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1. INTRODUCCION

El género Paspalum comprende una gran diversidad de gramineas perennes
estivales originarias de zonas tropicales y subtropicales (Quarin & Normann, 1987)
incluyendo el Uruguay. P. plurinerve Quarin, Valls & V.C. Rosso y P. flavescens
(Roseng., B.R. Arrill. & Izag) Speranza & G.H. Rua son dos de los tetraploides sexuales
que junto a otras formas sexuales y apomicticas de diferente nivel de ploidia, componen
el complejo Dilatata del género Paspalum (Speranza, 2009). Su forraje de calidad, la
extensa estacion de crecimiento (Holt, 1956) y la tolerancia a las primeras heladas del
otofio (McWilliam, 1978), son caracteristicas que definen al grupo como especies de

interés agrondomico.

Generalmente la necesidad de incluir una pastura perenne invernal dentro de la
rotacion planificada, en detrimento de las perennes estivales como el Paspalum esta muy
extendida en el Uruguay, aunque la inclusion de estas ultimas tiene diferentes ventajas,
como la competencia sobre malezas estivales (Tejera et al., 2017) y otras caracteristicas
agrondémicas de interés, mencionadas anteriormente. Los productores no contemplan
incluir este tipo de alternativas forrajeras, ya que en dicho momento, la coyuntura de sus
sistemas de produccion los conduce a sembrar un verdeo, como puede ser el caso del
sorgo, sorgo forrajero o maiz, entre otros ejemplos, permitiéndoles la generacion de
reservas para los momentos de déficit forrajero (Carambula, 1991), sumado a aspectos
negativos como las dificultades al cosechar la semilla de especies estivales y su baja
disponibilidad de esta en nuestro pais, la toxicidad generada por Claviceps paspali al
momento del pastoreo y la lenta implantacion. A pesar de estos aspectos negativos, las
demas ventajas han justificado durante muchos afios los programas de mejoramiento con

estas especies.



El mejoramiento de las especies del complejo Paspalum principalmente se basa
en el uso de métodos que parten de materiales apomicticos, dificiles de llevar a cabo y que
no han tenido éxito significativo (Monteverde et al., 2022), dados los problemas que han
persistido hasta la actualidad, como la baja produccion de semilla y la susceptibilidad al
hongo Claviceps paspali (Bennett, 1944; Carambula, 2002-2004). Consecuentemente se
generd la idea de incorporar métodos que utilizan materiales sexuales a través de la
hibridacion interespecifica, la cual es una herramienta poco utilizada a pesar de su gran

potencial (Mason & Batley, 2015).

La posibilidad de mejorar las especies del grupo Dilatata como sexual ya fue
explorada, por ejemplo, en un trabajo de Monteverde et al. (2022) donde se hace referencia
a un cruzamiento entre dos especies tetraploides sexuales del complejo (que incluye 5
especies tetraploides). Estas especies fueron P. flavescens y P. plurinerve, cuya
cruzabilidad ya habia sido reportada (Caponio & Quarin, 1990). La F3 de dicho
cruzamiento permitié predecir la ocurrencia segregacion transgresiva para la mayoria de
los caracteres, como consecuencia, ese estudio abre la posibilidad a futuras
investigaciones sobre el potencial de hibridacion interespecifica en este grupo

(Monteverde et al., 2022).

En el presente trabajo, se pone a prueba el método de hibridacion interespecifica
entre los nombrados materiales sexuales, capaz de generar lineas promisorias, que
expresen valores fenotipicos por fuera del rango de los padres, en términos de buena
produccion de hojas y baja produccion de tallos, pensando en mayor produccion y calidad
de forraje. Para eso se llevd a cabo la medicion de la MS total compuesta por MS de hojas
y MS de tallos, realizando cortes durante el estado reproductivo; una nueva caracteristica
que no habia sido estudiada, y que se suma a las expuestas en el trabajo de Monteverde et

al. (2022), en este caso aplicado a generaciones mas avanzadas.



2. OBJETIVOS

2.1. Objetivos generales

Determinar el potencial de una metodologia de mejoramiento, a través de la
hibridacion interespecifica entre dos materiales sexuales del grupo Dilatata, como

alternativa a los cruzamientos con materiales apomicticos.

2.2. Objetivo especifico

Determinar en particular si entre las lineas derivadas de un cruzamiento realizado
entre P. flavescens y P. plurinerve hubo segregacion transgresiva en la generacion F6 para
la produccion de forraje medida a través de la produccion de materia seca (MS) y sus

componentes, MS de hojas y MS de tallos.



