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L INTRODUCCION

Los potenciales de produccion de cebada (Hordeum vulgare L.} del Uruguay
estan por debajo de los rendimientos alcanzados en otras regiones. En nuestras
condiciones la produccion de biomasa total no es la principal limitante, sino que es la
particion de esa biomasa, expresada en ¢l indice de cosecha (IC) la que determina los
menores rendimientos.

Una forma de modificar la particion de biomasa es a partir de una modificacion
de la curva de crecimiento del cultivo. Crecimientos imiciales mas lentos, con tasas mas
elevadas durante el periodo previe a la antesis, aparecen como una forma de mantener el
IC, cuando los niveles de biomasa son elevados. Una forma de lograr este efecto es a
partir de un incremento en el nimero de granos m?, el cual se obtiene a partir de un
incremento del ntimero de espigas m™ y del nimero de granos por espiga. No obstante
estos componentes se correlacionan negativamente.

La investigacion nacional s¢ a cenfrado en determinar para las condiciones
locales el rango de densidad de siembra optima para los diferentes cultivares utilizados,
de forma de obtener en promedio poblaciones de 200 plantas m’ de manera de lograr
unas 600 espigas m? y asi poder incrementar el nimero de granos m’

El numero de granos por espiga es ¢l otro componente en determinar el nimero
de granos m~, del cual existe un gran hueco de informacion nacional ya que no se
dispone de anteccdentes acerca del numero potencial de granos por espiga, grado de
sobrevivencia de las espiguillas de los diferentes tipos de tallo de la planta y de los
factores que los estarian modificando.

Si bien se conoce la duracion del ciclo a floracion de la mayoria de los cultivares,
se sabe muy poco acerca de la duracion de las diferentes sub fases de desarrollo pre
antesis. Parece necesario identificar si existe 0 no variacion en sus duraciones entre los
distintos cultivares y como la época de siembra podria estar afectando las condiciones
ambientales en que se va a desarrollar el cultivo y de que manera podrian estar
incrementando el potencial de rendimiento.

El 4rea foliar de la planta puede estar afectando el tamaifio potencial de la espiga,
a través de una mejora en ¢l suministro de fotoasimilados. Por lo que se deberia conocer
la evolucion del nimero de hojas y su tasa de desarrollo en los momentos donde se
define ¢l nimero de granos por espiga.



El objetivo del presente trabajo es explorar el potencial tamafio de espiga
alcanzable, con los actuales cultivares comerciales en el ambiente de produccion de
Uruguay, a través de la cuantificacion del nimero maximo de primordios de espiguillas
por espiga en los tres tallos principales de la planta y el grado de sobrevivencia de las
mismas. Asi mismo se pretende identificar la importancia relativa de los factores
genéticos y ambientales en la definicion del mimero final de espiguilias por espiga.



1l. REVISION BIBLIOGRAFICA

En cebada, la cosecha de grano puede expresarse como el producto de: namero
de espigas por metro cuadrado, niimero de granos por espiga y el peso medio por grano.
El producto de los dos primeros componentes del rendimiento determina el nimero de
granos por metro cuadrado.

El niimero final de espigas depende de la cantidad de tallos formados durante el
macollaje como de la proporcion que sobrevivan para desarrollar una espiga viable.
Datos nacionales, muestran que existe un rango optimo de produccién de espigas por
metro cuadrado (600 espigas m*) que maximiza ¢l numero de granos por metro
cuadrado, lo cual se logra a partir de una adecuada densidad de siembra. El material
genético es el principal factor de manejo que mas claramente interactiia con la densidad
de siembra (Hoffman et al. 1993).

Hoffman et al. (1993), reportaron que los aumentos de rendimiento a nivel
nacional se deben a variaciones en los componentes de rendimiento, particularmente en
un aumento en el nimero de espigas por una mejora en la fertilidad de los macollos sin
alterar el rendimiento de €stas. Dichos autores afirman que una modificacion de la curva
de crecimiento, con un crecimiento inicial mas lento y uno tardio mas rapido permite esa
mejora en los componentes.

Hoftman et al. (1992), concluyeron que un exceso de materia seca durante el
macollaje reduce la fertilidad de los macollos, generandose asi una temprana
competencia por luz. La intensidad de luz incidente desde doble arruga en adelante esta
directamente relacionada con el rendimiento por espiga (Willey et al., 1971 y Whitman
et al., 1985, citado por Hoffiman et al., 1992).

A pesar de que existe informacton consistente a nivel nacional sobre practicas de
manejo que aumenten el rendimiento a través de un aumento en ¢l namero de tallos,
poco se conoce sobre la posibilidad de incrementar ¢l nimero de granos por espiga.

La definicion del numero de granos por espiga es el resultado del numero de
primordios florales formados por €l menstemo apical, de la cantidad de ellos que puedan
producir una espiguilla fértil y del porcentaje de éstas que sean fecundadas en la antesis
para originar granos viables.

A nivel nacional fueron descriptos materiales genéticos con tamafios de espiga de
mas de 25 granos y materiales con menos de 20 granos por espiga (Castro et al., 1995).

Sin embargo en las condiciones de produccion del pais, Hoffman et al. (1993)
detectaron que en la medida que aumenta Ia poblacion, desciende constantemente el



numero de granos por espiga desde 26 a 18, siendo el numero de espigas lo que
determina que la respuesta se detenga en las 150-200 plantas por metro cuadrado.

En ésta revision bibliografica se describe las etapas de desarrolio desde la
emergencia hasta la antesis de la planta y las caracteristicas de desarrollo foliar y del
meristemo apical. Identificando las fases fenolégicas y profundizando en los factores del
ambiente y de la planta que inciden en cada estadio sobre la definicion del nimero de

granos por espiga.
A. FENOLOGIA DE LA CEBADA

1. Desarrollo de la planta

El desarrolio de la planta de cebada, es un proceso continuo en el tiempo, pero
para una mejor comprension se presenta la distincion de diversas fases segun criterios de
clasificacidn que enfatizan en el desarrollo de la planta (Zadoks) desarrollo de hojas
(Haun) y desarrollo del 4dpice meristemdatico (Waddington).

Zadoks et al. (1974), realizaron una descripcion que incluye los estadios
principales y secundarios del desarrollo de cereales de invierno. Es importante advertir
que pueden aparecer incongruencias cuando pasamos de una especie a otra.

Cuando el tallo principal posee aproximadamente tres o cuatro hojas
desplegadas, comenzaran a desarrollarse secuencialmente los tallos secundarios o
macollos (Zadoks 1.0-2.1). Aproximadamente, al mismo tiempo en que tiene lugar la
formacion y crecimiento de los macollos, comienza a desarrollarse la espiga del tallo
principal (Zadoks 2.1-2.9). Ademas cada macollo tiene la misma capacidad que el tallo
principal para formar espiga.

El final del macollaje suele coincidir con la fase en que se alcanza el niumero
maximo de primordios de espiguilla (Zadoks 3.0). El desarrollo de la planta durante ésta
fase tan temprana del ciclo de vida de la cebada es muy importante, ya que en ella se
determina el niimero de granos por metro cuadrado: el nimero de espigas por metro
cuadrado y el numero de granos por espiga (Garcia de! Moral et al. 1989).

Con la encaflazon (Zadoks 3.1-3.9) comienzan a crecer los entrenudos, la
elongacion de los tallos secundarios es algo posterior al del tallo principal y algunos de
ellos no culminaran el crecimiento.

Una vez que la hoja bandera se ha extendido completamente, comienza el
embuche (Zadoks 4.0-4.9). El comienzo de la fase de emergencia de la espiga, se sitia
cuando comienzan a emerger las aristas de la vaina de la hoja bandera. La emergencia de
la espiga y la antesis, en cebada, son generalmente sincronicas (Zadoks 5.0-6.0),



En las condiciones de produccion nacional la duracion del periodo siembra-
espigazon varian desde 60 a 100 dias aproximadamente, dependiendo de la época de
siembra, afio y cultivar, principalmente (Castro, 1995).

Debido a que la escala Zadoks, no profundiza en el desarrollo de hojas, es
posible complementar esta escala a través de la escala cuantitativa de Haun (1973) para
trigo (Triticum aestivum L.), que proviene de la observacion diaria del nimero de hojas
de los tallos, en la cual el estado de desarrollo de la planta es medido a partir del nimero
de hojas completamente expandidas mas la proporcién que cubre ¢l largo de la ltima
hoja en crecimiento en relacién a la hoja que precede.

2. Desarrollo del meristemo apical

Waddington et al. (1983), presentan una escala cuantitativa para el desarrollo de
cebadas y trigos de primavera que crecieron en condiciones constantes controladas de 16
h de fotoperiodo y temperaturas de 10 a 15 °C respectivamente. Comenzando en la
“transicion del apice” y continuando a través de la morfogénesis de la flor y pistilo hasta
la polinizacion, sin involucrar atributos de crecimiento y tamafio de la planta ¢ sus
drganos.

Durante la fase vegetativa, el meristemo apical, por divisiones sucesivas solo
produce primordios foliares, presentando una forma de cono redondeado, encerrado por
los primordios de hoja. A medida que progresa el desarrollo, ¢l 4pice es inducido para
florecer, y se inician algunas arrugas que constituiran primordios de espiguilia.

La planta de cebada en el estado de doble arruga (Waddington 2.0) posee entre
cuatro y cinco hojas emergidas sobre ¢l talle principal, dependiende de la variedad y la
época de siembra (Manupeerapan et al., 1992, Slafer et la., 1994).

Este estado es llamado asi porque se observa una serie de pliegues, formados por
dos primordios, uno floral (el superior) y otro foliar (el inferior). Con el desarrollo
posterior, el crecimiento mas rapido de los primordios florales determina ia obliteracion
de los primordios foliares de la base, que al parecer originaran el entrenudo del raquis
{Bonnett, 1983 y Garcia del Moral et al., 1989).

El siguiente estado reconocible en el desarrollo del apice es el de triple lomo
{Waddington 2.25), donde cada arruga ha diferenciado tres protuberancias o lébulos,
cada una de las cuales dara lugar a una hilera de espiguillas (Bonnett, 1983; Waddington
et al, 1983). En éste estado la planta posee entre 5 y 9 hojas sobre el tallo principal
dependiendo de la época de siembra y variedad (Garcia del Moral et al., 1989).

El desarrollo del meristemo apical en cebada se encuentran caracterizado por la
aparicion de las diferentes estructuras sobre las espiguillas centrales, donde se distinguen



secuencialmente estados de inicio de glumas y de inicio de lemmas {Waddington 2.5-
3.0). Durante ésta fase, el apice del tallo continda ain produciendo primordios de
espiguillas y las espiguillas laterales pueden ya ser identificadas claramente como
estructuras separadas (Bonnett, 1983; Waddington et al., 1983).

El eje no termina en una espiguilla, por lo que se lo clasifica como una
inflorescencia indeterminada. La diferenciacion de la estructura de cada espiguilia
comienza en la parte media de la inflorescencia, prosiguiendo hacia el apice y la base de
la espiga. Las espiguillas del medio de la espiga estan adelantadas a las basales y éstas a
las de la punta, que es la Gltima parte de la espiga en diferenciarse. Las espiguillas
centrales estin mas avanzadas en el desarrollo que las laterales. Todas estas diferencias
se reflejan en la espiga madura, donde los granos mas desarrollados y mas pesados se
ubican en la porcidn media de la espiga (Bonnett, 1983 y Garcia del Moral et al., 1989).

El estado de iniciacion de los estambres en los primordios (Waddington 3.5),
indica que la diferenciacion de las espiguillas casi se ha completado. Poco después
comienza a formarse el primordio del carpelo (Waddington 4.5), asi como el resto de las
estructuras de la espiguilla, es decir, lodiculas, raquilla y palea (Waddington et al.,
1983).

Con el estado de iniciacion de las aristas en la lemma de las espiguillas centrales,
el meristemo apical deja de producir primordios, por lo que en éste estado (Waddington
5-6), se alcanza el nimero maximo de primordios florales (NMP) y queda fijado en
cebada el niimero potencial de granos por espiga (Bonnett, 1983; Waddington et
al.1983).

Tras el estado de NMP, los cambios mas notables se refieren a la diferenciacion
de los restantes organos que componen la espiguilla. Asi se puede distinguir un estado
de anteras translucidas ya claramente divididas en cuatro Iébulos. Cuando los estambres
han crecido por encima de la lemma y palea, tiene lugar la meiosis, sincrénicamente en
las anteras y en el carpelo (Garcia del Moral et al., 1989).

Cualguier eventualidad que afecte al normal desarrollo de las divisiones
celulares, que ticne lugar activamente durante €sta fase, puede conducir a la esterilidad
floral y disminuir €l niamero de granos formados por espiga. La planta de cebada, en éste
estado, es particularmente sensible al estrés hidrico que puede conducir a la esterilidad
de los granos de polen (Garcia del Moral et al., 1989).

Una vez alcanzado el NMP, Waddington et al. (1983), continua la descripcion de
la escala a través de la morfogénesis del pistilo hasta la polinizacién.

Prnmeramente ¢l pistilo comienza a dividirse, formandose el canal del estilo
(Waddington 6). Luego los estilos comienzan a elongarse, hasta que en determinado



momento comienzan a diferenciarse los estigmas (Waddington 7-8). Posteriormente se
diferencian pelos en la pared del ovario, y luego éste comienza a elongarse, y al mismo
tiempo se forman los pelos estigmaticos (Waddington 8.5-9).

Cuando la pared del ovario tiene un tamarfio de un milimetro, estilos y estigmas
se encuentran erectos, a posteriori comienzan a abrirse (Waddington 9.25-9.5), y una vez
que los mismos se abren completamente se produce la apertura de las anteras y
liberacion del polen (Waddington 10) (Waddington et al. 1983).

B. DESARROLLO FOLIAR

En cebada el area foliar aumenta progresivamente con la elongacion de los tallos
y alcanza su maximo valor cuando emerge la hoja bandera. Posteriormente, la
senescencia y muerte de las hojas de la base de los tallos provoca que en el momento de
emergencia de la espiga el area foliar haya disminuido unos dos tercios del maximo. Sin
embargo la fotosintesis en los cersales no esta restringida a la lamina foliar, sino que
tallos, vainas y espigas son componentes importantes del sistema fotosintético (Garcia
del Moral et al., 1989).

El area foliar en los cereales depende de: el nimero de primordios foliares que se
produzcan por el meristemo apical, la duracién del periodo de diferenciacion de
primordios de hojas, la velocidad de crecimiento y la expansion de esas hojas (Slafer et
al., 1994 y Kemich et al., 1997). En éste capitulo se desarrollaran los factores que estén
afectando el nimero y la tasa de expansion de hojas, que se iniciaron durante la fase de
iniciacion de hojas, la cual se describira en posteriores capitulos de ésta revision.

