzos de macollaje hasta MF se tomaron mediciones periódicas (ca. dos veces por 
semana), entre las 12 y 14 horas en días despejados (ver Calderini et al., 1997), de la 
radiación incidente (Ri) y la trasmitida (Rt), utilizando un radiómetro lineal (BAR-RAD 
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100; Cavadevices.com, Buenos Aires, Argentina). La Ri se estimó colocando el sensor 
sobre el canopeo, mientras que la Rt se obtuvo del promedio de tres mediciones 
(izquierda, centro y derecha) en el entresurco central de cada parcela, siguiendo el perfil 
verde del canopeo (i.e. inmediatamente encima del perfil de senescencia). Con estos 
valores se estimó la eficiencia de intercepción de radiación al mediodía (ei) como (Ri - 
Rt) / Ri, para posteriormente estimar la eficiencia de intercepción de radiación diaria 
(eiD) de acuerdo a la ecuación propuesta por Charles-Edwards y Lawn (1984): 
eiD = 2ei / (1 + ei)   
La evolución de la eiD a lo largo del ciclo del cultivo se estimó mediante un modelo de 
optimización que fijó los valores experimentales, por medio de un software de ajuste de 
curvas (Radushev et al., 2007). Los modelos utilizados fueron:  
i) eiD = A / (1 + e-B*( t-C)) 
donde A es la máxima eiD, B es el cambio relativo en la eiD, C es el tiempo al cual 
ocurre el punto de inflexión, y t es el tiempo (i.e. días desde emergencia), y  
ii) eiD = A + B*t  + C*t2 
donde A es la eiD cuando t (tiempo desde emergencia) = 0, B es el t cuando la eiD 
comienza a decrecer, y C (siempre negativo en este modelo) es el cambio relativo en la 
eiD. Los parámetros A, B y C son estimados por el modelo a partir de los datos 
experimentales, en el caso del modelo ii), el parámetro A careció de sentido biológico 
dado que se utilizó solo la parte decreciente de la parábola. La curva sigmoidea (modelo 
i) se utilizó para modelar la eiD desde emergencia a AT, mientras que con la parte 
decreciente de la parábola (modelo ii) se modeló la eiD desde AT hasta la total 
senescencia del canopeo. La radiación solar interceptada cada día se estimó como el 
producto entre la eiD modelada para ese día y la radiación solar incidente, registrada en 
la estación meteorológica ubicada a ca. 20m del ensayo, de la cual se consideró que el 
48% corresponde a la RFA (Demotes-Mainard y Jeuffroy, 2004). Se asumió que toda la 
RFA interceptada por el canopeo fue absorbida. Finalmente, se estimó la EUR como el 
cociente entre la biomasa acumulada y la RFA interceptada acumulada (i.e. sumatoria 
de RFA interceptada diaria) para el período considerado (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 desarrollo y crecimiento de los 
cultivos de trigo fueron diferentes entre ambientes (Figura 3.1). Debido a la ubicación 
latitudinal, el fotoperíodo explorado por cultivos invernales fue más largo en BA-09 
durante la mayor parte de la estación de crecimiento. A su vez, tanto la temperatura 
como la radiación solar incidente fueron más variables en este ambiente respecto de 
CO-09/10. En promedio, la temperatura media fue menor en BA-09 que en CO-09/10 
hasta floración, ocurriendo lo contrario durante el llenado de granos; mientras que la 
radiación incidente fue siempre mayor en CO-09/10. El cociente fototermal diario, 
estimado como el cociente entre radiación solar media diaria y la temperatura media 
diaria menos 4.5°C (Fischer, 1985), respondió a las variaciones en éstas variables. 
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Figura 3.1. Evolución de (a) la temperatura media diaria, (b) el fotoperíodo, (c) la radiación 
solar media diaria incidente, y (d) el cociente fototermal diario, en función de los días desde la 
emergencia del cultivo en Buenos Aires 2009 (BA-09, líneas negras) y Ciudad Obregón 
2009/10 (CO-09/10, líneas grises). Las barras (negras BA-09 y grises CO-09/10) indican el 
período durante el cual todos los materiales alcanzaron antesis. 

 
3.3.2 - Variabilidad poblacional en fenología y altura de planta 

La población presentó segregación transgresiva (i.e. algunas líneas DH tuvieron 
valores superiores y otras inferiores a los de las líneas parentales) en ciclo a AT y, en 
menor medida, en altura de planta, en los dos ambientes explorados (Figura 3.2). El 
ciclo a AT de Bacanora y Weebil fue similar dentro de cada ambiente con diferencias 
menores a 5°Cd (i.e. diferencias menores a 0.1DE), y a su vez cercano a la media 
poblacional (1183 y 1335°Cd en BA-09 y CO-09/10, respectivamente) cada caso. En lo 
que respecta a la altura de planta, donde el grueso de la población estuvo dentro del 
rango considerado óptimo para rendimiento (ca. entre 0.7 y 1m; Richards, 1992; 
Miralles y Slafer, 1995), la diferencia entre líneas parentales fue de ca. 2DE (i.e. 12 y 
9cm en BA-09 y CO-09/10, respectivamente) en cualquiera de los dos ambientes 
(Weebil fue siempre más alto que Bacanora), y los valores se alejaron de las medias 
poblacionales (76 y 84cm en BA-09 y CO-09/10, respectivamente). En lo que respecta a 
la población de líneas DH, el rango de variación en altura de planta fue mayor en BA-09 
(30cm vs. 25cm en CO-09/10), mientras que el de ciclo a AT fue mayor en CO-09/10 
(322°Cd vs. 279°Cd en BA-09). En los dos atributos y en los dos ambientes, se observó 
una variabilidad entre líneas DH de ca. 5DE. 
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Figura 3.2. Contraste entre ambientes, Buenos Aires 2009 (BA-09) y Ciudad Obregón 2009/10 
(CO-09/10), en (a) la duración del ciclo a antesis (AT) y (b) la altura de planta, de las líneas 
doble haploide (círculos) y parentales (Bacanora, triángulos, y Weebil, cuadrados). La línea 
punteada indica la relación 1:1, y las flechas la media poblacional (negra) y la media +/- 1 
desvío estándar (grises). 

 
En promedio, la población presentó un mayor tiempo a floración y altura de planta 

en CO-09/10 (Figura 3.2). El ciclo a AT fue ca. 150°Cd más prolongado en CO-09/10 
(1335°Cd) respecto de BA-09 (1183°Cd), y las plantas fueron ca. 8 cm más altas en 
CO-09/10 (84cm) que en BA-09 (76cm). Esta mayor duración del ciclo a AT fue 
debida, fundamentalmente, a una mayor duración promedio de la FVE (644°Cd en BA-
09 y 776°Cd en CO-09/10), ya que la duración promedio de la FET fue similar entre 
ambientes (539°Cd en BA-09 y 558°Cd en CO-09/10). Dado que las duraciones de las 
etapas se consideran en unidades de tiempo térmico, las diferencias entre ambientes 
pueden explicarse a través de cambios en el fotoperíodo explorado a lo largo del ciclo a 
AT del cultivo (Slafer y Rawson, 1994), el cual fue mayor en BA-09 respecto de CO-
09/10 (Figura 3.1). Por otra parte, el ranking poblacional, tanto en ciclo a AT como en 
altura de planta, varío entre ambientes. En otras palabras, dos líneas DH similares en un 
ambiente fueron diferentes en el otro, o si se comparan dos líneas DH, la de mayor 
tiempo a floración o altura de planta en un ambiente tardó menos en florecer y fue más 
baja en el otro. 
 
3.3.3 - Set de líneas DH seleccionados 

Los set de líneas DH seleccionados (más del 40% de la población en cada 
ambiente) tuvieron una variabilidad de no más de 4 días en ciclo a AT y las diferencias 
no fueron mayores a 12cm en altura de planta (Figura 3.3). Estos dos atributos no se 
relacionaron entre ellos en ninguno de los ambientes (Figura 3.4). En BA-09, el ciclo a 
AT del set (42 líneas DH), tomado desde la Em del cultivo, varió entre 86 y 90 días, 
mientras que la altura de planta varió entre 70 y 82cm. En CO-09/10, por su parte, los 
rangos de variación del set seleccionado (también 42 líneas DH) fueron de entre 84 y 88 
días en ciclo a AT, y de entre 78 y 89cm de altura de planta. Del total de líneas DH 
seleccionadas (por tiempo a floración y altura), 22 de ellas (más del 50% de las líneas 
DH) se repitieron en los dos ambientes. Los ciclos a AT de Bacanora y Weebil 
estuvieron dentro del rango seleccionado en BA-09 (coincidió con la media de 88 días). 
Sin embargo, en CO-09/10 las líneas parentales estuvieron fuera del rango seleccionado, 
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aunque la diferencia con el límite inferior de éste fue de solo un día (83 vs 84 días), lo 
que es despreciable en términos agronómicos. En ambos casos, las líneas parentales 
tuvieron alturas de planta similares a la de los extremos del set seleccionado (Bacanora 
69 y 79cm y Weebil 81 y 88cm, en BA-09 y CO-09/10, respectivamente). 
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Figura 3.3. Distribución poblacional de (a, c) el ciclo a antesis (AT) y (b, d) la altura de planta 
de las líneas doble haploide (DH) en Buenos Aires 2009 (BA-09, panel superior) y Ciudad 
Obregón 2009/10 (CO-09/10, panel inferior). Las flechas indican las líneas parentales 
(coincidentes en ciclo a AT), y las barras llenas corresponden al rango de variación 
seleccionado en cada ambiente. 
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Figura 3.4. Relación entre la altura de planta y el ciclo a antesis (AT) de las líneas doble 
haploide (círculos) y de las líneas parentales (Bacanora, triángulos, y Weebil, cuadrados), en 
Buenos Aires 2009 (símbolos blancos) y Ciudad Obregón 2009/10 (símbolos grises), mostrando 
toda la población (panel izquierdo) y el set de materiales seleccionados (panel derecho) en cada 
ambiente. 

 
3.3.4 - Rendimiento 

El nivel de rendimiento fue mayor en BA-09 respecto de CO-09/10, tanto en el 
promedio del set de líneas DH seleccionadas, como en las líneas parentales (Tabla 3.1). 
Si se consideran las dos aproximaciones que se abordan en este capítulo, el mayor 
rendimiento registrado en BA-09 fue producto de una mayor producción de biomasa 
durante el ciclo y de un mayor establecimiento de granos por unidad de superficie. Si 
bien no es el objetivo del trabajo comparar la potencialidad de cada ambiente, las 
diferencias se muestran solo a modo informativo. En este aspecto, es importante resaltar 
que la distribución espacial del cultivo dentro de la unidad experimental fue más 
heterogénea en CO-09/10 que en BA-09, debido a las características del sistema de 
siembra utilizado (ver descripción en el capítulo 2). Esta heterogeneidad espacial pudo 
haber reducido la producción de biomasa y el rendimiento (Auld et al., 1983; Satorre, 
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1999) en CO-09/10, a pesar de que el cultivo exploró condiciones potenciales para ese 
ambiente. El sistema de siembra usado en CO-09/10 (camellones con surcos de riego) es 
el comúnmente utilizado por el CIMMYT, tanto para caracterizar fenotípicamente 
poblaciones de mapeo de trigo (e.g. Olivares-Villegas et al., 2007; Lopes y Reynolds, 
2010), como para analizar el progreso genético en rendimiento (e.g. Sayre et al., 1998). 
 