3. REVISION BIBLIOGRAFICA

3.1 Incorporacion de especies C4 en la matriz forrajera.

Las perspectivas de aumento de la poblacion mundial en el mediano plazo son
importantes; dando lugar a la necesidad de intensificar la produccion agricola, mediante
el uso de nuevos cultivares que produzcan mas, con menos cantidad de recursos, lo que
solo es posible mediante las técnicas de mejoramiento genético (De los Reyes, 2019). Este
aumento en la poblacion, también viene siendo acompafiado de un cambio climatico a
paso acelerado en el que el aumento de las temperaturas ha sido sostenido a lo largo de
los ultimos afos, sobre todo durante la época estival lo cual coincide con la estacion de
crecimiento del grupo funcional de las gramineas C4, como las del género Paspalum. Se
predice que el cambio climatico signifique una ventaja para estas especies tropicales y
subtropicales frente a otros grupos funcionales (Bettolli et al., 2010). De esa manera, se
espera que el uso de pastos C4 en las mezclas forrajeras aumente; estas especies estan
adaptadas a condiciones de mayor temperatura y estrés hidrico, y se espera que sean cada
vez mas usadas en zonas subtropicales como las de Uruguay (Bettolli et al., 2010), de

donde muchas de ellas son originarias (Quarin & Normann, 1987).

En Uruguay, en el promedio de los anos, la produccion de forraje durante el
invierno es la que demuestra menos variacion, pero a su vez es la época en que las pasturas
crecen en menor medida siendo una de las principales limitantes de la ganaderia uruguaya
(Beretta, 1991). Es en primavera-verano donde se observan las mayores producciones del
campo natural, dadas por el crecimiento de las especies estivales mas importantes
(Bemhaja, 2006). Los factores suelo y clima son los principales determinantes de las
variaciones en la disponibilidad de forraje. Los sistemas pastoriles basados sobre campo
natural en las zonas de Rio Grande del Sur y Uruguay (Da Costa et al., 2003), sufren el
problema de la crisis invernal de forraje, el cual fue solucionado gracias a la inclusion de

especies de origen mediterraneo como la festuca, que tiene gran crecimiento invernal,



siendo una de las especies exdticas mas utilizadas en las praderas sembradas (Vaz Jauri et
al., 2020), o en base a otras alternativas como Dactylis (D. glomerata) y raigras anual (L.
multiflorum) (Carambula, 1991). Si se observa la produccion de forraje a lo largo del afio
con respecto a las pasturas cultivadas en el promedio de los afios, se genera un pico de
produccion en otoflo y primavera, con disminuciones en la produccion de forraje en los
meses de invierno y verano (Carambula, 2002-2004). Las tipicas mezclas utilizadas en los
sistemas de produccion, mantienen producciones invernales mayores a las de la época
estival, como es el caso de una mezcla tipica como trébol blanco, lotus y una graminea

perenne invernal (Cardmbula, 1987).

Dada esta situacion de déficit estival en los sistemas de produccién compuestos
por pasturas, se ha propuesto ya hace algunos afios la inclusion de especies forrajeras
estivales de manera de complementar el sistema en términos de aprovechamiento de los
recursos durante el verano (Carambula, 2002-2004), precisamente con especies adaptadas
nativas de nuestros campos, que alcanzan niveles mayores de produccion que las especies
exoOticas mejoradas (Dall’Agnol & Gomes, 1987). Paspalum demuestra una buena
produccion estival de forraje combinada con una alta calidad (Rowley et al., 1975;
Campbell et al, 1999). La mencionada estacionalidad de las pasturas naturales
(Carambula, 1991) conlleva efectos negativos, que podrian ser subsanados por la inclusion
de pasturas cultivadas y verdeos anuales ademas de solucionar el problema de la baja
cantidad y calidad del forraje producido (Carambula., 2002-2004). A su vez la inclusion
de pasturas cultivadas dentro de un sistema de produccion de forraje basados en campo
natural, podria traer aparejados aspectos negativos, como el efecto sobre la resiliencia y
la estabilidad del sistema de produccion (Zanoniani & Lattanzi, 2017), problemas de
implantacion, el desequilibrio entre gramineas y leguminosas, el enmalezamiento
prematuro y los problemas con las siembras asociadas (Carambula., 2002-2004). La
resiliencia se refiere a la capacidad que tenga el ecosistema de tolerar perturbaciones, y la
velocidad con la que vuelve al estado previo a la perturbacion, que es mayor, cuanto mayor

sea la diversidad de especies presentes (Ferndndez et al.,, 2014). Los requerimientos