1. Factores ambientales

Los cereales de inviemo son plantas de dia largo, 1o cual implica que se
desarrollan mas rapidamente hacia la reproduccion, produciendo menor cantidad de
hojas durante los dias largos (Ritchie et al., 1991).

Fotoperiodos cortos favorecen la produccion de hojas, aumentando su numero
porque alargan el periodo vegetativo de iniciacion de las mismas y retrasan la induccién
floral (Roberts et al., 1988; Garcia del Moral et al., 1989; Slafer et al., 1994).

Jones et al. (1986), Wright et al. (1987) y Cao et al. (1989a), en cebada y Slafer
et al. (1993), en trigo, encontraron que la fecha de siembra, a través del fotoperiodo
afectan el namero final de hojas y la tasa de aparicion de las mismas. Aumentos
fotoperiodicos de 12 a 18 h reducen el nlimero de hojas por planta y la tasa de cambio
del fotoperiodo no afecta el namero final de hojas (Slafer et al., 1995). Kernich et al.
(1995), reportaron en cebada un pequefio aumento de la tasa de aparicion de hojas con
incrementos del fotoperiodo, entre 14 y 15.5 h.



Cao et al. (1989b), encontraron un efecto positivo del aumento del fotoperiodo
sobre la tasa de aparicion de hojas en trigo y cebada, cuanto mas largo el fotoperiodo
mas alta la radiacion. Ha sido demostrado por Rawson (1993), citado por Kernich et al.
(1995}, que puede haber una clara interaccidn entre el fotoperiodo y la radiacion en los
procesos de desarrollo en trigo.

Seghin Slafer et al. (1995) y Kemich et al. {1995), la tasa de aparicion de hojas no
solamente es afectada por el fotoperiodo o sus tasas de cambio. Las diferencias
observadas en la tasa de aparicién de hojas bajo diferentes fecha de siembra también
pueden ser explicadas por la temperatura base. En trigo Slafer et al. {1991), encontraron
que no hay una Gnica temperatura base para todos los estados fenologicos, siendo 4 y 9
°C la mejor temperatura base para antes y después del estado de espiguilla terminal.
Trabajos posteriores realizados por Slafer et al. (1995) concluyeron que la temperatura
base y la temperatura 6ptima de crecimiento en trigo varia segln la fase de crecimiento
desde la siembra hasta la antesis.

En varios genotipos de cebada, Cao et al. (19892 y 1989b), detectaron
incrementos en la tasa de aparicion de hojas hasta alcanzar un valor optimo de
temperatura dependiendo del cultivar.

Jones et al. (1986), en trigo y cebada no encontraron una relaciéon lineal
significativa entre el nimero de hojas y la temperatura media en emergencia para
variedades de invierno y primavera. Estos resultados sugieren que no es la temperatura
la que gobierna el numero de hojas.

Segln Baker (1986), Cao et al. (1989a y 1989b) y Slafer et al. (1995), el nimero
de hojas del tallo principal y la tasa de aparicion de hojas, estarian estrechamente
correlacionadas con las unidades térmicas acumuladas mds que con el tiempo
cronolégico, manteniendo una relacion lineal con el tiempo térmico acumulado.

El filocron, se define como el tiempo cronolégico o térmico entre la aparicion de
una hoja y de la hoja siguiente, y se calcula a partir de la inversa de la tasa de aparicion
de hojas {Cao et al., 1989b). Los factores que principalmente influyen sobre el filocron
son: ¢l genotipo, la temperatura y el fotoperiodo (Cao et al., 1989a y Wilhelm et al.,
1995). Otros factores como la disponibilidad de nitrogeno también afectan la tasa de
emergencia de hojas en trigo y cebada (Kirby, 1995). Baker et al. (1986), encontraron
una reduccion en el filocrén de trigos de invierno causada por la mayor temperatura del
canopy y hoja que provoca un estrés hidrico, ya que desencadena un cierre estomatico y
una reduccion de la transpiracion.

En cebada, Kernich et al. (1997), calcularon la tasa de aparicion de hojas durante
la fase de iniciacidn de hojas, siendo ésta similar entre cultivares. El filocrén vané desde
141 a 154 °C dia (°Cd) hoja™ para todos los cultivares, con temperaturas diurnas de 21



°C y nocturnas entre 4-10 °C, y fotoperiodo de 10.4-12.5 h durante las fases de
desarrollo pre antesis. Slafer et al. (1995), detectaron reduccién del filocron de 4.4 a 5.1
dias hoja (o desde 96 a 83 °Cd hoja™ usando una temperatura base de 0 °C), en
respuesta a incremento del fotoperiodos de 12 a 18 h en trigo.

Durante la expansién de la segunda hoja de varios genotipos de trigos y cebadas,
Cao et al. (1989a), observaron que el filocron se incrementaba exponencialmente en
respuesta a la temperatura desde la emergencia hasta 3.4 unidades de la escala Haun,
alcanzando valores promedio de 57.2 °Cd a 7.5 °C y 116.2 °Cd a 25 °C. Evidencias de
Rickman et al. (1985), citado por Ritchie et al. (1991), sugieren que el desarrollo de las
primeras dos o tres hojas podrian estar influenciados por ¢l tamafio de la semilla ya que
dependen de las reservas acumuladas en ella para el crecimiento.

Cao et al. (1989a), determinaron en cebada de primavera que presentan una tasa
maxima de emergencia foliar (0.231 hoja d'') superior a la de trigo de invierno (0.211
hoja d), con temperatura optima de 21 y 22.5 °C, respectivamente. El filocrén en
cebada aparentemente es mds sensible a la temperatura que el de trigo.

Cao et al. (1989b) han reportado para trigo y cebada, que ¢l filocron es constante
durante la vida en una siembra en particular, debido a que el filocrén es fijado por la tasa
de cambio en la longitud del dia en la emergencia del cultivo. La sensibilidad del
filocr6n al cambio de la longitud del dia fue mayor en cebada que en trigo (Cao et al.,
1989b).

El filocrén en todos los genotipos estudiados por Cao et al. (1989¢), disminuye
en respuesta al incremento en el fotoperiodo, a condiciones de temperatura constante, o
en respuesta a la disminucion de la temperatura con fotoperiodo constante. Debido a que
estos cambios tienen efectos opuestos sobre el filocron, los autores, analizaron los
resultados en términos de la relacion entre estos factores, proponiendo ¢! termino
coeficiente fototermal (Q), donde la temperatura media diaria y el fotoperiodo medio se
incrementan o disminuyen juntos. Cao et al. (1989¢), encontraron una relacion lineal y
significativa entre el Q y el filocron. De acuerdo con los autores este modelo lineal es
valido para una amplia gama de ambientes tanto controlados como a campo. Los
diferentes valores de filocron observados en trigo y cebada en respuesta a fechas de
siembras distintas, podrian ser explicados por diferentes Q, dependientes del ambiente.
El filocron en cebada es mas sensible que el de trigo a los cambios en el Q (Cao et al,,
1989c¢).
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2. Factores de planta

Numerosos autores (Mitchell, 1953; Gallagher, 1979; Kirby et al. 1982; Bauer et
al. 1984 citado por Baker et al. 1986), sugieren que la tasa de aparicién de hojas es
constante conforme al desarrollo de la planta, sin embargo Aspinall et al. (1963) en
cebada, Vine (1983), citado por Baker et. al., 1986, en Lolium perenne L., y Baker et al.
(1986) en trigos de primavera, encontraron que la tasa de aparicion de hojas es mas
rapida antes de la formacion de la doble arruga que posterior a la misma. Es posible que
el incremento en el nimero de primordios y la diferenciacion de los drganos florales
incrementen la demanda de asimilados por parte del apice que serian destinados al
crecimiento de hoja (Aspinall et al., 1963).

En otras especies existen evidencias de incrementos y decrementos en la tasa de
aparicién de hojas a medida que las plantas progresan desde el crecimiento vegetativo al
reproductivo (Mauney et al., 1978; Wiegand et al., 1981; Mc Michael et al., 1982; Vine,
1983; citado por Baker et al., 1986).

(Gallagher, 1979; Kirby et al., 1982; Ellis et al., 1984; citado por Baker ¢t al.,
1986), determinaron que la tasa de aparicién de hojas fue constante con ¢l estado de
crecimiento. Sin embargo Baker et al. (1986), realizaron una regresion lineal, entre Haun
y tiempo térmico acumulado para los periodos anterior y posterior a la doble arruga. Las
diferencias entre los filocrones fueron significativamente mayores luego de la formacion
de la doble arruga para todos los trigos de primavera.

La razén de éste incremento del filocron no parece ser efecto de una mayor
temperatura, descrito por Bauer et al. (1984), citado por Baker et al. (1986), quienes
encontraron que temperaturas entre 28.2 y 35.8 °C, determinan una no-linealidad en la
regresion entre Haun y el tiempo térmico (°Cd) (temperatura base = 0 °C). Si bien, la
temperatura promedio del ensayo fue uniforme desde la emergencia hasta la expansion
completa de la hoja bandera, la temperatura maxima promedio desde la emergencia
hasta la formacion de doble arruga y desde la formacion de doble arruga hasta la
expansion completa de hoja bandera fue 17.7 y 21.1 °C respectivamente (Baker et al.
1986).

Baker et al. (1986), determinaron el filocron promedio para el periodo pre y pos
doble arruga, el cual fue de 80 y 124 °Cd hoja‘l, variando entre 73-84 y 109-137 °Cd
hoja”, respectivamente.

En sintests, la tasa de aparicion de hojas y el nimero final de hojas, estin
afectados por factores inherentes al ambiente y a la planta. Dentro de los primeros la
temperatura parece ser el factor que tiene mayor influencia sobre la tasa de aparicion de
hojas y el fotoperiodo sobre el nimero final de las mismas. Existe también un efecto
directo del fotoperiodo sobre la tasa de aparicion de hojas, interactuando ademas con la
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radiacion solar, el cual puede ser alterado a través de la fecha de siembra. Sin embargo,
otros autores explican también las diferencias en la tasa de aparicion de hojas a cambios
en la temperatura base. Respecto a los factores inherentes a la planta, los de mayor
influencia sobre el nimero de hojas son de tipo genético (cultivar) y respecto a la tasa,
de origen fisiolégico, siendo éste Gltimo consecuencia de la transicién del apice desde el
estado vegetativo al reproductivo.

C. EVOLUCION DEL NUMERO DE PRIMORDIOS

El ciclo de desarrollo de la cebada previo a la antesis puede ser dividido en tres
fases: iniciacion de hojas (IH), iniciacion de espiguillas (IE), y crecimiento de
espiguillas (CE). Durante estas sub fases el patrén de desarrollo determina: el niimero
potencial de tallos a partir del numero de hojas en el tallo principal (durante la fase IH),
el numero potencial de espiguillas por espiga (durante la fase IE), y la sobrevivencia de
tallos y primordios de espiguilla, quienes determinan el nimero de granos por umdad de
area (durante la fase CE) (Appleyard et al. 1982).

Segiin Waddington et al. (1983); Cottrell et al. (1985) y Jones et al. (1986), estos
eventos ocurren para todos los dpices, donde el nimero de primordios se incrementa
lincalmente hasta alcanzar un valor maximo de espiguillas. Seguido por un periodo
durante el cual algunas de éstas espiguillas abortan y solamente una proporcidn
sobrevive y crece para convertirse en espiguillas potencialmente fértiles, llegando
finalmente a la antesis y el comienzo del lienado de los granos.

Kitchen et al. (1983), utilizaron los estados de doble arruga, iniciacion de aristas,
y antesis para dividir el periodo pre antesis, en tres fases de crecimiento. Bonnett et al.
(1966) v Kitchen et al. {1983), reportaron que la aparicion de la doble arruga en el dpice
de las espigas es el primer indicador del final de la fase IH y el comienzo de la fase IE.
El estadio doble arruga facilmente reconocible, suele tomarse como marcador de la
transicion entre la fase vegetativa y reproductiva (Aspinall et al.,1963; Bonnett, 1983,
Waddington et al., 1983; Wright et al., 1987 y Garcia del Moral et al., 1989). Aunque no
todos los investigadores estan de acuerdo con esta division. Kitchen et al. (1983);
Manupeerapan et al. (1992) y Kemich et al. (1997) encontraron que ¢l comienzo de la
fase IE ocurre antes del estado de dobie arruga.

La transicion de ]a fase IH a IE esta determinada por el momento en que el apice
es inducido para florecer, el cual es determinado a partir de la interpolacién hacia atrs
en ¢l tiempo, cuando el nimero de primordios del apice meristematico del tallo principal
excede el nimero final de hojas del tallo (Gallagher et al., 1976, citado por Kernich et al.
1997). Jones et al. (1986), estimaron la iniciacion de la fase IE, a partir de la
extrapolacion de la regresion lineal entre el nimero de primordios y ¢l tiempo.
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Kitchen et al. (1983), sugiricron que un cuarto de los primordios de espiguilla
son iniciados en el estado de doble arruga y dicho estado ocurre dos dias después del
comienzo de IE, para la mayoria de los cultivares.

Segin Kirby et al. (1981), citado por Kitchen et al. (1983), la aparicion del
estado de iniciacion de aristas en las espiguillas mds avanzadas se corresponde
estrechamente con la finalizacién de la fase IE y comienzo de la fase CE. El Gltimo
periodo (CE) contindia hasta la antesis (Kitchen et al., 1983 y Appleyard et al., 1982),

Un aspecto interesante de la fenologia de los cereales lo constituye el que todas
las espiguillas fértiles de una espiga florecen casi al mismo tiempo. Esta peculiaridad del
desarrollo reproductive es adquirida durante las fases de iniciacion de la espiga, ya que
aunque pueden transcurrir varios dias o incluso algunas semanas, entre la iniciacién de
la primera y la tltima espiguilla, los primordios florales crecen y se desarrollan con
distintas velocidades. Ademas los macollos forman menos primordios de hojas en ¢l
meristemo apical que el tallo principal, lo que determina que la iniciacion de su espiga
ocurra mas rapido. De esta manera, cuando se produce la antesis, todas las espiguillas
poseen aproximadamente el mismo tamafio y se encuentran en idéntico estado de
desarrollo (Garcia del Moral et al., 1989).

1. Iniciacion Fohiar {IH)

Durante la fase vegetativa el meristemo apical sélo produce primordios foliares.
A medida que progresa el crecimiento, la velocidad de formacion de primordios por el
domo meristematico es mucho mayor que su capacidad para diferenciarse en hojas por
lo que se acumulan en el dpice (Garcia del Moral et al. 1989). Seglin Bonnett (1966),
cuando la segunda hoja del tallo principal esta bien desarrollada, en el meristemo apical
se puede determinar el nimere total de primordios foliares y por lo tanto ¢l nimero de
hojas que tendré ese tallo.

Kernich et al. (1997), determinaron para cinco cultivares de cebada la duracion
de la fase TH, la cual vario desde 278 a 414 °Cd y determinaron que ¢l estado de doble
arruga, se alcanz6 con 442 °Cd para ¢l promedio de todos los cultivares, Manupeerapan
et al. (1992), reportaron en trigos de primavera € invierno, que el tiempo en alcanzar la
doble arruga vario entre 220-1900 °Cd (temperatura base = 4 °C).