Tabla 3.1. Rendimiento (Rto), biomasa aérea a cosecha (Biom), índice de cosecha (IC), número 
de granos por unidad de superficie (NG) y peso medio de granos (PG) promedios de los set de 
líneas doble haploide (DH) seleccionados, y de las líneas parentales (Bacanora y Weebil) en 
Buenos Aires 2009 (valores sobre fondo sin marcar) y en Ciudad Obregón 2009/10 (valores 
sobre fondo gris). Entre paréntesis se indica el error estándar del set de líneas DH seleccionado 
en cada ambiente. 

 

 Rto (g m-2) Biom (g m-2) IC NG (103 m-2) PG (mg) 

Set líneas 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 0.43 17.3 38 

Set líneas DH 588 (8.0) 1238 (17.6) 0.48 (0.002) 15.0 (0.31) 40 (0.5) 

Bacanora  575 1175 0.49 14.8 39 

Weebil 596 1255 0.48 13.0 46 

 
 
3.3.5 - Acumulación de biomasa y partición 

Considerando ambos ambientes, las variaciones en rendimiento fueron mejor 
explicadas por cambios en la biomasa aérea producida durante todo el ciclo, más que 
por modificaciones en el IC (Figura 3.5). La relación positiva entre la biomasa aérea a 
cosecha y el rendimiento fue robusta y consistente en cada uno de los ambientes 
(r2=0.86, p<0.01 y r2=0.89, p<0.01, en BA-09 y CO-09/10, respectivamente), mientras 
que el IC solo tendió a explicar el rendimiento en BA-09 (r2=0.23, p<0.01). Las líneas 
parentales mostraron un comportamiento similar a las líneas DH dentro de cada 
ambiente. Si bien en ambos casos los rendimientos de éstos cultivares fueron cercanos a 
la media del set seleccionado, en BA-09 Bacanora rindió ca. 9% más que Weebil, 
producto de una mayor producción de biomasa (ca. 9% más); mientras que en CO-
09/10, este último material fue el que mostró una mayor cantidad de biomasa acumulada 
(ca. 7% más), y por lo tanto un mayor rendimiento (ca. un 4% más). El rango de 
variación en rendimiento y biomasa fue superior al registrado en IC, siendo este siempre 
mayor en BA-09 (coeficientes de variación de 14 y 9% en rendimiento, de 12 y 9% en 
biomasa, y de 5 y 3% en IC, en BA-09 y CO-09/10, respectivamente). 
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Figura 3.5. Relación entre el rendimiento y (a) la biomasa aérea a cosecha o (b) el índice de 
cosecha, en los set de líneas doble haploide seleccionados (círculos) y en las líneas parentales 
(Bacanora, triángulos, y Weebil, cuadrados), en Buenos Aires 2009 (símbolos blancos) y en 
Ciudad Obregón 2009/10 (símbolos grises). Se indica ajuste por regresión lineal y coeficiente de 
regresión (considerando los dos ambientes, y tanto las líneas doble haploide como las 
parentales, en forma conjunta). 

 
En BA-09 (único ambiente donde se estimaron los determinantes fisiológicos de 

la producción de biomasa), las variaciones en acumulación de materia seca fueron mejor 
explicadas por cambios en la EUR, más que por las diferencias en la cantidad de RFA 
interceptada (Figura 3.6). En promedio, las líneas DH seleccionadas tuvieron una eiD 
cercana al 95% alrededor de floración (Inserto figura 3.6a). Las líneas parentales 
mostraron valores similares de eiD, siendo levemente superior la de Weebil. La EUR 
también fue el parámetro que mejor explicó las diferencias en producción de biomasa 
tanto en pre (r2=0.79, p<0.01) como en post-AT (r2=0.85, p<0.01). El comportamiento 
observado en el set de líneas DH (i.e. asociación positiva entre biomasa y EUR, y falta 
de asociación entre biomasa y RFAi) se mantuvo en toda la población y no solo en este 
set particular de materiales (datos no mostrados). Por lo tanto, la selección de líneas DH 
con ciclo a AT y altura de planta similar no condicionó el resultado observado para 
estos atributos. 
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Figura 3.6. Relación entre la biomasa aérea en madurez fisiológica y (a) la radiación 
fotosintéticamente activa (RFA) interceptada y acumulada por el canopeo durante todo el ciclo, 
o (b) la eficiencia en el uso de esa radiación (EUR), en el set de líneas doble haploide (DH) 
seleccionado (círculos) y en las líneas parentales (Bacanora, triángulos, y Weebil, cuadrados), 
en Buenos Aires 2009. Se indica ajuste por regresión lineal y coeficiente de regresión 
(considerando los dos ambientes, y tanto las líneas doble haploide como las parentales, en forma 
conjunta). En el inserto se muestra la eficiencia de intercepción de radiación diaria (eiD) 
promedio del set de líneas DH en primer nudo detectable (PND), hoja bandera (HB), antesis 
(AT), una semana post-AT (AT+7), mitad del llenado de granos (MLL) y madurez fisiológica 
(MF), indicando el rango de variación total y la eiD de 0.95 (línea punteada). 

 
3.3.6 - Componentes numéricos del rendimiento 

Considerando la segunda aproximación propuesta en este capítulo, el NG fue el 
componente que mejor explicó las variaciones en el rendimiento (Figura 3.7). Este 
componente se asoció positivamente con el rendimiento, tanto en CO-09/10 (r2=0.70, 
p<0.01) como en BA-09 (r2=0.39, p<0.01). El PG, por su parte, se asoció positivamente 
con el rendimiento en BA-09 (r2=0.20, p<0.01), pero negativamente en CO-09/10 
(r2=0.15, p=0.01). Las líneas parentales mantuvieron diferencias en componentes 
numéricos proporcionalmente mayores a las diferencias en rendimiento (una de las 
características por las cuales se los eligió). En ambos ambientes, Bacanora mostró un 
mayor NG (45% y 14% más en BA-09 y CO-09/10, respectivamente) que Weebil, 
mientras que este último presentó un mayor PG (31% y 18% más en BA-09 y CO-
09/10, respectivamente) que Bacanora. De este modo, el mayor rendimiento de 
Bacanora en BA-09 se debió a un mayor NG; mientras que en CO-09/10, el mayor 
rendimiento de Weebil fue producto de un mayor PG. 



33 
 

 

 

10 15 20 25 30
400

500

600

700

800

900

r2=0.59, p<0.01

Número de granos (10-3 m-2)

R
en

di
m

ie
nt

o 
(g

 m
-2

)

20 25 30 35 40 45 50
Peso de grano (mg)

a b

 

Figura 3.7. Relación entre el rendimiento y (a) el número de granos por unidad de superficie o 
(b) el peso medio de esos granos, en los set de líneas doble haploide seleccionados (círculos) y 
en las líneas parentales (Bacanora, triángulos, y Weebil, cuadrados), en Buenos Aires 2009 
(símbolos blancos) y en Ciudad Obregón 2009/10 (símbolos grises). Se indica ajuste por 
regresión lineal y coeficiente de regresión (considerando los dos ambientes, y tanto las líneas 
doble haploide como las parentales, en forma conjunta). 

 
En términos generales, las variaciones en el NG dependieron más del NE que del 

NGE (Tabla 3.2). Igualmente, ambos subcomponentes numéricos se correlacionaron 
positivamente con el NG, pero tendieron a estar negativamente relacionados entre ellos. 
En el caso de las líneas parentales, en los dos ambientes, el mayor NG de Bacanora con 
respecto a Weebil se debió tanto a un mayor NE (33% y 5% más en BA-09 y CO-09/10, 
respectivamente) como a un mayor NGE (11% y 7% más en BA-09 y CO-09/10, 
respectivamente). En ambos ambientes, el NGE se asoció positivamente tanto con el eE 
como con el NGe, subcomponentes que se correlacionaron positivamente entre ellos. 
Sin embargo, el NGe mostró un coeficiente de correlación mayor que el eE con el NGE, 
y al igual que éste último se asoció negativamente con el NE. 
 
Tabla 3.2. Coeficientes de correlación (Pearson) entre el número de granos por unidad de 
superficie (NG) y sus subcomponentes numéricos, número de espigas por unidad de superficie 
(NE), número de granos por espiga (NGE), espiguillas fértiles por espiga (eE), y número de 
granos por espiguilla (NGe), en el set de líneas doble haploide seleccionado en Buenos Aires 
2009 (valores sobre fondo sin marcar) o en Ciudad Obregón 2009/10 (valores sobre fondo gris). 
Los asteriscos indican valores de p menores a 0.05 (**) ó 0.10 (*). 

 
           NG  NE NGE eE NGe 

 NG       0.71**    0.49**    0.47**     0.27* 
NE  0.76**  -0.27*     0.09  -0.38** 

NGE  0.42** -0.26*     0.57**   0.82** 
eE   0.24    -0.06     0.47**    0.98** 

NGe  0.35** -0.25*     0.88**    0.93**  



34 
 

 

 