energéticos que conllevan algunos procesos elementales para lograr una ganaderia
rentable en determinadas situaciones de produccion, no pueden ser satisfechas inicamente
por el aporte del campo natural, y requieren inevitablemente de la inclusion de pasturas
cultivadas (Zanoniani & Lattanzi, 2017). Sin embargo, la estacionalidad de las pasturas
cultivadas, va en aumento, a medida que su edad avanza, con minimos y maximos de
produccion cada vez mas notorios, disminuyendo su produccion a temprana edad y dando
como consecuencia una distribucion estacional alin méas marcada que las pasturas
naturales, perdiendo la capacidad de suministrar forraje a los animales, en los momentos

criticos (Carambula, 1991).

En las pasturas naturales de nuestro pais a pesar de los desbalances que se pueden
observar en algunas situaciones, dadas por el tipo de suelo, y las condiciones climéticas
existe una complementariedad entre las especies estivales e invernales, que se da en
condiciones de clima templado como el nuestro (Johnston, 1996). Dicho balance que se
da en el campo natural, puede ser de alguna manera simulado en los sistemas de
produccion mediante la inclusion de especies perennes estivales (Tejera et al., 2016). La
falta de forraje durante el verano, podria ser solucionada mediante la utilizacion de
especies nativas con crecimiento durante la época estival (Pizarro, 2000). De ese modo
las especies invernales dentro del sistema de produccion como la festuca podran
complementarlas, ya que sus ciclos no se superponen, generando un mejor
aprovechamiento de los recursos y evitando la competencia entre las especies, lo que se
traduce en un mayor rendimiento en forraje (Millot, 1969). Ademas, en climas templados
como el nuestro, las gramineas C4 ayudan a mantener la estabilidad ecoldgica, como
consecuencia de dicha complementariedad, en términos de crecimiento, capacidad de
utilizar los recursos en diferentes momentos y a su vez en cuanto a la calidad (Johnston,
1996).

Una de las alternativas mas atractivas para los productores en la época primavero-
estival son las leguminosas como la alfalfa, que expresa altas producciones y calidad,

aunque es sensiblemente dependiente de niveles altos de pH en el suelo y por consiguiente



de la disponibilidad de P (Moron, 2000), condiciones no comunes en los suelos de nuestro
pais (Hernandez et al., 1995). La inclusion del Paspalum en una mezcla con alfalfa,
incluyendo un componente C4 y manteniendo la cuota de calidad de la pastura, genera
una composicion mas balanceada asegurando un pastoreo mas seguro, asi como una
mayor produccion de MS y mayor efectividad en el uso de los recursos (Cinar & Rustu,
2014). En promedio las pasturas alcanzan su maxima produccion en el segundo afio,
seguido por un periodo de rendimientos decrecientes asociado a la pérdida de leguminosas
(Carambula, 2002-2004); lo importante es que estos componentes estivales de la mezcla
lleguen con reservas para el reposo invernal, y para ello, hay que evitar los pastoreos

tardios de otofio (Carambula, 2002-2004).

3.2 Paspalum dilatatum, ventajas productivas y de adaptacion

El género Paspalum comprende varias especies de interés, con un importante
potencial forrajero (Shaw et al., 1965; Valls, 1987). Segiin Bennett y Bashaw (1966), casi
todas las caracteristicas que se desean en una planta forrajera pueden ser encontradas en
las especies del género Paspalum, las cuales pueden ser explotadas a través del
mejoramiento. Ademas, Paspalum es el género mas representativo del ecosistema campo
en Uruguay (Millot et al., 1987); de grandes dimensiones presentando el mayor numero
de especies forrajeras en la region (Da Costa & Scheffer-Basso, 2003). El género
Paspalum es originario de las regiones templadas y mas calientes de América del Sur,
aunque ha ido colonizando otras partes del mundo, como por ejemplo el sur de Estados
Unidos (Burson, 1991; Caponio & Quarin, 1990; Venuto et al., 2003; Shaw et al., 1965),
inclusive paises de Oceania y también la isla de Hawai, existiendo aproximadamente 400

especies conocidas (Rua et al., 2010).

El género Paspalum cuenta con plantas con tipo vegetativo perenne y ciclo de
vida estival, cespitosa, erecta a decumbente, con inflorescencias compuestas por 2-20

racimos (Rosso et al., 2022), generalmente tienen un crecimiento primavero-estival.