Appleyard et al. (1982), reportaron la duracion de las tres sub fases de desarrollo
pre antesis para varios genotipos de cebada, donde la fase IH varié desde 19 a 27 dias.
Appleyard et al. (1982) y Kernich et al. (1997), determinaron que la duracion de la sub
fase TH se correlaciond positivamente con ¢l tiempo a antesis (0.78 y 0.76,
respectivamente).
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Kernich et al. (1997), encontraron que el tiempo a doble arruga estuvo
estrechamente correlacionado (r = 0.94) con la duracién de fa fase [H. Appleyard et al.
(1982); Kitchen et al. (1983), y Kemich et al. (1997), encontraron que el nimero de
hojas en ¢l tallo principal estuvo correlacionado positivamente con la duracion de la sub
fase TH (0.80; 0.89 y 0.97, respectivamente). Esta misma correlacion fue observada
tempranamente en avena {(Avena sativa) por Ross (19535), citado por Kitchen et al.
(1983).

Thomas, (1961), citado por Aspinall et al. (1963), concluyeron que la transicidn
de la planta de vegetativo a reproductivo fue acompaiiada por una fuerte estimulacion de
la division celular en el apice que afectd todos los aspectos relacionados a la
organogenesis apical.

En la transicion de la fase IH a IE, determinada por el momento en que el apice
es inducido para florecer, cesa la produccion de primordios de hoja para comenzar a
diferenciar primordios de espiguilla.

Segiin Roberts et al. (1997), los dos factores ambientales de mayor importancia
en la induccion floral, son el fotoperiodo y la temperatura. La aparicion de la doble
arruga se retrasa en ambientes con fotoperiodos cortos o con intensidades de luz baja
(Aspinall et al., 1963; Lllis et al., 1989). Sin embargo, Manupeerapan et al. (1992),
observaron que la vernalizacion y el fotoperiodo no tuvieron efecto sobre el proceso de
induccién floral, pero si afectaron la tasa de desarrollo hacia esta etapa.

2. Iniciacion de espiguillas (IE)

Segin Aspinall et al. (1963), el numero de primordios diferenciados en el apice
varia con el tiempo y es el resultado de dos procesos, produccion y diferenciacion. Los
cambios en ésta variable difieren en el tiempo con los cambios en la tasa de produccion
de primordios. La poblacion de primordios cambia a medida que las estructuras florales
se van desarrollando.

Kernich et al. (1997), determinaron el nimero maximo de primordios de
espiguilla por espiga, mostrando una pequefia vanacidn entre cultivares, aunque
significativa, variando entre 36.8 y 42.3. Jones et al. (1986), reportaron una reduccion
del nimero maximo de primordios con atrasos en la fecha de siembra, variando entre
42.8 y 34.3. Wright et al. (1987), en diferentes afios y fechas de siembras encontraron
que el NMP aumenta desde 34.9 a 40.5, en la medida que se adelanta la fecha siembra.

En cebada de dos carreras, Appleyard et al. (1982), reportaron que ¢l numero
potencial de espiguillas esta determinado por la tasa y la duracion de la sub fase IE.
Aunque el NMP fue explicado mayormente por una mayor duracion de la sub fase IE
que por una mayor tasa de tnictacidn de primordios.
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Estos autores, encontraron que la duracion de la sub fase IE para distintos
genotipos de cebada, vario desde 32 a 50 dias. Wright et al. (1987), en cebadas de
primavera en afios diferentes, concluyeron que a medida que se atrasa la fecha de
siembra, la duracién de la sub fase IE se acorta desde 49 a 16 dias.

Kernich et al. (1997), en Australia, reportaron para el cultivar Clipper una
duracion de la sub fase IE de aproximadamente 600 °Cd, vaniando ente 600-900 °Cd
para el resto de los cultivares. Ademds determinaron que la duracion de la sub fase IE
fue mas larga y mas variable que IH. La duracién de IE estuvo negativamente
correlacionada con la duracion de la sub fase CE pero no estuvo asociada con la sub fase
IH ni1 con el tiempo de duracion a antesis.

Rawson (1970), citado por Kitchen et al. (1983), encontrd que largos periodos de
IH e IE estaban asociados con un alto nimero de espiguillas en trigo. Friend (1965),
reportd en trigo que el namero de espiguillas por espiga se incrementa solamente cuando
la duracion del periodo IE se alarga.

Kitchen et al. (1983}, en cebada encontraron que la duracion de la sub fase [E se
correlaciono positivamente con el numero de primordios de espiguilla (r = 0.89) y con ¢l
nimero de granos por espiga (r = 087).

Kernich et al. (1997), reportaron que hubo una variacidn significativa de la
duracion de la sub fase IE entre cultivares, no hubo asociacion entre el niimero maximo
de espiguilla por espiga y la duracion de la sub fase IE. Esto contrasta con los resultados
de Kitchen et al. (1983) y Appleyard et al. (1982), quienes encontraron una estrecha
relacion (r = 0.87 y r = 0.89, respectivamente) entre ¢l NMP y la duracion de la sub fase
IE.

Para Garcia del Moral et al. (1989), el nimero final de granos por espiga se
encuentra positivamente correlacionado con el NMP (r = 0.89), el cual a su vez, es
funcion de la duracion de la fase IE.

Cottrell et al. (1985), encontraron que ¢l nuimero final de granos por espiga ¢s
dependiente de la tasa y duracidn de la sub fase [E y de la proporcion de espiguillas que
sobreviven y se convierten en granos. Las condictones que aceleran la velocidad de
desarrollo de la espiga tienden a reducir el nimero final de espiguillas (Garcia del Moral
etal., 1989).
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3. Crecimiento de espiguillas (CE)

En trigo y cebada la determinacién del niimero de granos durante la fase previa a
espigazén aparece frecuentemente como el determinante del rendimiento en grano.
Durante éste periodo aspectos del desarrollo de la espiga (morfogénesis de las
estructuras florales), como crecimiento de la espiga influyen en la produccion y
sobrevivencia de las flores y por lo tanto en el namero de granos (Waddington, et al.
1982).

Posteriormente al NMP una proporcion variable de espiguillas interrumpe su
desarrollo, no llegando a ser fecundadas en la antesis, lo cual puede reducir
notablemente el nimero de granos, y por lo tanto el rendimiento (Cottrell, 1985 y Garcia
del Moral et al., 1989).

Kernich et al. (1997), determinaron el ntimero final de espiguillas (NEF) en
desarrollo en la espiga del tallo principal, €l cual vari6 entre 23.9 y 36.6, indicando que
aungue si bien hubo un pequefio rango en el NMP, o nimero potencial de espiguilias, se
encontrdé un amplio rango en ¢l nimero final de espiguillas por espiga. Esta diferencia
entre el NMP y el NEF fue el niimero de espiguillas que abortaron durante la fase de
crecimiento de espiguillas.

Segun Garcia del Moral et al. (1989), posiblemente ¢l aborto de espiguillas seria
explicado por la generacion de un gradiente nutritivo entre las espiguitlas en formacion y
las ya iniciadas, provocando el cese de la iniciacién de nuevos primordios florales en el
apice del meristemo. Esto llevaria a competir a las espiguiilas de la base y del extremo
superior del apice, provocando la muerte por inanicién a las espiguillas terminales
menos competitivas frente a las de la base y centro de la espiga.

Diversos autores determinaron porcentajes de fertilidad de espiguillas que varian
entre 39 v 88 % (Gallagher et al., 1976, citado por Cottrell et al., 1985 y Kernich et al.,
1997). Mientras que Kirby et al. (1980), citado por Cottrell et al. {1985) y Appleyard et
al. {1982), determinaron variaciones de fertilidad entre 63 y 83 %.

En cuanto a la duracion de la sub fase CE, Appleyard et al. (1982), reportaron
para varios genotipos de cebada, variaciones desde 30 a 47 dias. Kernich et al. (1997),
determinaron que la duracion de la sub fase CE fue la mas larga y generalmente la mas
variable de las tres sub fases de desarrollo, variando entre 800-1100 °Cd.

En trigo, Abbate et al. (1997), encontraron que una mayor duracién del periodo
de crecimiento de la espiga, podria causar un aumento del nimero de granos m? La
espiga de trigo presenta una estructura diferente que la espiga de cebada. El nimero de
flores por espiguilla es uno de los componentes mas importantes en trigo, el cual se
define durante la fase de crecimiento de la espiga.
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Abbate et al. (1997), reportaron en varios genotipos de trigo, que la duracion del
perfodo de crecimiento de la espiga vario entre 24 y 30 dias, siendo el promedio de 27
dias. Alargar la duracion de esa sub fase a 30 dias, produciria un incremento en el peso
seco de la espiga de 10 %, y equivaldria a aumentar la particién a espiga durante su
periodo de crecimiento en ese porcentaje. Sin embargo, en situaciones donde el ciclo de
crectmiento es mas largo, también es mas larga la fase entre la aparicion de la espiguilla
terminal y la floracion, lo que refleja no sélo el efecto del genotipo, sine también del
ambiente.

En cebada, Kernich et al. (1997), determinaron que la duracion de la sub fase CE
estuvo positivamente correlacionada con el tiempo desde la siembra a la antesis (0.61),
pero no estuvo asociado con la duracion de la sub fase IH. Abbate et al. (1997),
reportaron en trigo una asociacion entre la duracion del periodo de crecimiento de la
espiga (CE) y el largo del ciclo (r = 0.49).

Sin embargo, Kitchen et al. (1983) en cebada, encontraron correlaciones entre la
duracion de la sub fase CE y el area foliar (0.93), altura de planta {0.70), numero de
primordios de espiguilla (0.72), fertilidad (0.76) y nimero de granos (0.90).

Kernich et al. (1997), determinaron una correlacion positiva entre el nimero de
espiguillas por espiga y el nimero de granos por espiga (1 = 0.82). Concluyeron que un
incremento en ¢l niimero de granos por espiga no necesariamente se obtiene por un
aumento en el nimero maximo de primordios de espiguillas.

Segun estos autores, seleccionar por una baja proporcion estable de abortos, o
por un numero alto de espiguillas por espiga, podria ser un parametro de seleccion a
través del cual se incremente el numero potencial de granos por espiga.

D. FACTORES QUE AFECTAN EL NUMERO DE PRIMORDIOS DE
ESPIGUILLAS '

La duracién de las fases de desarrollo en trigo y cebada, varian con las
condiciones ambientales, como el fotoperiodo, la temperatura, la vemalizacion y sus
interacciones con el genotipo, pudiendo afectar independientemente la tasa de desarrollo
del dpice hasta la antesis (Friend, 1965; Wall et al. 1974; Slafer et al. 1995). En trigo
estos factores son los mas importantes en el control del nimero de espiguillas por espiga
( Friend et al. 1963; Rawson, 1970, 1971; Wall et al. 1974 y Friend, 1965).

1. Epoca de siembra

La época de siembra determina el ambiente en el cual se desarrollar el cultivo,
donde los factores que mas varian son el fotoperiodo y la temperatura, los cuales
determinan cambios en ¢l patron de crecimiento y desarrollo fenologico de la planta.
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El fotoperiodo es uno de los factores mas importantes que influyen en la tasa y
duracion del desarrollo de las plantas. Los fotoperiodos largos aceleran la floracién y
estimulan la velocidad de produccion de primordios florales, pero acortan su duracion,
por lo que reducen el nimero de granos por espiga (Roberts et al., 1988, Garcia del
Moral et al., 1989; Slafer et al., 1994).

Tingle et al. {1969), en cebada y Slafer et al. (1995), en trigo, encontraron que
aumentos en la longitud del fotoperiodo de 12 a 24 y de 12 a 18 h reducen ¢l nimero de
espiguillas por espiga.

Jones et al. (1986), determinaron en variedades de cebada de primavera que ¢l
atraso de la fecha de siembra reduce la duracion del periodo emergencia-antesis.

Kermich et al. (1997), analizando las sub fases pre antesis, observaron que la
duracion de IH e IE decrecieron con aumentos de fotoperiodo por encima de 14y 15 h
respectivamente. Aunque fotoperiodos largos incrementan la tasa de iniciacion de
primordios en trigo y cebada (Rahman et al., 1977, Rahman, 1980; y Cottrell et al.,
1985), la reduccion en la duracion de las fases de desarrollo es frecuentemente mayor,
resultando en una reduccién en el numero de hojas y espiguillas del tallo principal
{(Rawson et al. 1993, citado por Kemich et al. 1995).

La relacion entre fotoperiodo y duracion de las fases fue diferente entre las fases
IH ¢ IE. La fase IE fue mas sensible que la IH. Este incremento en la sensibilidad desde
la fase vegetativa a reproductiva temprana esta fuertemente demostrado por Kernich et
al. (1997) con fotoperiodos de 13 h y coincidiendo con Rahman et al. (1977) y Rahman,
(1980). Las diferentes fases de desarrollo presentan distinta sensibilidad al fotoperiodo,
por lo que ambas fases estan ampliamente independizadas (Slafer et al., 1994 y Kernich
et al., 1995). Cuando ¢l total del periodo desde la siembra a la iniciacion de aristas fue
considerado hubieron respuestas bilineales o curvilineales al fotoperiodo (Rahman et al.,
1977).

Roberts et al. (1988), en cebada determinaron que entre un fotoperiodo critico
(debajo del cual se atrasa la floracion) y un fotoperiodo techo {debajo del cual no hay un
atraso de la floracion), hay una relacion lineal entre el fotoperiodo y ¢l tiempo que le
lieva florecer (emergencia de aristas). Para todos los genotipos estudiados el fotoperiodo
techo fue mayor o igual a 10 h; y el fotoperiodo critico superior a 13 h, y alcanzando
algunas veces valores mayores a 16 h.

Aspinall et al. (1963), encontraron respuestas en el desarrollo y crecimiento del
dpice a las variaciones del fotoperiodo o intensidad de luz, estando estrechamente
relacionadas, sugiriendo un mecanismo de control combinado. Dichos autores,
determinaron que incrementos en la intensidad de fuz incrementan la tasa de produccion
y el mimero de primordios, independientemente de la duracion del fotoperiodo utilizado



18

(10-14 h). La tasa de diferenciacion de primordios disminuy6 con una reduccion en la
intensidad de luz o longitud del dia, siendo extremadamente lenta en dias cortos con
bajas intensidades luminicas. Tingle et al. (1969), encontraron que bajas intensidades
luminicas reducen el niimero de espiguillas por espiga, siendo esta reduccién mas
dréastica debido a un menor macollaje.