Para analizar las diferencias en PG se analizó su relación con: i) los dos atributos 
de la aproximación tradicional, TLL y DLL (Egli, 1981; Egli, 2006), ii) el NGe, como 
un indicador de una posible reducción del PG producto del establecimiento de granos de 
menor peso potencial (Miralles y Slafer, 1996; Acreche y Slafer, 2006), iii) la RFA 
incidente acumulada durante post-AT por cada grano establecido (dado que la eiD solo 
se midió en BA-09), como un indicador de la capacidad fotosintética durante el llenado, 
y iv) con los CHS almacenados a floración por cada grano establecido, como un 
indicador de las reservas disponibles para el llenado. Teniendo en cuenta estas 
aproximaciones, la variable que mejor explicó las variaciones de PG en BA-09 fue la 
TLL (r2=0.34, p<0.01) (Figura 3.8), mientras que en CO-09/10 fueron la cantidad de 
RFA incidente por grano durante el llenado (r2=0.61, p<0.01) (Figura 3.8) y los CHS 
almacenados por grano en AT+7 (r2=0.28, p<0.01) (Figura 3.9). En los otros casos, las 
variables elegidas no se asociaron significativamente con el PG, o explicaron menos del 
20% de las diferencias registradas en este componente. En el caso particular de BA-09 
el límite inferior de PG alcanzado (i.e. menor PG para una determinada cantidad de 
CHS por grano) fue mayor a medida que el contenido de reservas por grano se 
incrementó (Figura 3.9a). Por otra parte, cuando se analizó en forma conjunta los dos 
set de líneas DH seleccionados, las variaciones en PG fueron mejor explicadas por 
cambios en la TLL (relación lineal), y en la cantidad de RFA incidente por grano 
durante post-AT (relación curvilínea). En los dos ambientes, las diferencias en esta 
última variable se debieron más a cambios en el NG establecido (r2=0.71, p<0.01 y 
r2=0.81, p<0.01, en BA-09 y CO-09/10, respectivamente), que a variaciones en la DLL 
(r2=0.31, p<0.01 y r2=0.38, p<0.01, en BA-09 y CO-09/10, respectivamente). 
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Figura 3.8. Relación entre el peso medio de granos y (a) la tasa y (b) la duración del llenado, (c) 
el número de granos por espiguilla, o (d) la cantidad de radiación fotosintéticamente activa 
(RFA) incidente por cada grano establecido durante post-antesis (AT), en los set de líneas doble 
haploide seleccionados (círculos) y en las líneas parentales (Bacanora, triángulos, y Weebil, 
cuadrados), en Buenos Aires 2009 (símbolos blancos) y Ciudad Obregón 2009/10 (símbolos 
grises). Se indican ajustes por regresión lineal o no lineal, según el caso, y coeficientes de 
regresión (considerando los dos ambientes, y tanto las líneas doble haploide como las 
parentales, en forma conjunta). 
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Figura 3.9. Relación entre el peso medio de granos y la cantidad de carbohidratos solubles 
(CHS) almacenados en (a) antesis (AT) o (b) una semana post-antesis (AT+7) por cada grano 
establecido, en los set de líneas doble haploide seleccionados (círculos) y en las líneas 
parentales (Bacanora, triángulos, y Weebil, cuadrados), en Buenos Aires 2009 (símbolos 
blancos) y Ciudad Obregón 2009/10 (símbolos grises). Se indica ajuste por regresión lineal y 
coeficiente de regresión (considerando las líneas doble haploide y las parentales en forma 
conjunta). 

 
3.3.7 - Relación entre el número y el peso de grano 

Los dos componentes numéricos principales del rendimiento (NG y PG) se 
asociaron negativamente en el set de líneas DH seleccionado en CO-09/10 (r2=0.68, 
p<0.001), pero no se observó patrón alguno en BA-09 (Figura 3.10). En este último 
ambiente el rendimiento mostró mayor variabilidad que en CO-09/10. Si se analizan los 
percentiles en lugar de los extremos, el 70% de los valores del set difirieron en menos 
de 1Mg ha-1 en CO-09/10, mientras que en BA-09 difirieron en más de 2Mg ha-1. 
Entonces, considerando los dos componentes numéricos principales, las diferentes 
estrategias de generación del rendimiento (principal característica de las líneas 
parentales) fueron más marcadas en BA-09. El rango de variación en NG y PG fue 
similar al de rendimiento en el set de BA-09 (coeficientes de variación de 14, 13 y 11% 
para rendimiento, NG y PG, respectivamente). En el set de CO-09/10, en cambio, el 
rango de variación del NG fue mayor al de rendimiento, mientras que el del PG fue 
menor (coeficientes de variación de 9, 14 y 7% para rendimiento, NG y PG, 
respectivamente). 
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Figura 3.10. Relación entre el peso medio y el número de granos por unidad de superficie, en 
los set de líneas doble haploide seleccionados (círculos) y en las líneas parentales (Bacanora, 
triángulos, y Weebil, cuadrados), en Buenos Aires 2009 (símbolos blancos) y Ciudad Obregón 
2009/10 (símbolos grises). Las curvas punteadas representan curvas de iso-rendimiento. 

 

3.4 - Discusión 
3.4.1 - Tiempo a floración y altura de planta 

La segregación transgresiva resultó ser una fuente cuantitativamente importante 
de variabilidad, fundamentalmente en fenología. Si bien las líneas parentales son 
cultivares elite, adaptados a los ambientes evaluados y con similar tiempo a floración, la 
población tuvo un rango de variación de más de dos semanas en el ciclo a AT. 
Resultados similares han sido mostrados en poblaciones de mapeo, tanto de trigo 
primaveral (Borràs-Gelonch et al., 2012) como de cebada (Borràs et al., 2009) y de 
arroz (Zhou et al., 2001). El rango de variación en días hasta AT fue similar al 
observado en poblaciones segregantes de trigo primaveral evaluadas en latitudes 
similares a BA-09 (García et al., 2011) y CO-09/10 (McIntyre et al., 2009), donde las 
líneas parentales también fueron cultivares adaptados al ambiente. En latitudes mayores, 
donde el fotoperíodo explorado es más inductivo, el rango de variación, como era de 
esperar, fue menor (Blake et al., 2009). Si bien el conocimiento de las bases genéticas 
que gobiernan la duración del ciclo a AT se ha incrementado notablemente (Fischer, 
2011), aún resta identificar mucho alelos, no solo del grupo de genes Eps sino también 
de los genes Ppd  y Vrn, los cuales podrían estar presentes en el genoma de trigo (Snape 
et al., 2001). Entonces, la base genética de los cultivares comerciales utilizados como 
líneas parentales difícilmente sea isoalélica, determinando segregación transgresiva en 
la población. 

La variabilidad en ciclo a AT y altura de planta mostrada por la población fue 
reducida mediante la selección de líneas DH, obteniéndose materiales relativamente 
homogéneos (menos de 4 días de diferencia en tiempo a floración, y menos de 12cm de 
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diferencia en altura), lo que otorga un germoplasma interesante para evaluar atributos 
ecofisiológicos vinculados funcionalmente con el rendimiento potencial, más allá de 
aquellos que ya han sido probablemente optimizados por el mejoramiento (Reynolds et 
al., 2001; Reynolds et al., 2009b). Los sets seleccionados en cada ambiente 
compartieron solo la mitad de las líneas DH, lo que demuestra el importante impacto de 
la interacción genotipo x ambiente sobre el ciclo a AT (Slafer y Rawson, 1994). 
Diferencias entre líneas en sensibilidad fotoperiódica (i.e. modificación de la duración 
de una determinada etapa fenológica en unidades de tiempo térmico frente a cambios en 
el fotoperíodo explorado) podrían explicar este comportamiento, reflejándose en el 
cambio de ranking poblacional en tiempo a floración observado entre ambientes. Por 
ejemplo, una línea DH cuyo ciclo a AT fue cercano a la media poblacional en BA-09 
pudo haber estado muy por encima de la media en CO-09/10 si tiene alta sensibilidad 
fotoperiódica, o muy por debajo si su sensibilidad es muy baja, no siendo seleccionado 
en este segundo ambiente en ninguno de los casos.  

La disminución del rango de variación en la duración del ciclo a AT (junto a la 
media poblacional) a medida que el fotoperíodo explorado fue mayor (i.e. más 
inductivo) sostiene la propuesta de una sensibilidad fotoperiódica diferente entre las 
líneas DH (Figura 3.11). El fotoperíodo medio explorado en cada uno de los ambientes 
evaluados estuvo por debajo de los valores comúnmente descriptos en la literatura como 
fotoperíodo óptimo (i.e. fotoperíodo por encima del cual no hay respuesta) en trigos 
primaverales (ca. 14 horas; Slafer y Rawson, 1996; Miralles et al., 2007). De este modo, 
si las líneas DH presentan diferente sensibilidad fotoperiódica, a medida que el 
fotoperíodo es menos inductivo (el caso de CO-09/10 con respecto a BA-09), la 
diferencia en ciclo a AT entre las líneas debería incrementarse, traduciéndose en 
mayores rangos de variación. En línea con esta especulación, esta misma población de 
mapeo (Bacanora-Weebil) presentó una reducción en el tiempo medio a floración (tanto 
en días como en tiempo térmico), así como una menor variación poblacional de este 
atributo, cuando se la evaluó en un ambiente de mayor latitud (fotoperíodo más 
inductivo) como Valdivia en el sur de Chile (Calderini, comunicación personal). 
Igualmente, es necesario evaluar más en detalle el desarrollo de las líneas para conocer 
que peso tienen los requerimientos de vernalización (Appendino et al., 2003) y la 
precocidad intrínseca (Slafer y Rawson, 1995; Appendino y Slafer, 2003) en la 
variabilidad fenológica de la población. 
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Figura 3.11. Esquema de la duración del ciclo a antesis (AT) en función del fotoperíodo 
promedio explorado por toda la población de líneas doble haploide (DH) en cada ambiente, 
Buenos Aires 2009 (BA-09) y Ciudad Obregón 2009/10 (CO-09/10), mostrando la distribución 
poblacional del ciclo a AT en cada caso. Se indica el rango de variación poblacional en 
unidades de tiempo térmico y en días. 

 
3.4.2 - Generación del rendimiento 

 En línea con la propuesta de obtener ganancias genéticas en producción de 
biomasa como vía para incrementar el rendimiento potencial en trigo (e.g. Slafer y 
Andrade, 1991; Foulkes et al., 2007; Reynolds et al., 2009b), los resultados de este 
capítulo mostraron una relación robusta y positiva entre la biomasa producida durante el 
ciclo y el rendimiento en grano. Una condición necesaria en esta alternativa de mejora 
es mantener los niveles actuales de partición de biomasa a grano (Austin et al., 1980a; 
Miralles y Slafer, 2007). En este sentido, los valores de IC estimados en cada ambiente 
fueron cercanos a los máximos valores documentados en variedades modernas de trigo 
primaveral (ca. 0.45; Fischer, 2007b). Si bien es posible lograr alguna mejora en este 
atributo como estrategia para aumentar el rendimiento, difícilmente pueda superarse el 
50% de partición a grano (Fischer, 2011). Si se considera la variabilidad fenotípica, el 
IC fue menos variable que la producción de biomasa, componente que, además de 
asociarse positivamente con el rendimiento, tuvo un grado de variación similar a este 
último (ca. de la mitad de la media). Al igual que en fenología, la segregación 
transgresiva observada en acumulación de biomasa mostró ser una fuente importante de 
variabilidad en la población de mapeo utilizada. 

El primer requerimiento para intentar obtener genotipos con una mayor capacidad 
de producir biomasa es encontrar variabilidad en los determinantes fisiológicos de la 
acumulación de materia seca (Slafer y Andrade, 1991). En este sentido, la EUR fue el 
atributo que, con un importante rango de variación (ca. 1.6 g MJ-1), mejor explicó las 
diferencias en acumulación de biomasa. Si bien no todas las líneas DH alcanzaron el 
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índice de área foliar crítico (i.e. eiD superior al 95%; Gardner et al., 1985), la captura de 
radiación no limitó la producción de biomasa, lo que es esperable en cultivos sin 
limitaciones hídrico-nutricionales, cuya densidad y fecha de siembra han sido 
manejadas adecuadamente (Slafer et al., 1994; Richards, 2000). Estos resultados 
refuerzan la propuesta de diferentes trabajos en la literatura de focalizarse en mejorar la 
EUR como vía para incrementar el rendimiento potencial en trigo (Reynolds et al., 
2000; Parry et al., 2011). Si bien las líneas parentales de la población utilizada 
(Bacanora y Weebil) son consideradas, además de con alto rendimiento potencial, 
cultivares de alta EUR (Reynolds et al., 2009b), se registraron diferencias entre éstos y 
varias líneas DH los superaron, presentando valores cercanos al límite teórico (ca. 3.8 g 
MJ-1; Loomis y Amthor, 1996). 