Producen forraje durante el verano, pero no tanto como en primavera, aunque varia mucho
con respecto a este comportamiento (Millot, 1969). Su tipo productivo generalmente es
fino (dependiendo de la especie en particular a la que nos estemos refiriendo), lo que le
confiere una ventaja al ser mas apetecible para el ganado. Ademads, resiste sequias y
condiciones de exceso hidrico, tiene buen comportamiento bajo pastoreo, gran
persistencia, y al no cubrir totalmente el suelo, se comporta bien en mezclas (Cardmbula,

2002-2004).

Las especies del género Paspalum, poseen una serie de caracteristicas
beneficiosas desde el punto de vista pastoril, teniendo buena resistencia al pisoteo por
parte de los animales, buen rendimiento, palatabilidad y rusticidad (Baréa et al., 2007).
Dentro del género, la especie P. dilatatum tiene un alto valor como productor de forraje
de buena calidad y ademas tiene la capacidad de soportar el pastoreo intenso. Mantiene
una estacion de crecimiento mas prolongada que otras gramineas estivales (Holt, 1956)
con un gran potencial forrajero, y un buen valor nutritivo no menor al de los materiales
exoticos (Da Costa et al., 2003). Su composicidon quimica, asi como la distribucion del
forraje, pueden ser modificadas a través del manejo del pastoreo, con diferentes
frecuencias de defoliacion (Baréa et al., 2007). Al momento del pastoreo, hay que tener
en cuenta el estado fenoldgico en que se encuentren las plantas, ya que este condiciona su
calidad nutritiva, ademas de ser una referencia para poder pensar el manejo en funcion de
la produccion de semillas (Da Costa & Scheffer-Basso, 2003). La forma en que concentra
el material muerto en conjunto con la forma en que genera sus rebrotes, resulta en buenas
condiciones de luminosidad activando las yemas basilares, lo que le confiere ventajas ante
este (Baréa et al., 2007). Todos estos aspectos relacionados al pastoreo y al buen
rendimiento, determinan que se trate de una de las especies mas importantes del campo
natural en el sur de Brasil y paises vecinos, Argentina y Uruguay. En Estados Unidos, P.
dilatatum fue tomada como una alternativa forrajera permanente que inicia su crecimiento

de manera mas prematura en la primavera, en comparacion con otras especies perennes



estivales ademas de un crecimiento mas extendido durante el otofio (Holt, 1956; Venuto

et al., 2003).

Al igual que en Uruguay, en el sur de Brasil, las primeras heladas en el otofio
significan una gran desventaja que condiciona el éxito de la inclusion de especies
tropicales (Da Costa & Scheffer, 2003). P. dilatatum es una de las gramineas C4 mas
tolerantes a las heladas, una caracteristica poco esperada para especies integrantes de este
grupo funcional, ademds sigue produciendo entrado el invierno (Hacker et al., 1974;
McWilliam, 1978). Las plantas de P. dilatatum demostraron también su tolerancia a las
bajas temperaturas y su adaptacion al frio (Da Costa & Scheffer-Basso, 2003)
caracteristica poco frecuente entre las especies estivales disponibles en el mercado
(Campbell et al., 1999; Pizarro, 2000). Este nivel de tolerancia a las heladas, les permite
seguir produciendo acompafiando el crecimiento de las especies invernales, y cuanto
mayor es el nivel de tolerancia, el vigor con el que crecen en primavera también tiende a
ser mayor. Dentro del género existe una amplia variabilidad en cuanto al nivel de dicha
tolerancia (Shaw et al., 1965). Algunas especies como por ejemplo, P. notatum, muestran

una tolerancia mucho menor que P. dilatatum (Tejera, 2014).

3.2.1 Efecto del P. dilatatum en las mezclas

La vida util de las praderas en los sistemas de produccioén uruguayos es limitada,
no superando los 3 o 4 afos, momento en el cual comienza a mermar su produccion de
biomasa con la consecuente colonizacion de varias malezas, ademas de la baja habilidad
para sobrevivir en los meses de verano. Una solucion a este problema seria la inclusion de
un pasto estival adaptado a las condiciones locales dentro de la rotacion como P.
dilatatum, el cual aportaria a mantener una produccion mayor en la época estival, asi como

una mayor estabilidad de ésta en el tiempo (Tejera et al., 2016; Costa Ricagno, 2015).
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La presencia de estas especies en el sistema de produccion genera una mayor
estabilidad en términos de distribucion estacional del forraje, dada por la
complementariedad de produccion entre la época invernal y la estival (Tejera et al., 2016),
con la ventaja de que las especies de Paspalum son capaces de producir también en otoflo
e invierno dada su mencionada tolerancia a las heladas (Dall’Agnol & Gomes, 1987). Se
dan aumentos en la produccion de MS de las mezclas, dando como resultado una menor
infestacion de malezas, debido a la mayor efectividad en el uso de los recursos por parte
del Pasto Miel, en detrimento de estas; la calidad de la pastura disminuye, pero se logra

una mejor distribucion del forraje de calidad (Acosta, 2003).