Otro factor que podria afectar la tasa de desarrollo ¢s la tasa de cambio del
fotoperiodo. El efecto de este factor en cebada no ha sido considerado, sin embargo
efectos significativos han sido sugeridos en el tiempo a antesis y ntmero final de
primordios para otros cultivos como maiz (Zea mays L.), trigo (Triticum aestivum L.} y
soja (Glycine max 1) (Bonhomme et al., 1991; Stapper et al., 1990; Constable et al.
1988, citado por Kernich et al., 1995). Kernich et al. (1995), concluyen que las tasa de
cambio del fotoperiodo no tiene ningin efecto en la duracion de las fases, o namero de
primordios, independientemente de los efectos producidos por el propio fotoperiodo.

A nivel nacional en cebada, Ernst et al. (1993) y Benitez et al. (1996),
determinaron el efecto del atraso de la fecha de siembra sobre el ciclo a espigazon,
explicando el acortamiento del ciclo al efecto de una mayor temperatura en €pocas de
siembra mas tardias.

Benitez et al. (1996), reportaron que a media que se atrasa la época de siembra
desde junio a agosto el namero de granos por espiga disminuye de 14.5 a 8. En este
trabajo ocurrieron elevadas temperaturas proximas a espigazon en todas las épocas de
siembra, lo que determind altos porcentajes de esterilidad.

En cebada, Mailhos et al. (1995), encontraron una reduccion del numero de
granos por espiga desde 20.3 a 19.8, aunque no significativa, en respuesta al atraso en la
época de siembra.

En experimentos con diferentes fechas de siembra, afios y variedades, la tasa de
iniciacion de espiguillas disminuyé en respuesta al adelanto en la época de siembra,
siendo explicado por importantes reducciones de la temperatura (Jones et al., 1986).
Bajas temperaturas reducen la velocidad de crecimiento de hojas v tallos, la competencia
por asimilados es menor y los primordios florales alcanzan mayor tamafio, aumentando
asi su sobrevivencia y, por tanto el nimero de granos por espiga (Garcia de! Moral et al,
1989).

En trigo, Friend (1965), encontré que bajas temperaturas prolongan ¢l desarroflo
de la espiga resultando en espigas con mas espiguillas a floracion. A 10 °C el nimero de
espiguillas sigue incrementandose hasta la emergencia de la espiga, mientras que a 30
°C cesa el incremento de las mismas cuando se desarrollan las anteras.
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En cebada, Guitard (1960); citado por Tingle et al. (1969), encontré una
reduccion del namero de flores por espiga cuando incremento la temperatura de 13 a 24
°C. El niimero de flores por planta se reduce de forma significativa con temperaturas de
24 °C, debido a una disminuciéon del tamafto de la espiga y a una disminucion en el
namero de macollos.

El fotoperiodo y la temperatura interaccionan en el desarrollo de la espiga. Asi, la
disminucion del nimero de granos por espiga provocada por fotoperiodos largos puede
ser amortiguada con temperaturas frias (Garcia del Moral et al., 1989).

Experimentos realizados por Cottrell et al. (1985), en dos localidades y dos
fechas de siembra, detectaron que cada estado se alcanzé 1 a 2 semanas antes para
aquella localidad, donde la temperatura media fue 3 °C superior, con fotoperiodos
menores. Las plantas en la segunda época de siembra (intervalo de dos semanas entre
siembras) alcanzaron cada estado mas ripido en comparacion con la primer época de
siembra. En la segunda época se alcanza antes el NMP en tiempo térmico, siendo
también superior la tasa de iniciacién de espiguillas.

Diversos autores reportaron que el ambiente también estaria influyendo en la
sobrevivencia de espiguillas. Tingle et al. (1969), encontraron una mayor sobrevivencia
de espiguillas con 16 h que con 24 h de fotoperiodo, siendo también mayor a 18 °C en
comparacion con 12 y 24 °C. Sin embargo Kirby et al. (1980), citado por Cotirell et al.
(1985), determinaron una mayor sobrevivencia cuando las temperaturas eran menores en
¢l periodo comprendido entre el NMP y la emergencia de la espiga.

Segun Jones et al. (1986), la fase critica de sobrevivencia de espiguillas,
comprendida entre el momento en el cual se alcanza €l NMP y la antesis, es determinada
por la emergencia de un nimero especifico de hojas, el cual puede ser alterado a través
de la fecha de siembra.

2. Cultivar

Diferentes cultivares de cebada presentan variaciones significativas en el NMP y
¢l NEF {(Kernich et al., 1997). Aunque en términos relativos existe mayor vartacion entre
cultivares en la tasa y duracion de IE que en el NMP, también existen variaciones entre
diferentes genotipos de cebada en la tasa de desarroilo y duracion de las sub fases [E y
CE (Kemich et al., 1997).

El efecto causado por el fotoperiodo, la temperatura y la interaccion de estos con
el genotipo en trigo, podrian afectar la duracién del periodo de crecimiento de la espiga,
stendo posible su manipulacion genética (Abbate et al. 1997). Una alta sensibilidad
fotoperiddica de determinados genotipos tendria consecuencias importantes en la
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determinacion del nimero de granos ante cambios en la latitud y fecha de siembra
(Abbate et al. 1997).

Garcia del Moral et al. (1989), en cebada, reportaron para diferentes ambientes y
cultivares que la sobrevivencia de espiguilla desde el NMP hasta la antesis, fueron muy
similares para todos los cultivares en ambos ambientes, sugiriendo que €l aborto floral se
encuentra controlado principalmente por factores internos, siendo en gran medida
independiente de las condiciones ambientales durante el crecimiento de la
inflorescencia. Sin embargo, Kirby et al. (1980), citado por Cottrell et al. {1985),
encontraron variacion en el porcentaje de aborto de espiguillas entre cultivares.

Segin Cottrell et al. (1985), el aborto de espiguillas no estaria influenciado por el
ambiente, pero si por controles genéticos de desarrollo. La rapida elongacién de los
tallos y el rapido crecimiento de las espiguillas, los cuales ocurren simultineamente,
sugieren que la demanda de asimilados para €stos procesos sea sustancial, y por lo tanto
la causa de aborto de espiguillas podria ser el resultado de esta intensa competencia por
metabolitos.

3. Tipo de tallo

A nivel de una misma planta, el tipo de tallo también puede afectar el namero de
primordios de espiguilla. Experimentos realizados por Cottrell et al. (1985), no
detectaron diferencias en la tasa de iniciacion de espiguillas, ni en la duracion de los
distintos periodos de desarrolio entre el tallo principal y los macollos uno y dos, aungue
existié una tendencia a que los macollos formados mas tardiamente mostraron una
menor tasa de iniciacion.

l.os mismos autores, comparando distintas fechas de siembras, no encontraron
diferencias en ¢! nimero de espiguillas iniciadas entre tallos, pero si hubo diferencias
cuando se compararon distintas localidades. El tallo principal tubo una mayor cantidad
de espiguillas iniciadas que el macollo uno y éste mas que el macollo dos, siendo en
madurez el nimero de granos por espiga similar entre tallos, para épocas de siembra y
localidades distintas.

Existe poca informacion a cerca del grado de sobrevivencia de espiguillas en los
macollos comparados con el tallo principal. Cottrell et al. (1985), no reportaron
diferencias significativas en el porcentaje de sobrevivencia de espiguillas entre tallos.
Sin embargo, Gallagher et al. (1976), citado por Cottrell et al. {1985), encontraron un
porcentaje de sobrevivencia apenas superior en el tallo principal que en el primer
macollo. Mientras que Tingle et al. (1969), reportaron que los tallos principales tuvieron
mayor fertilidad que los macollos en varios cultivares de cebada. Cottrell et al. (1985),
determinaron que los macollos producen menos espiguillas por espiga que el tallo
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principal. Produciendo las espigas del tallo principal no mas de 4.2 granos respecto a las
espigas de los macolios.

A nivel nacional, Hoffman et al. (1992), en dos variedades de cebada, en
diferentes densidades de siembra, determinaron que el niimero de granos por espiga del
tallo principal fue superior al dei macollo uno y éste fue mayor al del macotlo dos.
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HL MATERIALES Y METODOS

A. CARACTERISTICAS GENERALES

El trabajo expenmental fue realizado en la Estacién Experimental M. A.
Cassinonni (EEMAC) de la Facultad de Agronomia, ubicada en ¢l departamento de
Paysandi (32°20°S, 58°2°W), dentro del programa de investigacion de siembras
tempranas perteneciente al area de fisiologia y manejo del cultivo de cebada cervecera a
través del convenio Mesa Nacional de Cebada.

Durante ¢l afio 1998 fueron sembrados a campo ocho cultivares de cebada
cervecera de dos carreras, en dos épocas de siembra, una época de siembra temprana, el
16 de mayo (€época 1) y otra época de siembra normal, el 29 de junio (¢poca 2).

Los cultivares utilizados fueron CLE 178, Dephra, Perin (ciclo emergencia-
espigazon mas largo), Bowman, Clipper, FNC 6-1, Estanzuela Quebracho y Quilmes
Palomar (ciclo emergencia-espigazén mas corto). Los cultivares con mayor tamafio de
espiga son FNC 6-1 y Quilmes Palomar y los de menor tamafio de espiga son Clipper y
Quebracho.

Los ensayos fueron fertilizados con nitrogeno y fosforo a niveles suficientes,
ademas fueron mantenidos libre de malezas, plagas y enfermedades durante todo su
ciclo de desarrolio.

Se realizé un disefio de bloques completos al azar con tres repeticiones, donde
cada tratamiento se ubic6 en parcelas de 12 surcos de 8 m de largo, distanciados a 0.15
m cada uno. La poblacion objetivo para cada ensayo fue de 200 plantas por m™.

A lo largo del experimento, fue monitoreada la temperatura maxima, minima y
media, a partir de una casilla meteorologica ubicada a 500 m de los ensayos.

El fotoperiodo promedio y acumulado durantes las diferentes etapas del ciclo de
desarrollo, se determinaron a partir del dia siguiente a la fecha promedio de emergencia
(DPE) del ensayo para cada época de siembra. Las horas de luz acumuladas se
calcularon a partir de la sumatoria de las horas de luz diarias.

j. Determinaciones

Se realizaron muestreos semanales en un solo bloque de cada ensayo, donde se
seleccionaron al azar cinco plantas de cada tratamiento, teniendo en cuenta que las
mismas fueran representativas de la parcela, evitando los bordes de la misma. Los
muestreos se realizaron desde el inicio de macollaje (Zadoks 2.1) hasta una semana
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posterior a la floracion (Zadoks 6.5) de cada variedad. Las plantas de cada tratamiento se
identificaron, se guardaron en bolsas plasticas, y se conservaron en frio hasta su
posterior medicion.

En cada planta se determiné para el tallo principal el estado de desarrollo de
acuerdo a Zadoks et al. (1982). El niimero de hojas fue cuantificado en el tallo principal
de acuerdo a Haun, (1973).

Se realizd ademds una diseccion del mernistemo apical dei tallo principal (TP) y
los dos macollos de mayor edad (M; y M) donde se contabilizé ¢l numero de
primordios florales y ¢l estado de desarrollo segun la escala de Waddington et al. (1983),
utilizando un estereomicroscopio. Mediante esta escala fue posible estudiar el progreso
del desarrollo ontogénico del apice. De esta manera se registraron los diferentes
momentos en que s¢ alcanzan los diferentes estadios, y especialmente los estadios de
doble arruga, iniciacion de aristas y antesis para cada una de las variedades estudiadas.

La duracion de las distintas fases de desarrollo fue expresada en tiempo térmico
(tt) acumulado a partir del dia siguiente al de la fecha de siembra (DPS), calculado a
partir de la siguiente ecuacién:
tt (OCd) = ((tmdx + tmm)"lz) -1y
donde tyix ¥ tmin SON las temperaturas maximas y minimas diarias, y t, es la temperatura
base (t,= 0, Baker et al., 1986; Cao et al., 1989a; Kernich et al., 1995 y 1997),

El periodo siembra-floracion fue dividido en tres sub fases: siembra-
diferenciacién floral (IH), diferenciacion floral-nimero maximo de primordios de
espiguilla (IE) y nimero maximo de primordios de espiguilla-floracion (CE), de acuerdo
a lo propuesto por Appleyard et al. (1982). La duracion de las sub fases de desarrollo pre
antesis se calcularon para cada cultivar y época de siembra, a partir de los modelos de
regresion cuadratica con los datos obtenidos de evolucion del numero de primordios de
espiguilla (P) en funcion del tiempo térmico (tt): P=a+btt+c it , para poder estimar
el momento en ¢l cual el meristemo apical es inducido para florecer (P—O) y determinar
ademas el momento en ¢l que se alcanza el nimero maximo de primordios (P=-b/(2*¢)).

Para los datos obtenidos de evolucion del niimero de hojas Haun (Y), se
ajustaron modelos de regresion lineal en funcion del tiempo térmico (tt). Y(tt)=a + b tt,
para el tallo principal de cada cultivar, época de siembra y ctapas de desarrollo de hoja.
La determinacion de las dos etapas de desarrollo de hoja se realizéd segin lo descrito por
Baker et al. (1986) y Kermch et al. {(1995). Con los modelos de regresnon lineal se
calculo el filocrén (°Cd ho;a ), como la inversa de la pendiente de la regresion lineal, o
sea la inversa de la tasa de aparicion de hojas (Cao et al., 1989).
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2. Andlisis de la informacién obienida

Para el calculo de las medias, maximos, minimos y desvios, como para los
ajustes de los modelos de regresion lineal y cuadratica aplicados a la evolucion entre
nimero de hojas y nimero de primordios de espiguilla por espiga en funcion del tiempo
térmico, para cada variedad y época de siembra, se utilizaron los procedimientos
respectivos del programa estadistico SAS. Ademas se determinaron fas correlaciones
entre variables estudiadas y los intervalos de confianza de cada modelo propuesto, para
cada €poca de siembra, cultivar y tipo de tallo. Para las determinaciones de las
diferencias mimmas significativas entre las variables estudiadas se utilizé la prueba
Tukey (a= 0.05).

Para determinar el efecto de la tres variables estudiadas (¢poca de siembra,
cultivar y tipo de tallo), sobre el nimero maximo de primordios, numero de espiguilias a
floracion y fertilidad de espiguillas, se ajustaron modelos lineales a partir de los valores
observados y se incorporaron las interacciones stmples entre las variables.

A los efectos de eliminar las fuentes de variacion, para conocer el efecto puro de
cada una de las variables, se calcularon los residuales a partir de los modelos lineales
descriptos anteriormente.

La informacion fue registrada sin repeticiones, lo que limita en cierta medida el
analisis estadistico de los datos y su validacion para otras condiciones de crecimiento del
cultivo.
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IV. RESULTADOS Y DISCUSION

Las condiciones de temperatura y fotoperiodo durante el transcurso de las dos
épocas de siembra se describen en la figura 1. En la misma se aprecia que las
temperaturas medias y extremas (minimas y maximas) no variaron entre épocas para el
ciclo siembra-floracion, donde la temperatura media fue de 13.3 y 13.7 °C, épocas 1 y 2
respectivamente. La evolucion del fotoperiodo en la primer época de siembra parte de
valores de 11.0 h para luego descender hasta 10.6 h y posteriormente aumenta hasta 12.2

h al momento de floracion. Mientras que en la segunda época el fotoperiodo es siempre
creciente desde 10.6 a 12.8 h (Figura 1).