Entre las diferentes aproximaciones para mejorar la EUR, las principales 
propuestas a nivel de canopeo (escala de este trabajo) son: i) modificaciones en la 
arquitectura foliar que permitan una mejor distribución de luz (Duncan, 1971) y de 
nitrógeno (Dreccer et al., 1998) dentro del canopeo, y ii) un mejor balance de la relación 
fuente-destino (Richards, 1996; Kruk et al., 1997). En el primer caso, las diferencias en 
EUR podría deberse al ángulo de inserción y/o al tamaño (superficie y grosor) de las 
hojas (Miralles y Slafer, 1997), ya que los materiales tuvieron similar altura de planta y 
canopeos de hojas más erectas son característicos de muchos cultivares modernos del 
CIMMYT (Fischer, 1996), entre ellos Bacanora (Reynolds et al., 2000). En lo que 
respecta al impacto de la relación fuente-destino, la EUR post-AT tendió a aumentar 
cuando esta relación fue menor (Figura 3.12). Por lo tanto, la EUR podría ser 
incrementada indirectamente a través de una mayor fuerza del destino (Reynolds et al., 
2005; Acreche y Slafer, 2009), debido a incrementos tanto en el NG como en el PG 
potencial (Gambín y Borrás, 2010; Foulkes et al., 2011). 

Como era esperable, el NG explicó mejor que el PG las variaciones en 
rendimiento, coincidiendo con lo ampliamente demostrado en la literatura (e.g. 
Calderini et al., 1999b; Fischer, 2008), lo que remarca su importancia en la generación 
del rendimiento potencial en trigo. Sin embargo, el PG fue más plástico de lo 
comúnmente descripto en la literatura (Sadras, 2007), incluso con un rango de variación 
proporcionalmente similar al del NG en BA-09. Como se mencionó anteriormente, unas 
de las características sobresalientes de las líneas parentales fue su gran contraste en 
componentes numéricos para un rendimiento similar, lo que puede explicar la 
variabilidad observada. Si se consideran los dos set de materiales analizados, el NG fue 
siempre el componente más importante, pero la contribución del PG al rendimiento (i.e. 
asociación positiva) aumentó a medida que el rendimiento (y el NG) fue mayor (i.e. 
BA-09). Estos resultados coinciden con lo descripto por Calderini et al. (1995), quienes 
evaluaron cultivares de trigo liberados al mercado argentino desde las décadas del `20s 
a los `90s, y por Peltonen-Sainio et al. (2007), quienes analizaron 30 años de una red de 
ensayos de cereales de invierno en Finlandia (mayor latitud que los ambientes 
explorados en este estudio). 
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Figura 3.12. Relación entre la eficiencia en el uso de la radiación durante post-antesis 
(EURpost-AT) y dos estimadores de la relación fuente-destino: la radiación fotosintéticamente 
activa interceptada y acumulada durante post-AT por (a) cada grano establecido (RFAG) o por 
(b) cada unidad de rendimiento (RFAR), en el set de líneas doble haploide seleccionado 
(círculos) y en las líneas parentales (Bacanora, triángulos, y Weebil, cuadrados), en Buenos 
Aires 2009. Se indica ajustes por regresión lineal y coeficientes de regresión (considerando las 
líneas doble haploide y las parentales en forma conjunta). 

 
El NGE suele ser el subcomponente que mejor explica las diferencias en NG 

(Slafer y Andrade, 1993; Calderini et al., 1999b). En este trabajo, en cambio, si bien el 
NGE se asoció positivamente con el NG, el impacto del NE fue mayor, en línea con 
algunas evidencias recientes en el Reino Unido (Shearman et al., 2005) y en Argentina 
(González et al., 2011). Una mejora en la eficiencia de captura y/o uso de los recursos 
suficiente como para aumentar la supervivencia de macollos podría ser la causa del 
incremento en NG (Slafer et al., 2010). Sin embargo, una mejora en la disponibilidad de 
recursos para sostener un mayor NE redujo la fertilidad de cada espiga (relación 
negativa entre el NE y el NGE), lo que podría deberse a una menor supervivencia floral 
en cada espiguilla (relación negativa entre NE y NGe). Por lo tanto, la selección por uno 
de estos subcomponentes conduciría a una compensación en el otro cuando algún factor, 
como la acumulación de materia seca, es lo que finalmente limita el NG (Fischer, 2001). 

En general, si se consideran los dos ambientes en forma conjunta, el PG se 
relacionó positivamente mejor con las variaciones en la TLL más que con cambios en la 
DLL, avalando lo que ha sido comúnmente descripto en la literatura (Egli, 1981; Sadras 
y Egli, 2008), y con la cantidad de RFA incidente por grano durante el llenado. Si se 
considera que i) la TLL está fuertemente relacionada con la capacidad de almacenaje 
del grano establecida tempranamente durante su desarrollo (Brocklehurst, 1977; Egli, 
1981), lo que podría reflejar diferencias en PG potencial, y que ii) existe un compromiso 
entre los granos establecidos y el peso potencial de los mismos, dada la superposición 
temporal (ca. 10 días post-AT) en su determinación (Gambín and Borrás, 2010 y 
trabajos allí citados), en promedio, el mayor NG establecido en BA-09 podría haber 
sido acompañado por un menor PG potencial (determinando un menor PG) con respecto 
a CO-09/10. De existir estas diferencias, las mismas no serían producto únicamente del 
establecimiento de granos con menor tamaño potencial en posiciones distales de las 
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espiguillas (Miralles y Slafer, 1996; Acreche y Slafer, 2006), ya que el PG no se asoció 
con el NGe. 

Las diferencias en el PG logrado no fueron explicadas por las mismas variables en 
cada ambiente por separado, e incluso la relación entre el NG y el PG tampoco fue 
similar. Distintas evidencias en la literatura han mostrado una relación negativa entre 
estos componentes (Slafer y Andrade, 1989; Feil, 1992; Slafer y Andrade, 1993), pero 
en el presente trabajo esta asociación solo se observó en el set de materiales 
seleccionados en CO-09/10. En este ambiente, aumentos en el NG estuvieron 
acompañados por reducciones en el PG, las que podrían ser el resultado de una menor 
disponibilidad de asimilados durante el llenado para el muy alto, en promedio, peso 
potencial establecido, dado la relación positiva entre el PG y tanto la RFA incidente por 
grano durante el llenado como la cantidad de CHS por grano establecido. En otras 
palabras, en CO-09/10, el llenado de granos estuvo limitado por la fuente de asimilados 
actual y el cultivo recurrió en mayor medida a las reservas acumuladas previamente. En 
BA-09, en cambio, la demanda del destino, la cual debió ser alta por el NG establecido 
(a pesar de que el PG potencial haya sido menor que en CO-09/10) pudo ser 
mayormente cubierta por la fuente de asimilados, no observándose una asociación clara 
entre el NG y el PG. Si el resultado observado en este último ambiente, que coincide 
con lo descripto por Rattey et al. (2009) al evaluar la población Seri-Babax, población 
del CIMMYT derivada de líneas de alto rendimiento potencial con diferente 
performance bajo sequia (Olivares-Villegas et al., 2007), fuese estable, podrían 
identificarse líneas de alto rendimiento que combinen un alto NG y PG. 

En resumen, considerando las dos aproximaciones abarcadas en este capítulo, la 
generación del rendimiento en los set de materiales seleccionados dependió fuertemente 
de la producción de biomasa, dado que el IC se mantuvo en un rango cercano al óptimo. 
Mejorar la EUR se presenta como una alternativa viable para incrementar la producción 
de materia seca. Por otra parte, si bien es necesario y posible mejorar el PG como 
estrategia para seguir aumentando el rendimiento potencial, el NG continúa siendo el 
componente que parece limitar el rendimiento en trigo, tanto por la relación positiva 
entre NG y rendimiento, como por las evidencias de que una mayor “fuerza del destino” 
determina un incremento en la EUR post-AT. Entonces, la identificación de atributos 
ecofisiológicos funcionalmente ligados al rendimiento (capítulo 4) se centrará 
fundamentalmente en la determinación del NG. 
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CAPÍTULO 4 
 

Atributos ecofisiológicos favorables para 
incrementar el número de granos en trigo 
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4 - Atributos ecofisiológicos favorables para incrementar el número de granos en 
trigo 

4.1 - Introducción 
Una vez uniformados el tiempo a floración y la altura de planta, y comprendida la 

generación del rendimiento mediante aproximaciones simples (capítulo 3), es posible 
explorar atributos ecofisiológicos más finos que puedan vincularse favorablemente con 
el rendimiento potencial. Reconocida la importancia del NG sobre el rendimiento en 
trigo (e.g. Calderini et al., 1999b; Peltonen-Sainio et al., 2007; Fischer, 2008), una 
aproximación basada en la disponibilidad de asimilados como la propuesta por Fischer 
(1983) es necesaria a la hora de intentar identificar atributos clave en la determinación 
de este componente. Expresar el rendimiento como el producto de componentes 
numéricos, tal como fue descripto en el capítulo 3, es una aproximación útil para 
analizar estrategias de generación de rendimiento. Sin embargo, desde el punto de vista 
ecofisiológico, esta aproximación numérica resulta poco eficiente para predecir el efecto 
de la manipulación de un componente simple sobre el NG, ya que podrían existir 
mecanismos de retroalimentación entre subcomponentes (capítulo 3; Fischer, 1983; 
Slafer, 2003). En cambio, la caracterización fenotípica basada en un modelo que integra 
procesos de desarrollo (DPCE), crecimiento (TCCPCE), partición (PBE), y eficiencia de 
utilización (CFE) durante el período crítico, entrega información robusta para entender 
la determinación del NG e identificar atributos factibles de ser mejorados, siempre y 
cuando los atributos sean relativamente independientes (Fischer, 2008). 

El PSE a floración ha sido, y es, reconocido como un buen indicador del NG en 
un cultivo de trigo (Fischer, 2011), y la mayoría de los trabajos se focalizan en mejorar 
alguno de sus determinantes. Numerosas evidencias sostienen la factibilidad de 
manipular, por medio de la sensibilidad fotoperiódica, la DPCE relativa a AT para 
incrementar el PSE (Slafer et al., 2001; Miralles y Slafer, 2007). Si bien el impacto 
positivo de alargamientos de la DPCE sobre el PSE y el NG ha sido demostrado en 
forma experimental (e.g. González et al., 2003; González et al., 2005c), podría existir un 
fuerte efecto ambiental sobre la expresión fenotípica de este atributo que dificulte su 
manipulación (García et al., 2011). Actualmente, varios grupos de trabajo están 
abocados a mejorar la EUR, fundamentalmente durante pre-AT, como vía para 
incrementar la TCCPCE (Parry et al., 2011), y por lo tanto la acumulación de materia 
seca del cultivo en dicho período, dada su importancia sobre la producción de biomasa 
bajo condiciones potenciales (capítulo 3; Reynolds et al., 2009b). La PBE, atributo 
clave durante la revolución verde, tendría poco margen de mejora sin comprometer la 
funcionalidad del sistema radical o aumentar el riesgo de vuelco (Foulkes et al., 2011 y 
trabajos allí citados). Por lo tanto, los esfuerzos deberían centrarse en incrementar la 
DPCE y la TCCPCE en materiales adaptados a cada ambiente (i.e. fecha de floración 
ajustada), manteniendo (y eventualmente mejorando) los actuales niveles de PBE.  