La inclusién de una especie en una mezcla forrajera, puede traer aparejados
algunos puntos negativos, como por ejemplo, la alteracion del balance gramineas-
leguminosas, junto con la desaparicion de especies menos competidoras, aunque la
inclusion de Paspalum resultdé siempre positiva (Terra, 1973). Ademads, las especies
perennes estivales en detrimento de las anuales presentan una mayor adaptacion a
condiciones climaticas cada vez mas tropicales, ademas de una mayor productividad al
incluirlas en las mezclas (Giménez et al., 2009). Dicha complementariedad de ciclos entre
especies invernales y estivales tiene que ser tomada en base a un enfoque integrado y debe
ser explotada en el caso de que la especie estival introducida no genere una competencia
excesiva sobre la especie invernal. P. dilatatum es un claro ejemplo, generando una
mezcla con menor variacion estacional, obteniéndose de esta manera pasturas mas estables
en produccion disminuyendo el déficit estival (Tejera, 2014). Se trata de una especie con
una capacidad moderada de competir por los recursos, por lo tanto, no afectaria al
componente invernal de la mezcla, permitiendo una répida recuperacion de la pastura
cuando se empiezan a expresar las condiciones mas propicias del otofio (Tejera et al.,
2016). De todos modos, los efectos positivos que pueda generar la inclusion de la especie
dentro de la mezcla dependen en gran medida de que las condiciones durante el verano no

sean demasiado extremas (Tejera et al., 2016).
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Para potenciar esa complementariedad, la inclusion de especies estivales
fomentaria ademas la ocupacién de nichos ecolégicos que son favorables para malezas
gramineas estivales, muy importantes en nuestro pais como la gramilla (Cynodon
Dactylon), distribuida en toda el area cultivada, que es catalogada como una de las
principales malezas estivales en Uruguay (Rios & Giménez, 1991; Costa Ricagno, 2015).
Su alta agresividad, y su gran capacidad colonizadora, le confieren ventajas adaptativas
en detrimento de las pasturas cultivadas (Rios et al., 1990) durante la época estival, ya que
durante la época invernal permanece latente, reiniciando su crecimiento en primavera
(Rios & Giménez, 1991). La presencia de gramilla es una importante limitante para la
produccion de forraje afectando la persistencia de las pasturas cultivadas, por lo que
requiere ser tratada prioritariamente (Carambula, 2007). A pesar del sobrepastoreo,
sobrevive bajo el suelo y vuelve a infestar en el corto plazo (Duran & La Manna, 2009).
La expansion del problema con esta maleza, se ha ido acompasando junto con la expansion
de la agricultura en base a la dominancia del cultivo de soja y el uso de praderas (Garcia,
1995). Debemos tener en cuenta que a pesar de los efectos negativos que la gramilla tiene
debido a su fuerte interferencia como maleza, de no ser por su presencia en la época estival
y gran capacidad de colonizacion de los espacios, la erosion hubiera generado grandes
problemas en varias zonas agricolas, ademas de que puede ser aprovechada para pastoreo
(Formoso, 2011), aunque su forraje es de baja calidad. Si pretendemos que la mezcla
perdure, y no se derive en un engramillamiento abundante, la mezcla debe contener una
graminea con crecimiento estival (Garcia, 1995). Como en todos los casos de malezas
problematicas, el problema debe ser afrontado desde una perspectiva integrada,
combinando controles mecanicos, culturales y quimicos (Rios & Giménez, 1991); por
ejemplo, el control quimico debe ser complementado junto con la eleccidon de una especie
que le ejerza un buen nivel de competencia, produciendo un buen volumen de forraje.
(Duran & La Manna, 2009). De todas maneras, es fundamental que la chacra esté libre de
gramilla al momento de la siembra de Paspalum, dada la baja capacidad de competencia
que este ejerce en el primer afio, como consecuencia de su latencia, no permitiendo

germinaciones y emergencias concentradas, derivando en bajo vigor inicial; problema que
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pasa a ser menor en el segundo afio, en el que probablemente se evite el control de malezas

(Carambula, 2002-2004).