Periodo Siembra-Floracion
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Figura 1: Evolucion diaria de la temperatura media, maxima y minima (°C) y del
fotoperiodo (h) para el periodo siembra-floracion de ambas épocas de siembra.

Las variaciones en ¢l ambiente obtenidas entre épocas de siembra resultaron en
un acortamiento del ciclo siembra-floracion y de las distintas sub fases de desarrollo pre
antesis, en la fecha de siembra mas tardia. El cuadro | sintetiza para el promedio de los
cultivares los valores del momento de ocurrencia de los principales eventos del ciclo
siembra-floracion y los correspondientes estados de desarrollo para cada época de
siembra.
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Cuadro 1: Momento de ocurrencia de los principales estados fenolégicos en el
tiempo (°Cd, dias) y escalas de desarrollo de planta (Haun — Zadoks) y desarrollo
del meristemo apical (Waddington) para el promedio de los ocho cultivares en las
dos épocas de siembra,

Estadios Iniciacion Doble N° Mix. Floracion
Fenologicos Floral Arruga  Prim. Espiguilla
EPOCA 1
Tiempo °Cd 446 7.12* 622 1203 15.56* 1561 23.87*
Tiempo dias 32 46 90 117
Haun 4.1 0.09* 5.3 97  0.12*
Zadoks 33 0.16*
Waddington 2 5 0.14* 16
EPOCA 2
Tiempo °Cd 411 6.27* 531 915 24.23* 1260 23.08*
Tiempo dias 29 38 68 92
Haun 42 0.17* 5.5 8§ 0.11*
Zadoks 2.2 32 0.20%
Waddington 2 5 0.21* 10

(*) Error estandar de 1a media.

A continuacion se presentan los resultados obtenidos en forma comparativa entre
¢pocas de siembra agrupados en cuatro capitulos, donde se analizan aspectos
relacionados al desarrollo de las hojas y al desarrollo del meristemo apical y su
influencia sobre el niimero final de espiguillas por espiga.
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A, DESARROLLO FOLIAR

En cebada ¢l desarrollo foliar presenta una relacion lineal con el tiempo térmico
acumulado desde la siembra. Cuando se analizé la relacion entre las unidades de
crecimiento Haun en funcién del tiempo térmico acumulado desde 1a siembra para todos
los cultivares, se observé en la primer época de siembra dos tasas de apariciéon de hojas
diferentes (Figura 2). Las hojas formadas tempranamente (primera etapa) aparecieron a
tasas mayores que las hojas formadas mas tardiamente (segunda etapa). Esta
discontinuidad ocurrié en todos los cultivares aproximadamente al momento de la
formacion de la doble arruga en el meristemo apical (Cuadro 1). Se desarrollaron
aproximadamente cinco hojas antes de la formacion de la doble arruga en todos los
cultivares en las dos épocas de siembra. Este comportamiento bifasico no pudo ser
determinado en la segunda época de siembra dado que los muestreos comenzaron a
realizarse muy proximo al momento de diferenciacion del apice, punto que marca la
transicion de las dos etapas, no pudiendo ser determinada la primera etapa en ésta época
de siembra.

Los resultados reportados por Kernich et al. (1995) en cebada y Baker et al.
(1986) en trigo, muestran que la reduccion de la tasa de aparicion de hojas coincide con
el momento donde se visualiza en el apice el estado de doble arruga.

De acuerdo a ¢llo y asumiendo que la formacion de la doble arruga ocurrié a los
622 °Cd pos siembra en la primer época (Cuadro 1), se realizaron regresiones lineales
separadamente para los dos periodos. Los valores de R* de las regresiones anteriores y
posteriores a la formacién de la doble arruga variaron desde 0.81 a 0.92 y 0.82 a2 0.94,
respectivamente (Figura 2).

En la segunda época de siembra la formacion de la doble arruga se visualizd a los
531 °Cd pos siembra (Cuadro 1), a partir de donde se realizaron regresiones lineales,
cuyos valores de R? variaron desde 0.82 a 0.91, con excepcidn de los cultivares Bowman
y Clipper cuyos R? fueron mas bajos debido a Ia menor disponibilidad de informacién

(Figura 2).
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Figura 2: Evolucion del namero de hojas desarrolladas (Haun) del tallo principal
en funcion del tiempo térmico (°Cd) acumulado pos siembra, para los ocho
cultivares en las dos épocas de siembra y las ecuaciones de regresion
correspondientes a la primera y segunda etapa en la época 1 y a la segunda etapa
en la época 2.
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El filocrén (°Cd hoja), parametro que mide los grados dias requeridos para
desarrollar una hoja, se calculé a partir de la inversa de la tasa de aparicidn de hojas en
cada etapa.

En la primer época de siembra, ¢l filocrén promedio previo a la formacién de la
doble arruga (primera etapa) fue menor, en comparacion con el filocréon posterior a la
doble arruga (segunda etapa) (Cuadro 2).

Cuadro 2: Valores de filocron estimados, para la etapa anterior (etapa 1) y
posterior {etapa 2) a la formacion de la doble arruga en la primer época de siembra
y la etapa 2 en la segunda €poca de siembra para los ocho cultivares y el promedio
de las etapas en ambas épocas.

EPOCA 1 EPOCA 2
Cultivar ETAPA 1 ETAPA 2 ETAPA 2
FILOCRON ( °Cd Hoja™ )

Bowman 88 125 152
CLE 178 84 158 117
Clipper 95 138 137
Dephra 93 144 116
FNC 6-1 84 129 105
Perun 95 164 132
Quebracho 100 121 97
Palomar 97 143 108
Promedio 92 140 120

- El filocron promedio de los cultivares de [a primera etapa de la época 1 fue de 92
°Cd hoja!, variando desde 84 a 100 °Cd hoja” (Cuadro 2). Kernich et al. (1997), en
cultivares de cebada, creciendo bajo condiciones ambientales controladas, estimaron
valores de filocrén que variaron desde 141 a 154 °Cd hoja’, para el periodo
comprendido entre la aparicion de la primer hoja hasta el final de la fase de iniciacidon de
hoja (primera etapa).

En la segunda etapa de la época 1, el filocron promedio fue 48 °Cd hoja’
superior, respecto a la primera etapa. La razén de este incremento del filocron de la
segunda etapa, no parece ser efecto de la temperatura, ni del fotoperiodo, ya que ambos
son similares en los periodos considerados (Figura 1). Aspinall et al. (1963), sugirieron
que ¢l estimulo floral podria actuar como inhibidor del crecimiento de hoja, lo que puede
estar explicando el enlentecimiento de la tasa de aparicion de hojas evidenciada.

En la época 2 el filocrén promedio de los ocho cultivares en la segunda etapa fue
20 °Cd hoja™ inferior al de la época |. Estos resultados podrian ser explicados por
diferencias del fotoperiodo, consecuencia de la distinta época de siembra (11.3y 11.9 h,
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época | y 2 respectivamente) (Figura 1). Slafer et al. (1995), encontraron una reduccion
del filocron en trigo de 96 a 83 °Cd hoja” (Tw=0) pero con aumentos del fotoperiodo de
12 a 18 h. Sin embargo Kermich et al. (1995), reportaron que la tasa de aparicion de
hojas no fue significativamente afectada por cambios en el fotoperiodo al atrasar la
época de siembra.

A partir de los modelos de regresion lineal entre las “unidades Haun” y el tiempo
térmico, se estim¢ el nimero de hojas al momento de iniciacion floral, siendo en
promedio, cuatro hojas para todos los cultivares en ambas épocas de siembra. la
visualizacion de la doble arruga se presentd entre la aparicion de la quinta y sexta hoja
en todos los cultivares y en ambas épocas de siembra. En trigo, Slafer (1998), determiné
que ¢l cambio de tasa de aparicion de hojas coincidié con la aparicidén de la hoja seis-
siete. Dado que cebada presenta una mayor tasa maxima y menor temperatura Optima
que trigo (Cao et al., 1989a), es posible que el estado de doble arruga sea alcanzado a un
menor ¢stado de desarrollo Haun. En el Cuadro 3 se presenta para cada cultivar y época
de siembra, el nimero de hojas (Haun) en los estados fenologicos mas importantes.

Cuadro 3: Nimere de hojas desarrolladas (Haun), en diferentes momentos del
desarrollo pre antesis para los oche cultivares en las dos épocas de siembra.

Estados Iniciacion Floral* Doble Arruga** Numero Miximo de
Fenologicos Primordios*
. * Unidades Haun *
Cultivar  Epocal Epoca2 | Epocal Epoca2 | Kpoeal FEpoca2
Bowman 34 4.5 5.0 5.2 10.1 7.4
CLE 178 4.0 4.4 5.2 5.7 10.6 9.2
Clipper 4.0 4.5 5.2 5.3 9.7 7.7
Dephra 4.1 4.4 53 5.4 10,2 9.4
FNC 6-1 4.2 3.6 5.2 5.2 10.2 8.4
Perin 5.5 4.8 6.1 5.9 10.2 9.0
Quebracho 4.3 4.0 5.6 5.6 9.9 8.5
Palomar 4.1 3.5 5.5 5.5 10.1 8.2

(*) Valores estimados
{**) Valores abservados

El niimero de hojas promedio de los cultivares al momento en que se alcanza el
numero maximo de primordios de espiguilla (NMP), es mayor en la primer época de
siembra, presumiblemente debido a una mayor duracién de las fases de iniciacion de
hoja (IH} y principalmente de la tase de iniciacion de espiguilla (IE), ya que el niimero
de hojas a NMP se correlaciono positivamente con la duracion de ambas sub fases (0.78
y 0.94, 1H e IE respectivamente), por lo que las plantas tuvieron la posibilidad de
desarrollar un mayor nimero de hojas.
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Cuando se analizaron las dos épocas de siembra por separado, ¢l nimero de hojas
a numero maximo de primordios se correlaciond positivamente con la duracion de la
fase TH en la época 2 (r = 0.82). En la ¢época | dicha correlacién no fue significativa,
posiblemente porque el mimero de hojas a NMP fue similar entre cultivares (Cuadro 3).
Por las determinaciones efectuadas en el ensayo no es posible concluir, si el nimero de
hojas al momento de NMP es producto de un menor namero de primordios diferenciados
0 que las hojas atn no se hallan desarrollado. La duracion de las fases pre antesis se
analizaran posteriormente.

El numero de hojas a numero maximo de primordios también se correlaciond
positivamente con la duracion de la sub fase IE en ambas €pocas, presentando valores de
r de 0.83 y 0.75 para la época 1 y 2, respectivamente. Estos resultados sugieren que el
mayor nimero de hojas desarrolladas a NMP en la primer época de siembra es
consecuencia de una mayor duracion del periodo siembra-NMP (IH+IE). En la segunda
época de siembra la mayor tasa de desarrollo foliar no logra compensar la menor
duracion del periodo siembra-NMP, por lo que el niimero de hojas desarrolladas a NMP
es menor {Cuadro 3). Sin embargo, el niimero de hojas a NMP no se correlacioné con el
NMP, por lo que ¢l nimero de hojas desarroliadas en ese momento no seria limitante
para la diferenciacion de un mayor niimero de primordios de espiguillas por espiga.

Existen ademas diferencias entre cultivares en cuanto a la sensibilidad de los
mismos a los cambios en el ambiente, ya que los cultivares Clipper, Peran y Palomar son
los que acortan en mayor medida la duracion de la sub fase TH en la segunda época de
siembra y como consecuencia podria estar diferenciando un menor nimero de
primordios foliares, acortando el ciclo a floracion.

La informacion sugiere que es posible incrementar el niimero de primordios de
hoja a través de un aumento en la duraciéon de la fase de iniciacion de hoja. Al
incrementar el nimero de primordios de hoja, se alargaria ¢l ciclo a floracion, para las
condiciones del experimento, esto es alcanzable con siembras de mayo. Durante el
desarrollo de los siguientes capitulos se analizardn los efectos de la modificacion de la
duracion del periodo siembra-floracién, sobre el nimero potencial de primordios de
espiguilla y el nimero de espiguillas por espiga a floracion.
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B. DESARROLLO DE LA ESPIGA

1. Evolucion del numero de primordios de espiguilla por espiga

El numero de primordios de espiguilla por espiga evoluciona linealmente hasta

un valor maximo de primordios. Luego solo una proporcion de ellos sobrevive y crece
convirtiéndose en espiguillas potencialmente fértiles en ambas €pocas (Figura 3 y 4).
El nimero de primordios de espiguilla de los tres tipos de tallos analizados, tallo
principal (TP), macollo uno (M;) y macollo dos (M>) evolucionaron de forma similar. Si
bien los macollos comienzan su etapa reproductiva mas tarde que el tallo principal,
generarian menos primordios de hojas durante la sub fase IH, acortando su ciclo a
floracion, por lo que el desarrollo de la espiga del fallo principal y los macollos tienden a
sincronizarse, llegando a la floracion al mismo tiempo.

A partir de los valores observados de la evolucion del mimero de primordios de
espiguilla por espiga de los tres tallos, se ajustaron modelos de regresion cuadratica para
los ocho cultivares en cada época de siembra, hasta que se estabiliza el nimero de
espiguillas por espiga (Figuras 3 y 4). El nimero de primordios de espiguillas
evoluciond de forma diferente entre épocas de siembra luego de alcanzado ¢l NMP.
Mientras que en la época 1 ¢l nimero final de espiguillas se estabilizé proximo al
momento de floracion, en la segunda época de siembra ello ocurrié dos a tres semanas
previas a la misma, dependiendo del cultivar.
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Figura 3: Evolucién del nimero de primordios de espiguilla por espiga observado
en funcion del tiempo térmico (°Cd) acumulado pos siembra para los ocho
cultivares y tipos de tallo (TP, M, y M;) y los respectivos modelos de regresion
cuadratica (MRC) de la primer época de siembra.
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En los cuadros 4 y 5 se presentan los coeficientes de los modelos de regresion
cuadritica correspondientes para cada uno de los cultivares estudiados y épocas de
siembra. A partir de estos modelos se estimé para cada cultivar el momento de induccidén
floral del apice y el ndmero maximo de primordios de espiguilla por espiga. Para el
ajuste de la funcion se tomaron en cuenta los muestreos efectuados desde la doble arruga
hasta el momento de estabilizacion del nimero final de primordios.

Cuadro 4: Parametros de los modelos de regresion cuadratica entre el aimero de
primordios de espiguillas por espiga y tiempo térmice para los ocho cultivares en la
primer época de siembra.