Si bien se reconoce la importancia del CFE, y la aproximación propuesta en este 
trabajo los identifica como atributos razonablemente independientes (Fischer, 1983; 
Fischer, 2008), su asociación con el PSE a floración ha sido poco estudiada. Trabajos 
que evalúan el progreso genético o cultivares modernos encontraron una asociación 
positiva de este atributo (CFE) con el NG (Abbate et al., 1998; Acreche et al., 2008; 
González et al., 2011). Esto, sumado a las evidencias de variabilidad genotípica (Abbate 
et al., 1998; Shearman et al., 2005; Serrago et al., 2008; González et al., 2011), lo 
postulan como un atributo de relevancia para lograr aumentos en el NG. Sin embargo, 
considerando las evidencias de asociaciones negativas entre el CFE y el PSE a floración 
(Dreccer et al., 2009) y/o el PG potencial (Fischer, 2008 y trabajos allí citados), es 
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necesario analizar las posibles compensaciones entre dichos atributos.  
El objetivo de este capítulo es analizar la variabilidad fenotípica de atributos 

ecofisiológicos relacionados funcionalmente con la determinación del NG, de acuerdo a 
la aproximación propuesta por Fischer (1983), e identificar aquel o aquellos de mayor 
impacto, considerando las posibles compensaciones, tanto entre atributos como con el 
PG. A través de este objetivo, el presente capítulo pone a prueba la segunda hipótesis 
planteada en la tesis, y entrega evidencias para, junto con los resultados del capítulo 3, 
poner a prueba la última hipótesis. 
 
4.2 - Materiales y métodos 
4.2.1 - Condiciones generales 

En este capítulo solo se consideran los sets de líneas DH seleccionadas en el 
capítulo 3, donde se unificó ciclo a AT y altura de planta, junto con las líneas parentales 
(Bacanora y Weebil). Las condiciones generales y diseño experimental de cada uno de 
los dos ambientes utilizados (BA-09 y CO-09/10), así como el análisis estadístico 
realizado, fueron descriptos en el capítulo 2. Por lo tanto, en esta sección solo se 
detallan las variables de respuesta particulares del presente capítulo. 
 
4.2.2 - Variables de respuesta 

Los atributos de la ecuación propuesta por Fischer (1983) fueron estimados en los 
dos ambientes, utilizándose además determinaciones de fenología y la estimación del 
NG descriptas en el capítulo anterior. Dado que resultó imposible disectar la cantidad de 
plantas necesarias para caracterizar la acumulación de materia seca en espigas y 
determinar, a través de un modelo bilineal, el momento exacto de inicio del crecimiento 
activo de la misma (González et al., 2005b), el período de crecimiento de la espiga se 
estimó como la FET en BA-09 (i.e. PND-AT) y como la etapa comprendida desde PND 
hasta AT+7 en CO-09/10. Se utilizó el modelo de tiempo térmico para calcular la 
DPCE, considerando una temperatura base de 0°C (ver capítulo 3). A partir del 
muestreo de biomasa alrededor de floración (ver capítulo 3) se estimó el PSE y la PBE, 
dado que las plantas se separaron en espigas, láminas y tallos más vainas. La TCCPCE no 
pudo ser estimada dado que no se realizó ningún muestreo previo a floración. Entonces, 
se utilizó la tasa de crecimiento promedio del cultivo previo a floración (TCCpre-AT o 
TCCpre-AT+7, en BA-09 o CO-09/10, respectivamente), estimándose como el cociente 
entre la biomasa alrededor de floración y el período entre emergencia y antesis o una 
semana post-antesis, en cada ambiente, respectivamente. La TCE se estimó mediante el 
cociente entre el PSE y la DPCE en los dos ambientes. El CFEAToAT+7 se calculó 
mediante el cociente entre el NG (estimado a cosecha) y el PSEATóAT+7. Finalmente, los 
dos atributos principales de la aproximación (i.e. PSE y CFE) también fueron estimados 
a cosecha para poder evaluar si el ranking de materiales establecido en floración se 
mantuvo. En este caso, el CFEcosecha resultó del cociente entre el NG (estimado a 
cosecha) y el chaff (i.e. componentes de la espiga que no son grano como aristas, 
glumas, lemas, paleas, raquis), que fue estimado como la diferencia entre el PSEcosecha y 
el rendimiento en grano (ver capítulo 3). Además de estas variables, se utilizaron las 
estimaciones de PG y contenido de CHS en tallo a floración descriptas en el capítulo 
anterior. 
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4.3 - Resultados 
4.3.1 - Determinantes del número de granos 

Las variaciones en el establecimiento del NG fueron explicadas mejor por 
cambios en el CFEAToAT+7 que por diferencias en el PSEAToAT+7, aunque los cambios en 
este primer componente explicaron menos del 30% de las variaciones en el NG (Figuras 
4.1 y 4.2). Aunque hubo diferencias entre ambientes en el momento de realizar las 
mediciones (AT en BA-09 y una semana post-AT en CO-09/10), las relaciones 
establecidas entre los diferentes componentes de la ecuación propuesta por Fischer 
(1983) fueron similares. El PSEAToAT+7 y el CFEAToAT+7 tendieron a asociarse 
negativamente, principalmente en BA-09. Igualmente, existió variación en el 
CFEAToAT+7 para un similar PSEAToAT+7 (e.g. entre 101 y 149 granos g-1 con un PSEAT 
de 194 g m-2, o entre 50 y 79 granos g-1 con un PSEAT+7 de 210 g m-2, en BA-09 y CO-
09/10, respectivamente), y viceversa (e.g. entre 171 y 246 g m-2 con un CFEAT de 103 
granos g-1, o entre 196 y 287 g m-2 con un CFEAT+7 de 64 granos g-1, en BA-09 y CO-
09/10, respectivamente). Las tendencias observadas en todo el set también se 
manifestaron en las líneas parentales. Así, el mayor NG establecido en Bacanora que en 
Weebil se debió a un mayor CFEAToAT+7 en los dos ambientes (ca. 100% y 18% más en 
BA-09 y CO-09/10, respectivamente), mientras que el PSEAToAT+7 fue similar en CO-
09/10 y mayor (en forma menos que proporcional) en Weebil en BA-09. 

Las diferencias en PSEATóAT+7 fueron explicadas por los cambios en la TCE 

(Figuras 4.1 y 4.2). La DPCE, por su parte, solo tendió a explicar parte de la variación 
del PSE en BA-09. En el caso de la TCE, las diferencias en este atributo se debieron a 
modificaciones en la TCC previo a floración, sin influencia de la PBE. Cada par de 
subcomponentes, tanto la DPCE y la TCE, como la TCCpre-AToAT+7 y la PBE, no 
presentaron relación alguna en ninguno de los set de materiales, existiendo variabilidad 
en un atributo para un valor fijo del otro. El CFEAToAT+7 no se asoció con los 
subcomponentes del PSEAToAT+7, excepto con las tasas de crecimiento, con las cuales 
tendió a relacionarse negativamente, fundamentalmente en BA-09 (r2=0.32, p<0.01 vs. 
r2=0.23, p<0.01 para TCC previo a floración, y r2=0.37, p<0.01 vs. r2=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 ecuación propuesta por Fischer (1983) para 
analizar la determinación del número de granos, en las líneas doble haploide seleccionadas 
(círculos) y en las líneas parentales (Bacanora, triángulos, y Weebil, cuadrados), en Buenos 
Aires 2009. Esta aproximación incluye el peso seco (PSEAT) y el coeficiente de fertilidad de 
espigas en antesis (CFEAT), como componentes principales, y la duración del período de 
crecimiento de la espiga (DPCE), la tasa de crecimiento de espigas (TCE), la tasa promedio de 
crecimiento del cultivo durante el período entre emergencia y antesis (TCCpre-AT), y la 
partición de biomasa a espiga (PBE), como componentes secundarios. Se indican ajustes por 
regresión lineal y coeficientes de regresión (considerando las líneas doble haploide y las 
parentales en forma conjunta). 
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Figura 4.2. Relaciones entre los componentes de la ecuación propuesta por Fischer (1983) para 
analizar la determinación del número de granos, en las líneas doble haploide seleccionadas 
(círculos) y en las líneas parentales (Bacanora, triángulos, y Weebil, cuadrados), en Ciudad 
Obregón 2009/10. Esta aproximación incluye el peso seco (PSEAT+7) y el coeficiente de 
fertilidad de espigas una semana post-antesis (CFEAT+7), como componentes principales, y la 
duración del período de crecimiento de la espiga (DPCE), la tasa de crecimiento de espigas 
(TCE), la tasa promedio de crecimiento del cultivo durante el período entre emergencia y una 
semana post-antesis (TCCpre-AT), y la partición de biomasa a espiga (PBE), como 
componentes secundarios. Se indican ajustes por regresión lineal y coeficientes de regresión 
(considerando las líneas doble haploide y las parentales en forma conjunta). 
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4.3.2 - Relación entre el coeficiente de fertilidad de espigas y la acumulación de 
reservas 

El CFEAToAT+7 se relacionó negativamente, fundamentalmente en CO-09/10, con 
la disponibilidad de reservas en floración por cada grano establecido (Figura 4.3). La 
cantidad de CHS por unidad de superficie almacenados en tallos a floración solo se 
relacionó con el PSE a floración en CO-09/10, donde mostró una asociación positiva 
(r2=0.28, p<0.01) y no se relacionó con el CFEAToAT+7. Sin embargo, cuando se tiene en 
cuenta la cantidad de CHS por cada grano, este atributo solo se relacionó negativamente 
con el CFEAToAT+7. Si bien esta relación fue más clara en CO-09/10, la tendencia se 
mantuvo en el set de materiales seleccionado en BA-09, donde el límite superior de la 
dispersión de datos (i.e. mayor contenido de CHS por grano para un determinado 
CFEAT) disminuyó a medida que el CFEAT fue mayor. Por último, en los dos ambientes, 
el CFEAToAT+7 tendió a asociarse negativamente con el PG (Figura 4.4). Sin embargo, 
las variaciones en el CFEAToAT+7 solo explicaron una quinta parte de la variación total en 
PG en cualquiera de los dos set de materiales evaluados; y en el caso particular de BA-
09, si se omiten los valores de las líneas parentales, la tendencia es aún más débil 
(r2=0.14, p=0.02). 
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Figura 4.3. Relación entre la cantidad de carbohidratos solubles (CHS) almacenados en tallos 
en (a) antesis (AT) o (b) una semana post-antesis (AT+7) por cada grano establecido y el 
coeficiente de fertilidad de espiga (CFE) en AT o AT+7,respectivamente, en los set de líneas 
doble haploide seleccionados (círculos) y en las líneas parentales (Bacanora, triángulos, y 
Weebil, cuadrados), en Buenos Aires 2009 (símbolos blancos) y Ciudad Obregón 2009/10 
(símbolos grises). Se indican ajustes por regresión lineal y coeficientes de regresión 
(considerando las líneas doble haploide y las parentales en forma conjunta). 
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Figura 4.4. Relación entre el peso medio de granos y el coeficiente de fertilidad de espiga 
(CFE) en (a) antesis (AT) o (b) una semana post-antesis (AT+7), en los set de líneas doble 
haploide seleccionados (círculos) y en las líneas parentales (Bacanora, triángulos, y Weebil, 
cuadrados), en Buenos Aires 2009 (símbolos blancos) y Ciudad Obregón 2009/10 (símbolos 
grises). Se indican ajustes por regresión lineal y coeficientes de regresión (considerando las 
líneas doble haploide y las parentales en forma conjunta). 