Al momento de incluir una nueva especie hay que tener en cuenta diversos
factores, no solo la produccion total (que no aumenta significativamente con la inclusion
de Paspalum) sino también la distribucion de forraje (menos susceptible a las condiciones
ambientales oscilantes) durante todo el afio compensando la baja en la produccion estival,
dada por la predominancia de especies templadas y las posibles interacciones con otras
especies (Tejera, 2014). Bresciano et al. (2019) demostraron que en general la inclusion
de una especie de Paspalum en la mezcla, independientemente de cudl sea la especie,
aumenta la biomasa de raices y los niveles de carbono secuestrado en el suelo. La inclusion
de leguminosas y pastos C4 tiene efectos significativos en la acumulacion neta de carbono
y nitrégeno (Fornara & Tilman, 2008). La interferencia sobre las malezas por una mayor
cobertura de los espacios y la mayor acumulacion de materia organica en el suelo entre
otras virtudes, contribuyen a la sustentabilidad del sistema de produccion (Duran & La

Manna, 2009).

3.3 P. dilatatum en Uruguay

3.3.1 Breve historia, cultivares y mercado.

La inclusion de especies nativas como Paspalum en los sistemas de produccion
uruguayos, ha sido intentada sin éxito significativo (Pizarro, 2000), sumado a que los
trabajos en pasturas relacionados a la especie en la Facultad de Agronomia, no estuvieron
orientados a ella durante casi la totalidad de la segunda mitad del siglo XX (Pizarro, 2000).
De todos modos, existieron trabajos por parte de Millot y Garcia entre los afios 1965 y
1975, los cuales tenian como objetivo desarrollar semilla integral y atractiva para el

productor (Coll, 1991).
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En la actualidad, estdn disponibles en nuestro pais, solo dos cultivares de la
especie Paspalum dilatatum, Surenio y Tweed Grass (Extraido de registro nacional de
cultivares Inase), originarios de Australia, los cuales han sido importados en mayor
medida en los ultimos afios (INASE-estadistica). A principios de los 2000, el cultivar de
mayor difusion era P. dilatatum var. chirQ, caracterizado por su ciclo largo, alto potencial
de produccion, porte erecto y aceptable produccion de semillas (Millot, comunicacion
personal a Formoso, 2003). En el INIA, pese a los problemas de cosecha, se multiplico, y
durante 5 anos de dispuso semilla, sin embargo, debido a la falta de demanda se
descontinuaron los trabajos; de todos modos, la cosecha se dificultaba por la miel, por lo
tanto los productores se desinteresaron y ya no hubo disponibilidad de semilla (Formoso,
2003) sumado a los problemas generados a la hora del procesamiento, elevando los costos

de produccion (Cuia et al., 2012).

3.4 Limitantes especificas de P. dilatatum.

Una de las principales limitantes de estas especies es la baja y erratica produccion
de semillas dificultando la realizacion de ensayos, lo cual actua como barrera frente a su
mejoramiento (Bennett, 1944; Garcia, 1971), dada por la sintomatologia generada por
Claviceps paspali que también genera dificultades de cosecha (Baréa et al., 2007; Holt,
1956; Pizarro, 2000). El hongo conocido como “cornezuelo” es un ascomicete
perteneciente al género Claviceps, su epiteto paspali, es debido a que afecta
exclusivamente a gramineas del género Paspalum (Stevens & Hall, 1910). Una gran
proporcion de los biotipos que componen el complejo, son susceptibles, a excepcion por
ejemplo de P. plurinerve (Da Costa & Scheffer-Basso, 2003) aunque existen
contradicciones con respecto a la susceptibilidad de este biotipo, ya que Schrauf et al.
(2003) inocularon plantas de P. plurinerve con el hongo, evidenciando susceptibilidad.
Ademas, se ha informado que accesiones de P. malacophyllum y P. urvillei son las Gnicas
especies que presentan inmunidad o tolerancia a C. paspali respectivamente (Dalla Rizza

et al., 2020). La susceptibilidad a esta enfermedad es la que ha derivado al nombre comun
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de la especie como “pasto miel”, como consecuencia de la exudacion liquida y pegajosa
que se genera en las inflorescencias mientras la enfermedad se esta desarrollando (Baréa
et al., 2007). Ese liquido viscoso con aspecto de miel sobre las glumas, atrae insectos, los
cuales actiian como dispersores del hongo hacia los ovarios de las flores (Madia &
Schrauf, 1999). El agente causal de la enfermedad, produce un alcaloide llamado
ergovalina, el cual puede generar problemas en la salud de los animales que la consumen,
como la reduccion del flujo sanguineo a las extremidades, efectos neuroldgicos y otros
problemas sanitarios (Mayland et al., 2007). Al consumir los esclerotos presentes en la
semilla, los animales sufren una pérdida de peso importante, generando pérdidas en la
produccion animal (Dalla Rizza et al., 2020). Este problema sanitario, ha significado una
barrera para el normal mejoramiento y domesticacion de estas especies y ha significado
un esfuerzo muy importante con el objetivo de obtener resistencia (Burton, 1943). A pesar
de estas limitantes importantes, las especies del género poseen una serie de ventajas que
le confieren un panorama promisorio para el futuro, incentivando su mejoramiento

genético.