Cultivar a b c R Pr>F

Bowman | -55.1396 0.1656 -0.000073 0.73 0.0001

CLE 178 | -55.2940 0.1521 -0.000060 0.79 0.0001

Clipper | -61.0538 0.1700 -0.000072 0.76 0.0001

Dephra | -59.0362 0.1610 -0.000065 0.82 0.0001

FNC6-1 | -63.2531 0.1748 -0.000072 0.78 0.0001

Perin -64.7917 0.1722 -0.000070 0.83 0.0001

Quebracho | -62.7187 0.1718 -0.000074 0.69 0.0001

Palomar | -71.1802 0.1873 -0.000077 0.80 0.0001

Cuadro 5: Parimetros de los modelos de regresion cuadritica entre el nimero de
primordios de espiguillas por espiga y tiempo térmico para los ocho cultivares en la
segunda época de siembra,

Cultivar a b c R° _Pr>F

Bowman | -90.8942 02983 -0.000175 0.68 0.0001

CLE178 | -87.6851 0.2594 -0.000131 0.67 0.0001

Clipper | -87.5621 0.2936 -0.000176 073 0.0001

Dephra -73.3422  0.2195 -0.006109 0.72 0.0001

FNC6-1 | 962628 0.2973 -0.000162 0.66 0.0001

Perin -85.1979 02562 -0.000132 0.67 0.0001

Quebracho | -94.4011  0.3019 -0.000178 059 0.0001

Palomar | -80.1681 0.2647 -0.000148 0.69 0.000]
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2. Definicion del numero potencial de granos por espiga

El niimero maximo de primordios de espiguilla definidos al finalizar la sub fase
de iniciacion de espiguilla (IE) depende de la duracidn y de la tasa de aparicion de
primordios en dicho periodo (Appleyard et al., 1982, Kernich et al., 1995).

El nimero maximo de primordios de espiguillas se alcanzo entre los estados 4.5
y 5.5 de la escala de Waddington, momento en que se detecto la iniciacion de aristas en
las espiguillas centrales, independientemente de la época de siembra y del tipo de tallo
(Cuadro 1). En la figura 5 se presenta la evolucion del namero de primordios de
espiguilla y el estado de desarrolio del apice (Waddington) en funcion del tiempo
cronoldgico, solamente para el tallo principal a los efectos de una mejor interpretacion,
Waddington et al. {1983), determinaron en cebada, bajo condiciones controladas de
temperatura y fotoperiodo, que en el estado 6 se detiene la produccion de primordios de
espiguilias. El rango de temperatura utilizado por Waddington, et al. (1983), fue inferior
en comparacion al obtenido durante nuestro ensayo, por lo el NMP lo alcanza en un
estado posterior de desarrollo del apice. Friend (1965), en trigo encontré que con bajas
temperaturas el nimero de primordios de espiguillas sigue incrementandose hasta la
emergencia de la espiga.

El rango de variaciéon observado en el NMP promedio de los tres tallos de cada
cultivar analizado se situ6 entre 40.1 y 45.3 en la época 1, mientras que en la €poca 2
dicho rango se situd entre 35.6 y 42.6 (Figura 6). Estos valores son similares con los
reportados por Cottrelt et al. (1985), Jones et al. (1986), Wright et al. (1987) y Kemich
et al. (1997), en cebadas de dos carreras, quienes encontraron variaciones en el NMP en
diferentes localidades, épocas de siembra, afios y cultivares entre 36.6-48.9, 34.3-42 8,
34.9-40.5 y 36.8-42.3, respectivamente.

Los resultados del experimento evidencian que los potenciales de produccién de
primordios alcanzados para las condiciones del ensayo se encuentran en niveles
similares a los alcanzados en otras regiones.

La duracion de la fase de iniciacion de primordios de espiguilla fue mas corta en
las plantas de la segunda época de siembra, como se discutird mas adelante. Los 4pices
de todos los tallos y cultivares analizados en la época 2 alcanzaron en promedio el
numero maximo de primordios con 288 °Cd acumulados menos y menor tiempo en dias
(22 dias), respecto a la época 1 (Cuadro 1). Al atrasar la fecha de siembra se modificaron
las condiciones ambientales para ¢l desarrollo de los primordios, acelerandose asi los
distintos estados fenoldgicos.
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Figura 5: Evolucion del nimero de primordios de espiguilla por espiga del tallo
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funcion de los dias pos siembra, para los ocho cultivares, en la época 1 (E;) y en la

época 2 (E;).
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Figura 6: Numero maximo de primordios de espiguilla por espiga observado para
los ocho cultivares y tipos de tallo en las dos épocas de siembra.

A partir de los valores estimados del nimero maximo de primordios y la
duracion de la fase de iniciacion de espiguillas, se calcularon las tasas de produccion de
primordios para cada cultivar en ambas épocas de siembra.

La tasa de produccion de primordios fue 0.019 espiguilla °Cd” superior en la
época 2 (Cuadro 6). En el ensayo la temperatura promedio fue similar en ambas épocas
de siembra (Figura 1), por lo que posiblemente el fotoperiodo pudiera ser el factor que
explique las mayores tasas de iniciacion de espiguillas en la segunda época,
concordando con Cottrell et al (1985) y Kernich et al. (1995). A pesar de que la tasa de
iniciacion de espiguillas fue mayor en la segunda época el valor de NMP fue inferior
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dado que ese incremento no logra compensar la menor duracion de IE, existiendo una
correlacién negativa entre tasa y duracion de la sub fase IE (r = -0.93).

Cuadro 6: Tasa de iniciaciobn de espiguillas por espiga para los ocho cultivares en
las dos épocas de siembra y el promedio para cada épeca de siembra.
_EPOCAL (EPOCAZ

Cultivar Tasa de iniciacion de primordios de

espiguilla (espiguilla °Cd” )

Bowman 0.054 0.080
CLE 178 0.051 0.070
Clipper 0.055 0.075
Dephra 0.051 0.063
FNC 6-1 0.055 0.076
Perin 0.054 0.070
Quebracho 0.053 0.082
Promedio 0.054 0.073

A los efectos de comparar los valores estimados de NMP alcanzados por los
distintos cultivares en una misma época y cada uno de ellos entre épocas, se calcularon
los intervalos de confianza para dicho momento a partir de los modelos de evolucion del
namero de primordios de los tres tallos principales (Cuadro 7).

Cuadro 7: Namero maximo de primordios de espiguilla estimado por cultivar en
las dos épocas de siembra.

EPOCA 1 EPOCA 2
Cultivar NMP NMP
Bowman 388 ¢* A* | 360 C* B**
CLE 178 415 ab A 408 A A4
Clipper 393 ¢ A 30 C B
Dephra 399 be A 369 bc B
FNC 6-1 2.7a A 403 A A4
Perun 404 bec A 392 ab A
Quebracho 363 d A 334 C 4
Palomar 423 a A 381 ac B

(*) Los valores seguidos de letras minisculas distintas son diferentes significativamente para
@<0.05, comparaciéon de variedades por época de siembra a partir de los intervalos de
confianza,

(**) Los valores seguidos de letras mayisculas distintas son diferentes significativamente para
€<0.05, comparacién de cada variedad entre épocas de siembra a partir de los intervalos de
confianza.
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En el cuadro 7 se observa que en ambas épocas, los cultivares CLE 178, FNC 6-]
y Palomar, fueron los que presentaron un mayor namero potencial de primordios de
espiguilla, agregandose ¢l cultivar Perin en la segunda época. Quebracho fue el Gnico
que mostrd menor niimero potencial en las dos épocas, mientras que en la segunda
época se le suman los cultivares Bowman y Clipper.

Comparando el comportamiento de cada cuitivar en los dos ambientes, los
resultados del experimento indicaron que los cultivares CLE 178, FNC 6-1, Peran y
Quebracho no modificaron el nimero maximo de primordios de espiguilla con la época
de siembra. En cambio el niimero potencial de primordios de los cultivares Bowman,
Clipper, Dephra y Palomar presentaron una reduccion significativa del NMP en la
segunda época (Cuadro 7).

A los efectos de establecer posibles diferencias entre tipos de tallos de una misma
planta se ajustaron modelos de regresion cuadratica por tipo de tailo en cada uno de los
cultivares. A partir de los intervalos de confianza calculados con los modelos se observa
para cada cultivar que ¢l tallo principal y los dos macolios de mayor edad (M, y M>),
diferenciaron igual NMP. Este comportamiento se verificé en ambas épocas de siembra.
Si bien se observa para cada cultivar una tendencia a que ¢l tallo principal genere un
mayor niimero potencial de espiguillas respecto a los macollos, dichas diferencias no
fueron estadisticamente significativas (Figuras 7 y 8).
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Figura 7: Evoluciéon del namero de primordios de espiguilla por espiga estimados a
partir de los modelos de regresién cuadratica en funcién del tiempo térmico (°Cd)
acumulado pos siembra para los ocho cultivares y tipos de tallo en la primer época

de siembra.
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Figura 8: Evolucién del nimero de primordios de espiguilla por espiga estimados a
partir de los modelos de regresion cuadratica en funciéon del tiempo térmico (°Cd)
acumulado pos siembra para los ocho cultivares y tipos de tallo en la segunda época
de siembra.
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Con €l objetivo de lograr conocer el efecto de las tres vanables estudiadas
{época, cultivar y tipo de tallo) sobre el NMP se ajustd un modelo lineal con los valores
observados, que incorpord las interacciones simples entre variables (Cuadro 8). Con las
limitactones impuestas al no existir repeticiones de cada observacion, los resultados
muestran que los factores época de siembra, tipo de tallo y cultivar, estan afectando
significativamente el nimero maximo de primordios. Ello permitiria afirmar, como ya se
menciond, que la época 1 generd un mayor NMP que la €poca 2 (42.7 y 39.0, NMP
promedio por €poca, respectivamente).

A su vez, el tallo principal diferencio mayor cantidad de primordios de espiguilla
respecto al macollo uno y dos, y el macollo uno mas que el macollo dos, en ¢l promedio
de los ocho cultivares y las dos épocas de siembra ( 42.0, 40.8 y 39.7, para el TP, M, y
M,, respectivamente),

Cuadro 8: Fuentes de variacion, grados de libertad (GL), cuadrados medios (CM) y
nivel de significancia del modelo lineal para NMP.

., Fuentedevariacien ~ GL =~ CM = p>F
Epoca 1 162 0.0001
Tipo de tallo 2 21 0.0001
Cultivar 7 32 0.0001
Epoca * Tipo de tallo 2 0.79 0.3519
Epoca * Culfivar 7 2.6 0.0181
Tipo de tallo * Cultivar 14 0.62 0.5845

El analisis del modelo reafirma, a su vez, que los cultivares mostraron un
comportamiento diferencial de acuerdo a la época de siembra lo que se avala al ser
significativa la interaccion entre los efectos cultivar y época de siembra.

3. Nitmero de espiguillas a floracién

Luego de definido el niimero potencial de espiguillas por espiga, comienza la
fase de crecimiento de las espiguillas (CE) formadas en la fase previa, aunque no todas
culminan su desarrollo.

El rango de vanaciéon del NEF promedio de los tres tallos de cada cultivar
anahzado se situd enfre 23.3 y35.7enlaédpoca 1,y 22.2 y 31.3 en la época 2 (Figura 9).
Estos valores son similares a los reportados por Cottrell et al. (1985) y Kemich et al.
(1997), en otras regiones, quienes encontraron variaciones del NEF en la espiga del tallo
principal entre 22.3-23.6 y 23.9-36.6, respectivamente.
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Figura 9: Namero de espiguillas por espiga a floracién (NEF) observado para los
ocho caltivares y tipos de tallo en las dos épocas de siembra.

La duracion promedio de la sub fase CE fue similar entre épocas de siembra,
como se discutira en el proximo capitulo.

A partir del andlisis de la evolucidén del niimero de primordios en funcion del
tiempo térmico (Figuras 3 y 4), se observo un comportamiento diferencial entre épocas
de siembra y entre cultivares respecto a la velocidad de aborto de las espiguillas. La
velocidad o tasa de aborto de es?iguj]las, promedio de los ocho cultivares y tipos de
tallo, fue -0.0128 espiguillas °Cd” mayor en la segunda época de siembra, respecto a la
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primer época (Cuadro 9). La misma fue calculada como la pendiente de la regresion
lineal entre nimero de primordios y tiempo térmico, desde ¢l momento que se alcanza el
NMP y hasta que se estabiliza el nimero de espiguillas.

Cuadro 9: Tasa de aborto de espiguillas por espiga promedio de los tres tallos para
los ocho cultivares en las dos épocas de siembra y el promedio para cada época de
siembra.

o EPOCAT - EPOCA2
Cultivar Espiguilla °Cd”
Bowman -0.0338 -0.0415
CLE 178 -0.0428 0.0550
Clipper -0.0261 -0.0422
Dephra -0.0313 -0.0371
FNC 6-1 -0.0495 -0.0576
Perin -0.0327 -0.0618
Quebracho -0.0407 -0.0477
__ Palomar 00363 00525
Promedio -0.0367 -0.0494

Los cultivares Bowman, CLE 178, Dephra, FNC 6-1 y Quebracho presentaron
similares tasas de aborto en ambas épocas de siembra, sin embargo el resto de los
cultivares casi duplicaron la tasa en la segunda época de siembra respecto a la primera.

La duracién de la sub fase CE se correlaciond negativamente con la tasa de
aborto de espiguillas (r = -0.53), mientras que ésta no se correlaciond con el NEF, por lo
que la velocidad con que disminuye el nimero de espiguillas no estaria modificando el
NEF para las condiciones del expenmento.

Con el objetivo de realizar la comparacion del NEF entre cuitivares en una
misma ¢poca de siembra y cada uno de ellos entre épocas, se calcularon los intervalos de
confianza en ¢l momento donde se estabiliza el nimero de espiguillas por espiga, a partir
de los modelos de evolucion del nimero de primordios de los tres tallos principales de la
planta (Cuadro 10).

En ambas épocas de siembra, el cuitivar CLE 178 fue el que concreté mayor
NEF, agregandose el cultivar Dephra en la segunda época. El cultivar Quebracho fue el
unico que presentd menor NEF en las dos épocas, mientras que en la época 1 se le sumé
Bowman y en la época 2 Clipper {Cuadro 10).
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Cuadre 10: Némero de espiguillas a floracion estimado por cultivar en las dos
épocas de siembra.

EPOCA 1 EPOCA 2
Cultivar NEF NEF
Bowman 22.2 d* A** 24.2 be* A**
CLE 178 345 a A J45a A
Clipper 258 ¢ A 214 ¢ B
Dephra 3036 A 21a A
FNC 6-1 310 b A 25.7 bc B
Periin 2976 A 239 bc B
Quebracho 206 d A 209 ¢ A
Palomar 209 p A 225 bc B

(*) Los valores seguidos de letras mimisculas distintas son diferenfes sigpificativamente para
a<0,05, comparacién de variedades por época de siembra a partir de los intervalos de
confianza.