 
4.3.3 - Atributos ecofisiológicos del número de granos: relación entre las 
estimaciones en floración y en madurez 

En términos generales, la correlación entre las estimaciones en floración y en 
madurez de los dos componentes principales de la ecuación ecofisiológica abordada (i.e. 
PSE y CFE) fue baja en los dos ambientes (Figura 4.5). Se contrastaron los valores 
relativos al promedio del set de materiales (incluidos las líneas parentales) dentro de 
cada ambiente, tanto del PSE como del CFE estimados en floración (AT en BA-09 y 
AT+7 en CO-09/10) y en cosecha, y solo en el caso del CFE en CO-09/10 los materiales 
tendieron a mantener en cosecha el ranking establecido en floración (i.e. la mayoría de 
los materiales estuvieron dispersos a lo largo de la relación 1:1). Este comportamiento 
se mantuvo si solamente se consideran las líneas DH seleccionadas en ambos ambientes 
y los parentales (datos no mostrados), por lo que el efecto del ambiente sobre la falta de 
correlación entre estimaciones fue importante. El contraste en términos relativos 
también permitió observar la magnitud de la variación de cada atributo. En general, dos 
patrones se repiten entre ambientes: i) la dispersión tendió a reducirse cuando los 
atributos se registraron en cosecha, y ii) en floración el CFE varió más que el PSE, 
mientras que en cosecha la dispersión registrada en ambos atributos fue similar. 
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Figura 4.5. Relación entre el peso seco de espigas (PSE) medido a cosecha y el PSE medido en 
(a) antesis (AT) o en (c) una semana post-antesis (AT+7), y entre el coeficiente de fertilidad de 
espiga (CFE) medido a cosecha y en (b) AT o (d) AT+7, en las líneas doble haploide 
seleccionadas (círculos) y en las líneas parentales (Bacanora, triángulos, y Weebil, cuadrados), 
en Buenos Aires 2009 (símbolos blancos) y en Ciudad Obregón 2009/10 (símbolos grises). Los 
valores son relativos al promedio de cada atributo en cada ambiente. La línea punteada indica la 
relación 1:1. 

 
4.4 - Discusión 

El establecimiento del NG no pudo ser explicado en forma robusta por ninguno de 
los dos principales atributos ecofisiológicos (i.e. PSE y CFE a floración) considerados 
en forma individual. A pesar de que numerosos trabajos sostienen que el PSE a 
floración es el atributo que mejor explica las diferencias en el NG establecido (e.g. 
Siddique et al., 1989b; Slafer y Andrade, 1993; Abbate et al., 1997; Demotes-Mainard 
et al., 1999; González et al., 2003), en el presente trabajo el CFEAToAT+7 explicó en 
mayor medida que el PSEAToAT+7 los cambios en el NG. Este resultado coincide con lo 
descripto en evaluaciones de cultivares comerciales argentinos liberados al mercado 
entre fines de los ´80s y principios de los ´90s (Abbate et al., 1998), o durante la última 
década (González et al., 2011). Frente a la controversia de una mayor o menor 
importancia de estos atributos, es necesario considerar el material utilizado y la 
manipulación realizada en los distintos tratamientos descriptos en la literatura. En 
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general, cuando a un determinado cultivar se le modifican las condiciones de 
crecimiento y/o desarrollo, mediante sombreos (Thorne y Wood, 1987; Abbate et al., 
1997), distintos niveles de nitrógeno (Demotes-Mainard et al., 1999), cambios en 
fotoperíodo y vernalización (González et al., 2003), o la combinación de alguno de estos 
factores (Abbate et al., 1995; Demotes-Mainard y Jeuffroy, 2004; González et al., 
2005c), el PSE a floración es el principal atributo que explica las diferencias en NG. 
Este comportamiento también es común en comparaciones de materiales liberados en 
distintas épocas, especialmente cuando la altura de planta de los mismos es diferente 
(Siddique et al., 1989b; Slafer y Andrade, 1993). Sin embargo, cuando se evalúan 
materiales relativamente modernos bajo condiciones potenciales, el CFE parecería ser 
un atributo de mayor importancia para explicar los cambios en el NG (Abbate et al., 
1998; González et al., 2011). El presente trabajo se encuadra en el segundo caso, ya que 
se evaluaron materiales de similar fondo génico (líneas DH), provenientes del 
cruzamiento de cultivares modernos del mismo programa de mejora (CIMMYT), y 
expuestos a similares condiciones de crecimiento y desarrollo en cada ambiente (fueron 
seleccionados por tener ciclo a AT similar). De cualquier manera es importante resaltar 
que la variación en el CFEAToAT+7 explicó menos del 30% de los cambios en el NG en 
los dos ambientes, por lo que cambios tanto el CFEAToAT+7 como el PSEAToAT+7 
contribuyeron a explicar las diferencias en el NG establecido. 

Un mayor NG podría ser el resultado de mejoras tanto en el PSE como en el CFE 
en floración. El hecho de que i) en casi todo el gradiente se observó un importante rango 
de variabilidad en CFEAToAT+7 para un PSEAToAT+7 dado, y viceversa; y ii) la relación 
establecida entre estos atributos, tanto en BA-09 (-0.46gm-2 cada 1 grano g-1) como en 
CO-09/10 (-0.15gm-2 cada 1 grano g-1), fue menos negativa que lo requerido para que 
exista una compensación completa del NG (Figura 4.6) sugieren que, a pesar de que 
existió una relación negativa entre el PSE y CFE a floración, es posible incrementar el 
NG a través de estos dos atributos en forma conjunta. En términos prácticos, entonces, 
podría seleccionarse por un mayor CFE sin que esto reduzca de manera competitiva el 
PSE a floración. 

Factores no necesariamente ambientales, como pueden ser los problemas de 
medición, complicarían el estudio más detallado del CFE (Fischer, 2011). En la 
literatura pueden encontrarse diferentes formas de estimar el CFE, modificándose 
principalmente el denominador, que arrojan resultados heterogéneos. En estimaciones 
donde se utiliza el PSE a floración como denominador la tendencia, obviamente, es a 
encontrar una relación negativa entre el PSE y el CFE. En este sentido, en trabajos 
donde se estimó el CFE de forma similar a las evaluaciones realizadas en BA-09 
(Shearman et al., 2005) y CO-09 (Dreccer et al., 2009), la relación negativa fue más 
marcada. Sin embargo, en trabajos donde el denominador del CFE fue el PSE a 
floración pero sin los granos en crecimiento y/o el raquis (Abbate et al., 1998), o 
directamente el chaff a cosecha (González et al., 2011), la tendencia fue menos 
pronunciada o incluso inexistente. En línea con este último caso, en el presente trabajo, 
el PSEAToAT+7 no se relacionó con el CFEcosecha en ningún ambiente. Si bien no es el 
objetivo de la tesis determinar cómo y cuándo medir el CFE, los resultados demostraron 
que el uso del chaff a cosecha como denominador no es una estimación confiable del 
CFE de interés (i.e. CFE en floración). A pesar de que los materiales modernos tengan 
un alto porcentaje de cuaje bajo condiciones potenciales (ca. > a 90%; Fischer, 2008), 
este proceso es parte de la determinación del NG, por lo que la estimación de una 
semana post-AT (similar a la realizada en CO-09/10) sería recomendable desde el punto 
de vista ecofisiológico. 
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Figura 4.6. Relación entre el coeficiente de fertilidad de espiga (CFE) y el peso seco de espiga 
(PSE), estimados en (a) antesis (AT) o (b) una semana post-antesis (AT+7), en los set de líneas 
doble haploide seleccionados (círculos) y en las líneas parentales (Bacanora, triángulos, y 
Weebil, cuadrados), en Buenos Aires 2009 (símbolos blancos) y Ciudad Obregón 2009/10 
(símbolos grises). Las curvas punteadas representan curvas de iso-número de granos, y las 
líneas continuas el ajuste por regresión lineal (ver coeficientes de regresión en figuras 4.1 y 4.2). 

 
En los materiales evaluados, el PSEAToAT+7 dependió de la tasa de crecimiento, 

más que de la fenología o partición. Si bien en el presente trabajo el PSEAToAT+7 no 
explicó en forma robusta los cambios en el NG, resulta clara la importancia de mejorar 
la capacidad de crecimiento del cultivo durante el período crítico (Fischer, 1985). Dado 
que el crecimiento del cultivo dependió principalmente de la EUR (capítulo 3), los 
resultados de este trabajo sostienen la propuesta de incrementar el PSE a floración 
mediante mejoras en la EUR pre-AT (Reynolds et al., 2005; 2009b). Si bien existió una 
tendencia a mejorar el PSEAToAT+7 a medida que la DPCE fue mayor, en los materiales 
evaluados este atributo no mostró el impacto sobre la acumulación de materia seca en 
espigas que habitualmente se encuentra cuando se lo modifica artificialmente (González 
et al., 2003; González et al., 2005a; Serrago et al., 2008), a pesar de que el rango de 
variación fue cuantitativamente importante (entre 5 y 7 días de acuerdo con la 
temperatura media explorada en cada ambiente). Esto sugiere que, probablemente, una 
mayor DPCE es una alternativa muy “sutil” para incrementar el PSE, resultando en 
efectos poco claros cuando la variación en DPCE está mezclada con diferencias en los 
demás atributos (García et al., 2011). Por su parte, la PBE, como era de esperar al 
considerar materiales de altura de planta similar, prácticamente no influyó sobre el 
PSEAToAT+7. Si bien la variabilidad fenotípica fue reducida (coeficientes de variación de 
7 y 6%, en BA-09 y CO-09/10, respectivamente), la PBE no se relacionó con los CHS 
almacenados en tallos a floración, apoyando la propuesta de mejorar (aunque 
levemente) este atributo mediante las reducción de la partición a carbohidratos 
estructurales (Foulkes et al., 2011).  