La baja produccion de semillas y la baja calidad (Carambula, 2002-2004) es
motivo en cierta medida del método de reproduccion que presentan los diferentes biotipos,
sexuales y apomicticos, que determinan el numero de caridpsides desarrollados. Por
ejemplo, las especies del grupo Dilatata con anteras amarillas (especies sexuales y
autdgamas) son los que presentan mayor cantidad de cariopsides maduros (Pizarro, 2000).
Lograr una buena produccion de semillas, depende de encontrar el momento justo de
cosecha, teniendo en cuenta el estado de desarrollo de la panoja y la distribucion de caida
de la semilla, la cantidad que retiene y la cantidad que desgrana, y teniendo en cuenta la

proporcion de semillas llenas, ya que son estas las que van a germinar (Cuia et al., 2012).

Una gran proporcion de las semillas posee dormicion, la cual es superada a
medida que pasa el afio de almacenamiento (Villar, 1985). De todos modos, la

germinacion de semillas sin lema no se incrementa a medida que aumenta el tiempo de
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almacenamiento para P. plurinerve y P. flavescens; aunque para semillas enteras, este
ultimo demuestra una menor germinabilidad, demostrando una mayor incidencia de las
cubiertas (Glison, 2013). Las semillas pueden ser escarificadas mecdnicamente,
rompiendo el tegumento para que el agua y el aire entre mas facilmente en contacto con
el endospermo y de esa manera acelerar el proceso de germinacion (Coll, 1991); se trata
del método mas usado (aunque no el inico) para poder levantar la dormancia en semillas
de gramineas forrajeras estivales (Adkins et al., 2002). El crecimiento inicial es muy lento,
comienza a aportar forraje recién al finalizar el segundo afio, y a su vez en mezclas con
leguminosas como la alfalfa o el lotus, tiende a dominar totalmente el Paspalum hacia el
tercer afio, por ultimo, no es una especie apetecida por el ganado, ya que frecuentemente

es lo ultimo que consumen en la mezcla (Formoso, 2003).

3.5 Recursos genéticos y biologia reproductiva de P. dilatatum

El género Paspalum, es un género de grandes dimensiones conteniendo
aproximadamente entre 350 y 400 especies principalmente de las regiones tropicales y
subtropicales (Quarin & Normann, 1987). El género Paspalum, se encuentra dividido en
grupos informales de especies morfologicamente relacionadas (Rua et al., 2010). P.
dilatatum forma parte de un grupo de especies relacionadas denominado Grupo Dilatata
(Rosso et al., 2022). Las especies de este grupo estdn cercanamente relacionadas y
constituyen recursos genéticos utiles para el mejoramiento, consistiendo de especies

morfoldgica y evolutivamente relacionadas (Vaio et al., 2019).

3.5.1 El grupo Dilatata

El grupo Dilatata es un complejo alopoliploide de tetraploides sexuales
mayormente autdgamos, y varios hibridos apomicticos muy relacionados (Speranza,
2009; Vaio et al., 2019); las formas sexuales tetraploides son de anteras amarillas y los
materiales apomicticos tetraploides, pentaploides, hexaploides y heptaploides, de anteras