(**} Los valores seguidos de letras mayisculas distintas son diferentes significativamente para
0<0.05, comparacion de cada variedad entre épocas de siembra a partir de los intervalos de
confianza.

Comparando ¢! NEF, en los dos ambientes, los cultivares Clipper, FNC 6-1,
Perun y Palomar fueron significativamente afectados por la época de siembra,
mostrando una mayor sensibilidad a los cambios ambientales, presumiblemente al
fotoperiodo, siendo invanable el NEF en el resto de los cultivares con la época de
siembra (Cuadro 10).

Resumiendo el comportamiento de los diferentes cultivares con la época de
siembra, se pudieron realizar cuatro grupos en funcion de su respuesta a las condiciones
ambientales. Un primer grupo integrado por Clipper y Palomar donde en la época 1
definen un mayor NMP y concretan un mayor NEF. Un segundo grupo compuesto por
Bowman y Dephra que expresan un mayor potencial de produccion de primordios en la
época 1, el cual no es capaz de concretarse, presentando igual NEF en ambas épocas. Un
tercer grupo donde el NMP de los cultivares FNC 6-1 y Perlin no difieren entre épocas,
pero en la época 1 logran concretar un mayor NEF y por uitimo los cultivares CLE 178 y
Quebracho, donde la época de siembra no modifica ninguna de las dos variables
{Cuadros 7y 10).

A los efectos de determinar posibles diferencias entre tipos de tallos de una
misma planta se calcularon los intervalos de confianza estimados con los modelos de
regresion cuadratica por tipo de tallo en cada uno de los cultivares y €pocas de siembra.
El tallo principal y los dos macollos de mayor edad (M, y M), definieron igual NEF,
este comportamiento se verificé para todos los cultivares en ambas épocas de siembra.
Si bien se observa para cada cultivar una tendencia a que ¢l talio principal defina un
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mayor NEF respecto a los macolios, dichas diferencias no son significativas (Figuras 7 y
8).

A partir de un modelo lineal, que involucr¢ las mismas fuentes de variacion que
para el caso de la variable NMP, se pudo determinar que los factores época de siembra,
tipo de tallo y cultivar estarian afectando significativamente el NEF (Cuadro 11). Esto
permitiria afirmar que en la época ! se concretd en promedio un mayor NEF (29.1 y
27.3, épocas | y 2 respectivamente).

Cuadro 11: Fuentes de variacién, grados de libertad (GL), cuadrados medios (CM)
¥y nivel de significancia del modelo lineal para NEF,

_ Fuentedevariacién =~ GL €M p>F
E"poca 1 38.7 0.0001
Tipo de tallo 2 29.2 0.0001
Cultivar 7 49.1 0.0001
Epoca * Tipo de tallo 2 38 0.0910
Epoca * Cultivar 7 13.0 0.0002
Tipo de tallo * Cultivar 14 2.0 0.2405

El tallo principal concreté mayor cantidad de espiguillas por espiga respecto al
macoilo uno y dos, y el NEF de los macollos uno y dos fueron estadisticamente iguales,
en ¢l promedio de los ocho cultivares y las dos épocas de siembra (29.6, 27.9 y 27.0, TP,
M, y M; respectivamente). Similares resultados reportaron Cottrell et al. (1985), donde
el NEF fue siempre superior en el tallo principal.

El anabsis del modelo reafirma, a su vez, que los cultivares mostraron un
comportamiento diferencial de acuerdo a la época de siembra lo que se corrobora al ser
significativa la interaccion entre los efectos cultivar y época de siembra.
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4. Sobrevivencia de espizuillas

La muerte de espiguillas s¢ hizo visible por la pérdida de “turgencia™ de las
espiguillas menos desarrolladas del extremo superior del apice y en menor proporcion
por las espiguillas de la base del meristemo apical. Fl aborto de espiguillas coincidié con
el rapido crecimiento de tallos, posterior al estado 3.2-3.3 de la escala Zadoks (Cuadro

1)

La fertilidad de espiguillas expresada en porcentaje, fue calculada como la
relacion entre el NMP diferenciados durante la sub fase IE y el NEF definidos al
finalizar la sub fase CE.

El rango de variacion calculado del porcentaje de fertilidad de las espiguillas
promedio de los tres tallos de cada cultivar en la época | se situd entre 58.0 y 79.7.
Mientras que en la época 2 la fertilidad vario entre 62.3 y 76.3 % (Figura 10).

Resultados similares reportaron Gallagher, et al. {1976), citado por Cottrell et al.
(1985) y Appleyard et al. (1982), donde los porcentajes de fertilidad fueron de 69 y 58,
respectivamente para el promedio de los cultivares. A su vez Kirby et al. (1980), citado
por Cottrell et al. (1985) y Kemich et al. (1997), reportaron rangos de porcentaje de
fertilidad de espiguillas entre 63-83 y 59-88, respectivamente. Siendo mayor la
sobrevivencia de las mismas cuando las temperaturas eran menores durante el periodo
comprendido entre el NMP y la emergencia de la espiga.

Como la temperatura promedio durante la sub fase CE fue relativamente similar
entre épocas de siembra (13.2 y 14.0 °C, épocas 1 y 2 respectivamente), posiblemente
esto estaria explicando que la fertilidad de espiguillas promedio entre épocas fueran
parecidas.
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Figura 10: Proporcién de espiguillas fértiles por espiga para los ocho cultivares y
tipos de tallo en las dos épocas de siembra.

La fertilidad de espiguillas promedio por tipo de tallo de todos los cultivares de
la época 1, fue de 69.0, 67.1 y 67.9 % para ¢l TP, M; y M,, respectivamente. Mientras
que en la €poca 2, la misma fue de 72.3, 69.4 v 68.1 % para el TP, M; v My,
respectivamente (Figura 10). Similares resultados fueron encontrados por Gallagher et
al. (1976) citado por Cottrell et al. (1985), donde el porcentaje de fertilidad fue apenas
superior en ¢l tallo principal respecto al primer macollo.
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En la segunda época de siembra los cultivares FNC 6-1 y Palomar, presentaron
una mayor variacion de la fertilidad entre sus tallos. Es probable que esta diferencia sea
consecuencia de una mayor tasa de crecimiento producto del atraso en la ¢época de
siembra (Figura 10). Segin Hoffman et al., 1993, existe una mayor competencia entre
tallos de la misma planta en este tipo de cultivares por su lenta velocidad de macollaje y
la mayor diferencia de crecimiento entre sus tallos.

A partir del modelo lineal de la fertilidad de espiguillas, se pudo determinar que
el factor cultivar estaria afectando significativamente dicha variable. Mientras que época
de siembra y tipo de tallo no tuvieron efecto (Cuadro 12).

Cuadro 12: Fuentes de variacién, grados de libertad (GL), cuadrados medios (CM)
y nivel de significancia del modelo lineal para fertilidad de espiguillas por espiga.

Fuentede variacion = GL = CM = p>F
Epoca 1 44.1 0.0850
Tipo de tallo 2 33.6 0.1083
Cultivar 7 105.5 0.0005
Epoca * Tipo de tallo 2 9.3 0.5006
Epoca * Cultivar 7 82.5 0.0016
Tipo de tallo * Cultivar 14 16.2 0.3353

La fertilidad de espiguillas promedio observada entre épocas de siembra fue de
68+63y70x6.3 %, épocas 1 y 2 respectivamente.

El porcentaje promedio de fertilidad de espiguillas del experimento por tipo de
tallo fue 70.6 £6.0, 68.3 5.3 y 68.0 =74, para el TP, M; y M,, respectivamente.

El andlisis permite confirmar que existe interaccion entre los factores época y
cultivar para la presente variable al igual que lo ya expuesto y discutido para las
variables NMP y NEF.
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C. DURACION DE LAS FASES PRE-ANTESIS

En la medida que se¢ atrasa la fecha de siembra el ciclo a floracién se acorta
debido a cambios en las condiciones ambientales imperantes durante el crecimiento del
cultivo. Durante el experimento la temperatura promedio en las tres sub fases de
desarrollo pre antesis no presentaron variaciones importantes entre épocas de siembra. Si
bien y en especial en la sub fase IH la temperatura promedio tiende a valores un poco
mas altos en la €poca 2 el factor de cambio tiende a ser el fotoperiodo, asumiendo que
otros factores del ambiente como la disponibilidad de agua hayan permanecido
inalterados entre épocas (Cuadro 13).

La duracion del periodo siembra—floracion {SF) promedio de los cultivares fue de
1561 °Cd en la primer época de siembra y 1260 °Cd en la segunda época. La menor
duracion del periodo SF en la segunda época de siembra, determina un acortamiento en
la duracion de las diferentes sub fases de desarrollo pre antesis afectando en forma
diferencial a los distintos cultivares (Figura 11),

La mayor duracion de SF en ambas épocas de siembra lo presentaron los
cultivares Dephra y CLE 178, 121 dias en la primer época, v en la segunda época, 99 y
96 dias, respectivamente. Los cultivares Clipper y Quebracho fueron los que presentaron
la menor duracion del ciclo a floracion, 115y 111 diasenlaépoca 1,y 88 y 86 diasen la
época 2, respectivamente (Cuadro 13).

El cultivar Bowman fue el que acorté en menor medida su ciclo a floracion al
atrasar la época de siembra (14 dias). Posiblemente éste cultivar presente un umbral de
fotoperiodo critico superior o un grado de sensibilidad al fotoperiodo menor a los demas
cultivares, por lo que su tasa de desarrollo no se vio mayormente modificada por la
época de siembra. El cultivar Palomar en cambio fue el que acorté mas diche periodo
con la época de siembra (28 dias), hecho que podria estar indicando que el umbral
fotoperiodico de este cultivar sea menor o gue presente un grado de sensibilidad mayor
al fotoperiodo.
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Cuadro 13: Duracién de las fases de iniciacién de hoja (IH), iniciacion de espiguilla
(lE) y crecimiento de espiguilla (CE) y temperatura media (°C) y fotoperiodo (h)
durante las tres sub fases de desarrollo pre antesis para los ocho cultivares en las
dos épocas de siembra,

Epoca]iEpocaZ Epoca]|i‘,poca2 Epocal!l?pocaz
Cultivar Sub Dias Temperatura Fotoperiodo
Fases media
H 29 28 13.7 14.0 10.7 10.8
Bowman iE 55 35 13.2 13.7 10.8 114
CE 24 28 12.7 14.1 11.6 123
IH 31 30 13.7 13.9 10.7 10.8
CLE 178 IE 64 43 13.2 13.0 10.9 1L.6
CE 26 23 13.3 143 11.9 12.6
1H 31 27 13.7 14.0 10.7 10.8
Clipper IE 56 35 13.3 12.7 10.8 114
CE 28 26 12.9 14.0 11.7 12.3
IH 32 29 13.6 14.0 10.7 10.83
Dephra IE 60 45 13.1 13.2 10.9 11.6
CE 29 25 13.4 14.2 11.9 12.6
IH 32 29 13.6 14.0 10.7 10.8
FNC 6-1 1E 58 39 13.1 13.¢ 10.9 115
CE 27 24 13.1 13.9 11.8 12.4
IH 34 30 134 13.9 10.7 10.8
Pertin iE 57 38 13.2 12.9 10.9 115
CE 28 27 13.6 14.0 118 12.5
IH 32 29 13.6 14.0 10.7 10.8
Quebracko | 1E 53 34 13.3 12.7 10.8 11.4
CE 26 23 12.8 13.7 11.6 12.3
13} 34 27 134 14.0 10.7 10.8
Palomar 1E 56 39 13.2 13.0 10.9 114
CE 28 24 13.6 14.0 11.8 124
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Figura 11: Duraciéon de las tres sub fases de desarrollo pre antesis, iniciacién de
hojas (IH), iniciacion de espiguillas (IE) y crecimiento de espiguillas (CE) en tiempo
térmico (°Cd) acumulado pos siembra para los ocho cultivares en las dos épocas de
siembra.
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A los efectos de un mayor entendimiento de la duracion del periodo SF, se
presentaran y discutiran las duraciones de las sub fases IH, IE y CE.

La duracion de la sub fase IH para el promedio de los cultivares estudiados fue
de 446 y 411 °Cd (32 y 29 dias), ¢pocas 1 y 2 respectivamente. El rango de variacion en
la duracion de [H de los cultivares en la época 1 se situd entre 29 y 34 dias y en la época
2 entre 27 y 30 dias (Cuadro 13).

El cultivar Perun fue el que comenzo la etapa reproductiva mas tarde, sumandose
Palomar en la época 1 y CLE 178 en la época 2. En la época 1 el cultivar Bowman y en
la época 2 Clipper y Palomar fueron los que se indujeron antes.

Palomar, fue el cultivar que presento un mayor acortamiento en la duracion de la
sub fase IH entre épocas (7 dias) mientras que para Bowman y CLE 178, esa reduccion
fue de solamente un dia (Cuadro 13).

La sub fase IE fue la de mayor duracion en comparacion con las otras dos sub
fases y la de mayor variacion en su duracion entre épocas de siembra, acortandose en el
promedio de los ocho cultivares 229 °Cd (18 dias) en la época 2 (Cuadro 13 y Figura
11). La duracion de IE varié desde 53 a 64 dias en la época | y desde 34 a 45 dias en la
¢poca 2.

El cultivar Quebracho presento la menor duracion de IE y los cultivares CLE 178
y Dephra los de mayor duracion, en ambas €pocas de siembra.

Los cultivares CLE 178 y Clipper acortaron en mayor medida la duracion de la
sub fase IE entre ¢pocas de siembra (21 dias) y el cultivar Dephra presenté la menor
reduccion en la duracion de dicha sub fase (15 dias).

La sub fase CE fue la mas corta del periodo SF en ambas €pocas, siendo la
duracion promedio de los ocho cultivares en tiempo térmico de 358 y 345 °Cd (27 y 24
dias), épocas | y 2 respectivamente (Cuadro 13 y Figura 11). Estos resultados contrastan
con los obtenidos por Kernich et al. (1997) donde la duracion de la sub fase CE fue la
mas larga y mas vanable de las tres sub fases de desarrollo, (e1. 1a duracion de la fase CE
para el cultivar Clipper fue de 1100°Cd, t,=0). En dicho trabajo la amplitud térmica fue
mayor durante todo el experimento, lo que implica una temperatura media inferior para
la sub fase CE, y quizas por ello una mayor duracion en comparacion con nuestros
resultados.

La duracion de la sub fase CE vario desde 24 a 29 dias en la época 1 y desde 23 a
28 dias en la €poca 2. En la época 1 los cultivares Clipper, Dephra, Perun y Palomar
presentaron la mayor duracion de la sub fase CE, mientras que Bowman presento la
menor duracion. Sin embargo, en la segunda época de siembra Bowman fue el unico
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cultivar que incrementd Ja duracion de CE. A su vez, fue el cultivar con mayor duracion
de dicha sub fase, mientras que los CLE 178 y Quebracho fueron los de menor duracion.