Los resultados obtenidos, principalmente en el set de materiales evaluados en CO-
09/10, sugieren una posible relación negativa entre el CFEAToAT+7 y el contenido de 
CHS almacenados en tallos a floración por cada grano establecido. Entonces, mejoras 
en el NG debidas fundamentalmente a la fertilidad de las espigas (i.e. mayor CFE) y no 
a su crecimiento (i.e. mayor PSE a floración), podrían contar con menos reservas 
disponibles por cada grano durante el llenado, por lo que sería necesario mejorar en 
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forma conjunta por CFE y contenido de CHS en tallos a floración para evitar estas 
posibles limitaciones por fuente. Igualmente, para que esta limitación afecte el PG final 
deberían combinarse un alto PG potencial con condiciones de crecimiento post-AT 
desfavorables (Fischer, 2007b; Reynolds et al., 2009b). El incremento en el CFE podría 
estar asociado a: i) una mejora en la partición dentro de la espiga a favor de los 
primordios florales en desarrollo, en lugar de los componentes estructurales de la espiga 
(Slafer y Andrade, 1993), y/o ii) un mayor número de flores de menor tamaño (Dreccer 
et al., 2009). Si el mecanismo subyacente es el primero, el PG potencial no se vería 
afectado (Acreche et al., 2008), pero en el segundo caso el menor tamaño de carpelos 
florales podría reducir el peso potencial de cada grano y, en la mayoría de los casos, el 
peso final de los mismos (Calderini et al., 1999a; Calderini et al., 2001). Si bien no se 
analizaron en detalle, los dos mecanismos podrían estar actuando en los materiales 
evaluados, resultando en una relación negativa entre el CFE y PG, aunque dicha 
compensación no fue competitiva como sugieren otros trabajos de la literatura (Fischer 
y HilleRisLambers, 1978; Dreccer et al., 2009).  
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5 - Discusión general y consideraciones finales 

5.1 - Contexto de la problemática abordada 
Si bien el rendimiento potencial en trigo ha sido exitosamente incrementado en el 

pasado mediante la selección empírica por rendimiento per se, la reducción o 
disminución de la tasa de mejora que se evidencia en la actualidad muestra como 
insuficientes a las estrategias de mejoramiento convencional (Miralles y Slafer, 2007). 
Una vía para incrementar la eficiencia de mejora es, mediante un enfoque 
multidisciplinario, complementar las estrategias empíricas del mejoramiento 
convencional con aproximaciones ecofisiológicas y moleculares (Slafer, 2003; 
Edmeades et al., 2004; Sinclair et al., 2004). En este sentido, expertos de diferentes 
países han conformado desde el año 2009 un Consorcio de Rendimiento en Trigo 
(WYC), el cual pretende interrelacionar las actuales plataformas de investigación para 
alcanzar sinergia en términos de mejorar el rendimiento potencial en trigo, y establecer 
una agenda de actividades comunes que maximicen la probabilidad de impactar a nivel 
del productor (Reynolds et al., 2011). Como ha sido mencionado, la utilización de 
atributos ecofisiológicos como criterio de selección indirecta tiene que atravesar dos 
etapas fundamentales para su posterior adopción en un programa de mejora: i) la 
identificación de dichos atributos, los cuales deben resultar simples y estar asociados 
funcionalmente con el rendimiento, y ii) la comprensión de sus bases genéticas a fin de 
poder manipularlos y/o predecir su respuesta a la selección, validándolo en diferentes 
fondos genéticos (Reynolds et al., 2001; Slafer, 2003). El actual “cuello de botella” para 
llevar adelante estas etapas es la caracterización fenotípica de poblaciones genéticas 
(Snape y Moore, 2007; Richards et al., 2010), que, al combinarse con las herramientas 
moleculares disponibles actualmente, permitiría establecer un modelo más completo de 
la relación genotipo-fenotipo y de la interacción genotipo-ambiente (Edmeades et al., 
2004). 

En base a lo expuesto, el objetivo general de la tesis fue: caracterizar 
fenotípicamente una población de líneas DH de trigo, obtenida a partir de cultivares 
que generan alto rendimiento potencial a través de una combinación diferente de NG y 
PG, e identificar atributos ecofisiológicos ligados funcionalmente con el rendimiento. 
Una correcta caracterización fenotípica debe basarse en modelos ecofisiológicos, lo que 
sirve como base para identificar cuál o cuáles de los atributos con beneficio potencial 
sobre el rendimiento deben ser priorizados en un programa de mejora (Reynolds et al., 
2001). Por lo tanto, para decidir qué atributos del cultivo evaluar, en esta tesis se 
consideraron aproximaciones ecofisiológicas propuestas en la literatura para analizar la 
generación del rendimiento y la determinación del NG en trigo. Se utilizó esta población 
de líneas DH por considerarla con genuinas posibilidades de ofrecer evidencias de valor 
real para la mejora ya que las líneas parentales difieren en características tan relevantes 
como los dos principales componentes del rendimiento. Debido a la variabilidad 
transgresiva detectada, se decidió realizar un paso previo que consistió en uniformar el 
tiempo a floración y la altura de planta de los materiales evaluados, seleccionando líneas 
DH similares en estos atributos dentro de cada ambiente (capítulo 3), lo que permitió 
ganar en significancia biológica de los resultados. De esta forma, se trató de evitar 
confusiones frecuentes en la literatura en la identificación de mecanismos finos ligados 
al rendimiento, cuando se genera variación al explorar diferentes condiciones 
ambientales durante el período crítico o por medio de un patrón diferente de partición de 
asimilados debido a diferencias en altura de planta, lo cual resulta inútil en términos de 
transferencia a programas que intentan mejorar los materiales de alto rendimiento 
potencial ya existentes (Reynolds et al., 2001; Reynolds et al., 2009b). 
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5.2 - Atributos claves en la generación del rendimiento de los materiales evaluados 
La caracterización fenotípica consideró: i) dos aproximaciones comúnmente 

utilizadas (i.e. rendimiento = biomasa x IC, y rendimiento = NG x PG), las que 
permiten, de una manera sencilla, tener una primera impresión de qué características del 
cultivo se deberían intentar manipular para incrementar el rendimiento (Slafer et al., 
1994), ii) una aproximación más completa desde el punto de vista ecofisiológico, como 
la propuesta por Fischer (1983) para analizar la determinación del NG, y iii) el impacto 
de la acumulación de reservas para sostener, aún bajo condiciones potenciales, el 
llenado de un mayor destino (Reynolds et al., 2009b). Todas estas aproximaciones 
fueron incluidas en el modelo conceptual descripto en la Figura 5.1, el cual considera 
las principales propuestas del WYC, como son: i) incrementar la capacidad y eficiencia 
fotosintética del cultivo (Parry et al., 2011), y ii) optimizar la partición a grano mientras 
se mantiene la resistencia a vuelco (Foulkes et al., 2011).  

Una de las principales vías para mejorar el rendimiento potencial en trigo es 
incrementar la producción de biomasa del cultivo, manteniendo los actuales IC (Foulkes 
et al., 2007; Miralles y Slafer, 2007; Reynolds et al., 2009b). En línea con esto, los 
resultados del capítulo 3 mostraron una relación robusta entre la producción de biomasa 
durante el ciclo y el rendimiento en los dos set de materiales evaluados (r2 > 0.80). El 
IC, por su parte, fue un atributo más conservado, con valores entre 0.40 y 0.50. Si bien 
el límite teórico propuesto es un 20% superior (Austin et al., 1980a), los cultivares 
modernos de trigo primaveral difícilmente superan estos valores (Fischer, 2007b). La 
EUR resultó ser un atributo clave sobre la generación del rendimiento en los materiales 
evaluados, dado que explicó mejor que la captura de RFA las diferencias en producción 
de biomasa, ya sea durante pre-AT o post-AT. Si bien no se analizaron aspectos más 
finos de este complejo atributo (Sinclair y Muchow, 1999), se justifican los intentos de 
mejorar la eficiencia fotosintética a nivel de cultivo (Reynolds et al., 2000; Parry et al., 
2011). Por lo tanto, en base a estos resultados, la primera hipótesis planteada en la 
presente tesis: “Bajo condiciones potenciales, el IC se mantiene relativamente estable y 
las variaciones en rendimiento dependen de los cambios en la biomasa producida 
durante el ciclo del cultivo, los cuales son el resultado de diferencias en la EUR más 
que en la captura de este recurso”, fue aceptada. 

La segunda propuesta del consorcio internacional considera que, para que las 
mejoras en la EUR resulten en incrementos del rendimiento, es necesario destinar a 
grano los asimilados extra, ya sea a través de un mayor NG y/o un mayor PG potencial 
(Foulkes et al., 2011), como se indica en la Figura 5.1. Así, los asimilados deben 
depositarse en las espigas en crecimiento de modo de poder incrementar el PSE en 
floración (Miralles y Slafer, 2007). De acuerdo a los resultados del capítulo 4, las 
diferencias en PSE a floración entre los materiales evaluados se debieron 
fundamentalmente a cambios en la TCC previo a floración y, en consecuencia, a la 
TCE, dado que la PBE fue relativamente estable, lo que era de esperar al seleccionar 
materiales de altura similar. La DPCE no tuvo el impacto sobre el PSEAToAT+7 que 
habitualmente se encuentra cuando este período se alarga artificialmente (González et 
al., 2003; González et al., 2005a; Serrago et al., 2008). El débil rol de la DPCE 
observado en esta tesis, está aún más exacerbado ya que aparentemente dicho atributo 
presentaría una muy baja heredabilidad producto de la fuerte influencia del ambiente 
(García et al., 2011). La TCC previo a floración dependió fuertemente de la EUR pre-
AT (datos no mostrados). Entonces, estos resultados, junto a los descriptos 
anteriormente, remarcan la importancia de obtener mejoras en la EUR durante el 
período de crecimiento de la espiga como vía para incrementar el PSE a floración 
(Reynolds et al., 2005; 2009b). 
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A diferencia de lo comúnmente descripto en la literatura (e.g. Siddique et al., 
1989b; Abbate et al., 1997; González et al., 2003), las diferencias en PSE a floración 
explicaron solo en parte los cambios en el NG en los materiales evaluados. En este caso, 
el CFE en floración, el otro atributo principal para la determinación del NG (Figura 5.1) 
de acuerdo a la aproximación propuesta por Fischer (1983), tuvo un rol más importante 
que el PSE, aunque tampoco explicó en forma robusta las variaciones en el NG. De 
acuerdo a lo discutido en el capítulo 4, si se considera el material utilizado y las 
condiciones de crecimiento impuestas, el mayor impacto del CFE con respecto al PSE 
sobre la determinación del NG resulta común. En los dos sets de materiales evaluados, 
estos atributos tendieron a relacionarse negativamente (principalmente en BA-09). Sin 
embargo, la dispersión establecida puede ser útil en términos prácticos, permitiendo 
seleccionar por un mayor CFE sin que esto reduzca de manera competitiva el PSE a 
floración, ya que: i) existió variabilidad suficiente como para identificar materiales con 
diferente CFE para un PSE a floración similar, y viceversa, y ii) la relación establecida 
entre estos atributos fue menos negativa que lo requerido para que exista una 
compensación completa del NG. De acuerdo a estos resultados, la segunda hipótesis 
planteada: “El PSE y el CFE son atributos relativamente independientes, por lo tanto un 
mayor NG puede ser alcanzado explotando cualquiera de estos atributos sin que 
existan compensaciones competitivas entre ambos”, fue aceptada. 

Si bien el NG tiene un mayor impacto sobre la generación del rendimiento 
(Fischer, 1993; Magrin et al., 1993; Calderini et al., 1999b; Frederick y Bauer, 1999), lo 
que ha sido demostrado en los materiales evaluados, el PG tendió a asociarse 
positivamente con el rendimiento a medida que éste último (y el NG) fue mayor. 
Entonces, incrementos en el NG tendientes a mejorar el rendimiento potencial en trigo 
podría estar acompañadas de granos más pesados, lo cual podría alcanzarse mediante un 
mayor peso potencial de éstos (Fischer, 2011; Foulkes et al., 2011). El CFE es un 
atributo complejo que incluye: i) la partición de asimilados dentro de la espiga (i.e. 
partición hacia grano o hacia otras estructuras como por ejemplo el raquis), ii) el 
desarrollo y la supervivencia floral, y iii) el cuaje de los granos (González et al., 2011). 
Entonces, este atributo puede influir no solo sobre la determinación del NG, sino 
también en la definición del PG potencial (Figura 5.1), ya que son atributos que 
superponen temporalmente su determinación (Calderini et al., 2001), y que conforman 
de esta manera el “destino” potencial que genera el cultivo (Borrás et al., 2004). 

Al quedar establecido el NG, el rendimiento alcanzado pasa a depender de cuánto 
del PG potencial es cubierto por la disponibilidad de asimilados durante el llenado, i.e. 
la “fuente” (Figura 5.1). Estos asimilados provienen fundamentalmente de la 
fotosíntesis real del cultivo durante post-AT y, en caso de ser necesario, de la 
removilización de reservas almacenadas en tallos, i.e. CHS (Austin et al., 1980b; 
Schnyder, 1993). La relación fuente-destino establecida puede ejercer un retrocontrol de 
la producción de asimilados durante el llenado al afectar la EUR (Richards, 1996; 
Reynolds et al., 2005), tendencia observada en BA-09. Igualmente, una mayor cantidad 
de CHS para removilizar (y/o una mayor eficiencia de removilización), podrían ser 
necesarios aún bajo condiciones potenciales si el “destino” logra incrementarse en 
forma proporcionalmente mayor que la “fuente” (Reynolds et al., 2009b), lo cual parece 
haber ocurrido principalmente en CO-09/10, donde la relación positiva entre el PG y 
tanto la RFA incidente por grano durante el llenado como la cantidad de CHS por grano 
establecido fue más clara. En este sentido, la relación negativa establecida entre el CFE 
y la disponibilidad de CHS por grano (fundamentalmente en CO-09/10) sugiere que un 
mayor NG debido a una mejora en la eficiencia reproductiva, no acompañado por un 
mayor crecimiento pre-floración, puede estar limitado durante el llenado. Una cantidad 



62 
 

 

 

significativa de CHS se acumulan en tallos fuera del período de rápido crecimiento de la 
espiga (Beed et al., 2007), por lo que una menor partición a carbohidratos estructurales 
podría beneficiar tanto la acumulación de CHS en tallo como el PSE a floración 
(Foulkes et al., 2011). 
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Figura 5.1. Esquema ecofisiológico de la generación del rendimiento potencial en trigo, 
mostrando los atributos (recuadros sombreados) utilizados en la caracterización fenotípica, y las 
relaciones funcionales analizadas (flechas continuas). CFE: coeficiente de fertilidad de espiga; 
CHS: carbohidratos solubles; DLL: duración del llenado de granos; DPCE: duración del período 
de crecimiento de la espiga; ER: eficiencia de removilización; EURLL: eficiencia en el uso de la 
radiación durante el llenado de granos; EURPCE: eficiencia en el uso de la radiación durante el 
período de crecimiento de la espiga; F/D: relación fuente-destino; NG: número de granos por 
unidad de superficie; PBE: partición de biomasa a espiga; PG: peso medio de granos; PGpot: 
peso de grano potencial; PSE: peso seco de espiga; RFAiaLL: radiación fotosintéticamente activa 
interceptada y acumulada durante el llenado de granos; RFAiaPCE: radiación fotosintéticamente 
activa interceptada y acumulada durante el período de crecimiento de la espiga; TCCLL: tasa de 
crecimiento del cultivo durante el llenado de granos; TCCPCE: tasa de crecimiento del cultivo 
durante el período de crecimiento de la espiga; TCE: tasa de crecimiento de la espiga durante el 
período de crecimiento de la espiga; TLL: tasa de llenado de granos. 

 
Un gran número de factores podrían influir sobre la relación finalmente 

establecida entre el NG y el PG (Figura 5.1), incluso en dicha relación podría estar 
actuando un control evolutivo interno (Sadras, 2007). En CO-09/10, estos dos 
componentes se asociaron negativamente, en línea con lo comúnmente descripto en la 
literatura (Slafer y Andrade, 1989; Feil, 1992; Slafer y Andrade, 1993), y los materiales 
de mayor rendimiento mostraron reducciones en el PG menos que proporcionales a los 
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aumentos en el NG. En BA-09, en cambio, no se observó ninguna asociación entre estos 
componentes, pudiendo encontrarse una importante variación en PG para un NG 
similar, y viceversa. De acuerdo a lo descripto anteriormente, el incremento del destino 
en CO-09/10, dado seguramente por un mayor PG potencial, pudo no haber estado 
acompañado de un incremento proporcional en la fuente; mientras que en BA-09, el 
mayor NG establecido contó con asimilados suficientes para el llenado. Por lo tanto, 
considerando los resultados descriptos, la última hipótesis planteada en esta tesis: “Los 
materiales con un mayor NG asociado a mejoras en el CFE cuentan con menos 
reservas disponibles para el llenado de cada grano, reduciéndose el PG logrado aun 
bajo condiciones potenciales, aunque la caída en este componente es menos que 
proporcional al aumento en el NG”, fue aceptada parcialmente. Las relaciones 
funcionales que se desprenden de esta hipótesis fueron más claras en el set de materiales 
evaluados en CO-09/10. En BA-09, en cambio, fueron solo tendencias o directamente 
no se evidenciaron como en el caso de la ausencia de relación entre el NG y el PG. En 
este ambiente, la mayor demanda del destino pudo haber sido cubierta por un 
incremento en la EUR post-AT (Richards, 1996; Reynolds et al., 2005). Por otra parte, 
si bien no se analizaron en detalle los mecanismos intervinientes, de existir, el impacto 
del CFE sobe el PG final podría ser no solo a través de la disponibilidad de reservas, 
sino por medio del PG potencial (Fischer y HilleRisLambers, 1978; Dreccer et al., 
2009).  
 

5.3 - Aportes del trabajo e implicancias para futuras investigaciones 
Como se ha mencionado y discutido a lo largo de la tesis, una correcta 

caracterización fenotípica resulta ser un factor limitante a la hora de intentar 
comprender las complejas relaciones fenotipo-genotipo y genotipo-ambiente (Snape y 
Moore, 2007; Richards et al., 2010). El éxito que pueda llegar a tener cada una de las 
diferentes propuestas que actualmente se manejan para incrementar la tasa de mejora en 
trigo depende, en gran parte, del conocimiento adquirido en estos aspectos. En este 
sentido, el presente trabajo generó información fenotípica detallada cuyo principal 
aporte fue jerarquizar la importancia de los diferentes atributos ecofisiológicos 
vinculados con el rendimiento potencial. Los puntos relevantes de la caracterización 
realizada fueron: i) la utilización de materiales (i.e. población de líneas DH) 
provenientes de germoplasma elite, Bacanora y Weebil son materiales comerciales de 
CIMMYT de alto rendimiento potencial (Reynolds et al., 2009b); ii) la uniformidad en 
tiempo a floración y altura de planta para minimizar factores que puedan confundir los 
datos obtenidos (Reynolds et al., 2001; Reynolds et al., 2009b); y iii) el testeo empírico 
de hipótesis basadas en modelos conceptuales que incorporan el actual conocimiento 
ecofisiológico (Reynolds et al., 2001).  

Si bien las conclusiones se han basado en la experimentación en dos ambientes 
contrastantes, haciendo necesaria la evaluación de los materiales utilizados en un mayor 
cantidad de ambientes, dos aspectos relevantes emergen de la presente tesis. En primer 
lugar, se ha demostrado que es posible incrementar la capacidad de producción de 
biomasa en el cultivo de trigo (Reynolds et al., 1999; Donmez et al., 2001; Shearman et 
al., 2005; Foulkes et al., 2007). Los resultados apoyan esta propuesta de mejora, ya que 
la biomasa acumulada a cosecha fue el atributo que mostró mayor correlación positiva 
con las variaciones en el rendimiento. Si bien la producción de biomasa podría 
considerarse como una “caja negra” (al igual que el rendimiento), la variabilidad 
encontrada en EUR (y su correlación positiva con la biomasa) impulsa la propuesta de 
incrementar la capacidad y eficiencia fotosintética del cultivo como vía para mejorar el 
rendimiento (Parry et al., 2011). En segundo lugar, mejoras en el NG podrían ser 
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acompañadas de un mayor PG, de modo que incrementos en el rendimiento potencial a 
través de un mayor NG no se verían sustancialmente compensados por reducciones en 
el PG. Si bien el conocimiento actual es limitado, reducciones del fuerte control 
materno sobre el PG potencial (Sadras y Denison, 2009) permitirían romper la relación 
inversa entre NG y PG, depositándose los asimilados extras producidos en más granos 
de un mayor tamaño potencial (Foulkes et al., 2011). El CFE podría jugar un rol clave 
en este aspecto, siendo la llave que regula el destino de los asimilados que llegan a la 
espiga (Figura 5.1), actuando tanto sobre la determinación del NG como del peso 
potencial de los mismos. Por ende, es necesario continuar estudiando en detalle los 
diferentes procesos y mecanismos que encierra este atributo (González et al., 2011), el 
cual, sin embargo, aún está lejos de ser útil como criterio de selección. La mejora en la 
capacidad del destino podría representar frecuentes co-limitaciones por fuente y destino 
en el cultivo de trigo (Fischer, 2011). En este sentido, si bien la disponibilidad de 
reservas podría ser importante para sostener el rendimiento potencial en determinados 
ambientes (Reynolds et al., 2009b), aún resta comprender mejor los mecanismos que 
regulan la oferta de asimilados durante el llenado de granos (e.g. eficiencia de 
removilización de reservas y retrocontrol del destino sobre la EUR post-AT). 
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