A continuacion se presentaran y analizaran tas relaciones entre las duraciones de
las diferentes sub fases y como cada una de ellas podrian estar modificando el nimero

de granos por espiga.

La duracion de IH se correlaciond positivamente con las duraciones de IE y SF.
A partir de éste resultado, el nimero de primordios foliares diferenciados durante la
segunda €época podria ser menor, determinando como consecuencia un acortamiento del
ciclo a floracion. Ademas se encontré una correlacidon positiva entre la duracion de I[E y
SF (Cuadro 14).

La duracion de las sub fases IE y CE no se correlacionaron. Sin embargo,
Appleyard et al. {1982) y Kernich et al. (1997), encontraron que la duracion de dichas
sub fases se correlacionan negativamente (-0.90 y -0.58, respectivamente). Esto estaria
indicando que por mas gue se genere un mayor NMP durante la sub fase IE, éstas no van
a tener ¢l tiempo suficiente para poder completar su desarrollo y por ende no lograran

jsobrevivir durante la fase de crecimiento.

Cuadro 14: Coeficientes de correlacion entre la duracion de Ia fase siembra-
floracion, sus respectivas sub fases y los valores NMP y NEF, para el conjunto de
situaciones estudiadas.

Caracteristicas delos
cultivares Coeficientes de Correlacidn (r)
SF vs. NMP 0.66 **
SF vs. NEF 052 *
IH vs. SF 0.82 ***
IH vs. IE 0.74 ***
IE vs. SF 0.97 ***
IE vs. NMP 0.67 **
IE vs. NEF 0.53 *

* P<0.05; ** P<0.01; *** P <0.001.

La duracion del periodo SF se correlaciond positivamente con el NMP y con ¢!
NEF. Los cultivares que presentaron mayor duracion de la sub fase IE, lograron definir
un mayor potencial de espiguillas y concretaron un mayor NEF, lo que es corroborado al
ser significativas las correlaciones entre la duracién de IE con el NMP y con el NEF
(Cuadro 14). Applevard et al. (1982), encontraron una correlacion alta y significativa
entre la duracion de IE y el NMP (r = 0.87),
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Con la eleccion de épocas de siembra mas tempranas y cultivares con ciclos SF
mas largos como CLE 178 y Dephra, se lograria que la duracion de la sub fase IE sea
mas larga, y por lo tanto se estaria aumentando ei NEF. Cottrell et al. (1985),
encontraron que ¢l numero final de granos por espiga depende de la tasa y duracion de
IE y de la proporcion de espiguillas que sobrevivan y se conviertan en granos.

A partir de lo reportado por otros autores, la duracion de la sub fase CE para las
condiciones del ensayo fue menor, por lo que las espiguillas que se diferenciaron més
tarde en el tiempo no podrian culminar su desarrollo. Sin embargo el porcentaje de
sobrevivencia reportado por Kernich et al. (1997), es similar al del experimento, por lo
que la duracion de esta sub fase no parece estar explicando €l mayor o menor NEF. La
duracion de la sub fase CE en el experimento no se correlacioné con el NEF, m1 con la
fertitidad de espiguillas.
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D. DETERMINANTES DEL NUMERO DE ESPIGUILLAS A FLORACION

Siendo el objetivo en produccion incrementar el numero de granos por metro
cuadrado y el numero de espiguillas a floracion uno de sus componentes, en este
capitulo se intentara identificar dentro de las variables estudiadas cudles podrian explicar
en mayor medida las variactones en dicho componente del rendimiento.

La figura 12 muestra un primer analisis de las relaciones entre el niimero maximo
de primordios de espiguilla y el numero final de las mismas para el conjunto de
observaciones realizadas, indicando una tendencia general a incrementar NEF con
incrementos en NMP. Se observa, sin embargo, la dependencia de dicha relacion de los
efectos época de siembra, cultivar y tipo de tallo.
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Figura 12: Relacion entre el nimero maAximo de primordios de espiguillas por
espiga y el namero de espiguillas por espiga a floracién para todos los cultivares y
tipos de tallo en ambas épocas de siembra.

De forma de eliminar los efectos de las distintas fuentes de variacion y asi lograr
conocer ¢l efecto puro de cada variable, se calcularon los valores residuales a partir de
los modelos lineales de NMP, NEF y fertilidad de espiguillas. A los valores residuales se
les sumaron las respectivas medias para poder realizar una mejor interpretacion de los
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resultados, Con la informacion obtenida se realizaron correlaciones y modelos de
regresion lineal entre ellas.

En ia figura 13 se presenta el modelo de regresion lineal entre las variables NEF
y NMP. El modelo muestra una relacion negativa, es decir que un aumento del NMP
determina un decremento del NEF, si bien la regresion explica pobremente la variacion
del NEF. La correlacion entre las variables NEF y NMP fue baja y negativa (Cuadro 15).

| =
B oo | * gy yrasesiso
T R¥ =017
© 785 | . .
w
3 o
w
=z *
2.5 R - g e e
395 400 405 410 415 420 425
N°® Maximo de Primordios

Figura 13: Relacién entre el niimero de espiguillas por espiga a floracién y el
nimero maximo de primordios de espiguillas por espiga. Los valores corresponden
a los residuales obtenidos en los modelos lineales mas la media general de cada una
de las variables.

Cuadro 15: Coeficientes de correlacién entre las variables NMP, NEF y fertilidad
de espiguillas, a partir de los valores residuales de los respectivos modelos lineales.

Coeficientes de Correlacién (r)
Variables NEF Fertilidad de
Espiguillas
Fertilidad de 0.91%* -
Espiguillas
NMP -0.42* -0,74**

*P < 0,05; ** P <(.001,
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Un analisis similar para la relacidon entre NMP y fertilidad de espiguillas mostrd
también que estas variables se asocian negativamente (Figura 14 y cuadro 15). Ello
sugiere que un aumento del nimero méximo de primordios de espiguilla por espiga tiene
como consecuencia una reduccién de la sobrevivencia de las mismas, sobre todo de
aquellas espiguillas que se diferenciaron sobre ¢l final de la sub fase {E y que durante la
siguiente fase de crecimiento no logran completar su desarrollo y mueren (Figura 14).
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Figura 14: Relacion entre el porcentaje de fertilidad de espiguillas por espiga y el
nimero miximo de primordios de espiguillas por espiga. Los valores corresponden
a los residuales obtenidos en los modelos lineales mas 1a media general de cada una
de las variables.

Por ultimo se realizé el modelo de regresion lineal y la correlacion entre las
variables NEF y fertilidad de las espiguiilas (Figura 15 y cuadro 15). Dichos analisis
muestran una relacién positiva con un R? alto, por lo que se puede afirmar para las
condiciones del experimento, que la fertilidad de las espiguillas explican en gran
proporcion la variacién del niimero de espiguilias a floracion.
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Figura 15: Relacién entre el namero de espiguillas por espiga a floracién y el
porcentaje de fertilidad de espiguillas. Los valores corresponden a fos residnales
obtenidos en los modelos lineales mis Ia media general de cada una de las variables.

Los resultados del experimento coinciden con Kernich et al. (1997), quienes
sugieren que un incremento del niimero de espiguillas por espiga no necesariamente se
obtiene por un aumento en el NMP.

Aumentar la duracion de la sub fase IE, permite obtener un alto numero de
primordios de espiguiilas mejor desarrolladas. La mayor duraciéon de ia sub fase IE
estaria explicando en parte una mejora en la fertilidad de las espiguilias, ya que la
duracién de 1a sub fase IE se correlaciond positivamente con ¢l NEF. Esto surge a través
de la hipotesis de que al incrementar la duracion de ésta sub fase, las espiguillas
diferenciadas en etapas avanzadas de IE tendrian la oportunidad de poder completar su
desarrotlo y sobrevivir hasta la antesis.

Tratando de realizar un analisis general del ensayo, con las limitantes planteadas
inicialmente desde el punto de vista estadistico, se puede concluir que el parametro que
estaria determinando en mayor proporcion el mimero de espiguillas a floracion podria
ser la fertilidad de las mismas.

Una vez identificado los factores que influyen en la definicién del NEF, se
deberian conocer para nuestras condiciones de produccion, aquellos factores ambientales
0 genéticos que logren mejorar o estabilizar la sobrevivencia de espiguillas, que en
definitiva estarian incrementando el nimero de espiguillas a floracion y por lo tanto el
namero de granos por espiga.
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Una posible hipdtesis acerca de ¢Omo el ambiente podria influir sobre la
fertilidad de las espiguillas, seria que aquelios cultivares que reciban mayor cantidad de
radiacion podrian realizar mas fotosintesis y por lo tanto tendrian mas energia disponible
para ¢l desarrollo y crecimiento de las espiguillas, determinando una mayor
sobrevivencia de las mismas. La cantidad de horas de sol acumuladas podria ser un
estimador indirecto de la cantidad de radtacion interceptada por el cultivo. Para ello se
calcularon las horas de sol acumuladas desde la siembra hasta la floracion, a partir del
fotoperiodo diario. En la figura 16, se observa que los cultivares que recibieron mayor
cantidad de horas de sol acumulada fueron los que presentaron mayor niimero de
espiguillas por espiga a floracién. El cultivar CLE 178, en la primer época de sicmbra y
los cultivares CLE 178 y Dephra en la segunda época.
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Figura 16: Relacion entre el niimero de espiguillas por espiga a floracién y las
horas de sol acumuladas desde la siembra hasta la floracién para todos los
cultivares en ambas épocas de siembra.

A partir de la informacién generada en el experimento, surgen diferencias entre
los materiales genéticos evaluados acerca de los potenciales de produccion de espiguilias
por espiga. Lo que permitirfan a través de su utilizacion aumentar los tamafios de espiga
y por lo tanto el rendimiento, a través del incremento del namero de granos por metro
cuadrado.
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V. CONCLUSIONES

En funcidn de los obietivos planteados al inicio de este trabajo y con las
limitantes antes mencionadas desde el punto de vista estadistico, se podria concluir para
las condiciones del ensayo que:

El nimero potencial de primordios de espiguilla por espiga de los cultivares
utilizados en el experimento son comparables con los alcanzados en otras regiones del
mundo.

NMP y NEF fueron mayores en la primer época de siembra asociados a una
mayor duracion del periodo siembra-floracion y en particular de la sub fase IE.

Existen diferencias entre los materiales genéticos evaluados acerca de los
potenciales de produccidn de espiguillas por espiga y niamero final de las mismas.

El tallo principal presenta un mayor potencial de produccion de primordios de
espigutilas y un mayor ntimero final de espiguillas por espiga que los macolios.

El incremento del NMP determina una reduccion del NEF.
El factor que explica en mayor proporcion €l NEF es la fertilidad de las

espiguillas. Para nuestras condiciones de produccion se deberian conocer aquellos
factores genéticos o ambientales que mejoren la sobrevivencia de las mismas.
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VL. RESUMEN

El presente trabajo analiza la evolucion del nimero de hojas y su tasa de desarrollo
como también pretende conocer el potencial tamafio de espiga alcanzable, con cultivares
comerciales en el ambiente de produccion de Uruguay. Ademas se pretende identificar la
importancia relativa de los factores genéticos y ambientales en la definicion del niamero
final de espiguillas por espiga. El trabajo experimental fue realizado en la EEMAC,
departamento de Paysandi, (32°20°S, 58°2°W). Durante el afio 1998 fueron sembrados a
campo ocho cultivares de cebada cervecera, en dos épocas de siembra (16/5 y 29/6). La
poblacién objetivo para cada ensayo fue de 200 plantas m™ y fueron fertilizados con
nitrogeno y fosforo a aniveles suficientes, ademds fueron mantenidos libres de malezas,
plagas y enfermedades durante todo su ciclo de desarrollo. Semanalmente se determiné
en cinco plantas el estado de desarrollo de acuerdo a Zadoks et al. (1982) y el niimero de
hojas (Haun, 1973). En el meristemo apical de los tres tallos principales se contabilizé el
nimero de primordios florales y et estado de desarrollo segan Waddington et al. (1983).
En cebada, el nimero de granos por espiga (NGE), comienza a definirse una vez
establecido el nimero maximo de primordios de espiguillas (NMP), siendo el NGE final
dependiente de la proporcién que logren desarrollar una estructura floral fértil. El
periodo siembra-floracion (SF) fue divido en tres sub fases: imiciacion de hojas (1H),
iniciacion de espiguillas (IE) y crecimiento de espiguillas (CE). La evolucion del
namero de hojas mostré una tendencia bifasica en la primer época de siembra, siendo
también mayor el nimero de hojas por tallo cuando se defina el NMP. El NMP de los
cultivares utilizados en el experimento son comparables con los alcanzados en otras
regiones del mundo. El NMP y el NEF fueron mayores en la primer €poca asociados a
una mayor duracion del periodo SF y en particular de la sub fase [E. Existen diferencias
entre los materiales genéticos evaluados acerca de los potenciales de produccion de
espiguillas por espiga y niimero final de las mismas. El tallo principal presenta un mayor
NMP y un mayor NEF que los macollos uno y dos. Un incremento de NMP determina
una reduccion de NEF. El factor que explica en mayor proporcion el NEF es la fertilidad
de las espiguillas.
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VIL. SUMMARY

The present work analyzes the evolution of the number of leaves and its development
rate as well as its seeks to know the potential size of spike, with commercial cultivar in
the environment of production of Uruguay. It is also sought to identify the relative
importance of the genetic and environmental factors in the definition of the final number
of spikelets for spike. The experimental work was carried out in the EEMAC,
department of Paysandy, (32°20°S, 58°2°W). During the year 1998 they were sowed to
field eight cultivar of barley, in two sowings dates {16/5 and 29/6). The population
objective for each treatment was of 200 plants m~ and they were fertilized with nitrogen
and phosphor at enough levels, they were also maintained free of overgrowths, plagues
and illnesses during all its development cycle. Weekly it was determined in five plants
the development state according to Zadoks et al. (1982) and the number of leaves (Haun,
1973). In the apex of the three mains steels it was counted the number of floral
primordial and the development state according to Waddington et al. (1983). In barley,
the number of grains for spike (NGE), begins to be defined once established the
maximum number of spikelets (NMP), being the dependent final NGE of the proportion
that are able to develop a fertile floral structure. The period sow-antesis (SF) it was
divide in three sub phases: initiation of leaves (IH), spikelets initiation (1E) and spikelets
growth (CE). The evolution of the number of leaves showed a two-phase tendency in the
first sowing date, being also higher the number of leaves for steam when the NMP is
defined. The NMP of the cultivars used in the experiment is comparable with those
reached in other regions of the world. The NMP and the NEF were higher m the first
sawing date associated to a higher duration of the period SF and in particular of the sub
phase IE. Differences exist among the genetic materials evaluated about the potentials of
spikelets production by spike and final number of the same ones. The main steam
presents a higher NMP and higher NEF that the tillers one and two. An increment of
NMP determines a reduction of NEF. The factor that explains in more proportion the
NEF is the fertility of the spikelets.
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