violetas (Speranza, 2009). El comportamiento agronémico de varias de estas especies y
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biotipos aun no se conoce en nuestras condiciones (Speranza, 2017). Los tetraploides
sexuales de anteras amarillas son al menos cinco, €j. P. flavescens (Roseng., B.R. Arrill.
& Izag.) Speranza & G.H. Rua, previamente P. dilatatum subsp. flavescens, Roseng., B.R.
Arrill. & lzag. y P. plurinerve Quarin, Valls & V.C. Rosso (previamente P. dilatatum
biotipo “Virasoro”), mayormente autdgamos, de igual forma genémica; muy relacionados
con P. dilatatum, los cuales pueden ser hibridados en diferentes combinaciones (Rosso et
al., 2022). P. dilatatum var. dilatatum es el biotipo pentaploide mas comun, el cual posee
problemas reproductivos por su baja produccion de semilla dados los efectos de Claviceps
(Speranza, 2017). Como ya fue indicado anteriormente, en el complejo Paspalum,
coexisten especies con diferentes modos de reproduccion, sexuales y apomicticos
(Bennett & Bashaw, 1966; Valls & Pozzobon, 1987). P. dilatatum var. dilatatum “comin”
es el biotipo apomictico pentaploide mas abundante y variable de la especie, formado por
varios clones derivados de la hibridacion entre un clon dominante con los biotipos
tetraploides (Quintans & Speranza, 2017). El método de reproduccion por apomixis, esta
presente en el género; los diploides son sexuales y los poliploides apomicticos, pero hay

algunos poliploides que se reproducen sexualmente (Burson, 1997).

Es bueno aclarar, que en base a un trabajo de Saldanha et al. (2017) los materiales
sexuales no son ni mejores ni peores en términos de produccion de forraje cuando los
comparamos con materiales apomicticos como el P. dilatatum comun. En el caso que
existan diferencias significativas, estas estan dadas por el estado fenolégico en el que se
encuentran las plantas al momento de la evaluacion, o dependiendo de la disponibilidad
hidrica previamente. Donde también se concluy6 que todos los materiales se adaptan a un

amplio rango de situaciones productivas.

3.5.2 Las especies sexuales

Los tetraploides sexuales que componen al grupo Dilatata probablemente sean

derivados de un ancestro comin (Vaio et al., 2019) pero son diferentes genéticamente, o
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sea son diferentes especies (Speranza, 2009); dado esto, pueden ser facilmente utilizados
en cruzamientos entre ellos, generando hibridos con alto grado de fertilidad y meiosis
regular (Caponio & Quarin, 1990). Ellos son P. dasypleurum originario de la zona sur de
Chile (una de las especies mas australes dentro del género), P. urvillei, facilmente
reconocible por sus inflorescencias piramidales, y P. vacarianum originaria del sur de
Brasil (Rosso et al., 2022), de todos modos el foco de la mayoria de los estudios
agronomicos, ha sido puesto en P. flavescens y P. plurinerve (Venuto et al., 2003; Baréa
et al., 2007; Da Costa et al., 2003) ya que son los que més se parecen a los bien conocidos
apomicticos (Monteverde et al., 2022), los cuales difieren a su vez en varias caracteristicas
agronomicas (Glison et al., 2015). Estas cinco especies sexuales comparten la misma
formula genomica I1JJ, el biotipo pentaploide apomictico P. dilatatum var. dilatatum de
formula gendmica I1JJX ademds de otros biotipos apomicticos con diferentes niveles de

ploidia (Speranza, 2005).

P. flavescens

El nombre “flavescens™ hace referencia al color de sus anteras amarillas (Rosso
et al.,, 2022); caracteristica que junto con la forma de la panoja y el tamafio de las
espiguillas le permite diferenciarse de otras especies dentro del grupo (Sandro Garcia,
2014). Este tetraploide sexual fuertemente autégamo (Speranza, 2009), introducido en
Estados Unidos, ha sido estudiado ampliamente; es el clasificado como Paspalum
dilatatum subsp. flavescens Roseng., B.R. Arrill. & Izag Arrri (Caponio & Quarin, 1990).
Se distribuye en el sur de Uruguay donde es frecuente en los costados de carreteras
(Sandro et al., 2019) y en las provincias de Buenos Aires y Cordoba en la Republica
Argentina (Rosso et al., 2022), presentando un menor potencial forrajero que P. dilatatum

var. dilatatum (Millot, 1969).
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P. plurinerve

A fines de los afios 80 se encontrd un biotipo sexual tetraploide, caracterizado
por sus anteras amarillas, espiguillas mas largas y de mayor tamafio que la subespecie P.
flavescens, ademds con un mayor nimero de nervaduras en la gluma (Da Costa &
Scheffer-Basso, 2003), y un menor nivel de dormicion en las semillas (Glison et al., 2015).
Esta especie fue llamada originalmente biotipo Virasoro, en funcion del lugar donde fue
descubierto (localidad de Gobernador Virasoro en la Republica Argentina) por Caponio y
Quarin (1987), siendo renombrado luego a Paspalum plurinerve Quarin, Valls &
V.C.Rosso, sp. nov. (Rosso et al., 2022). P. plurinerve al igual que P. flavescens es
perenne cespitosa y se diferencian, en que tiene espiguillas mas largas y con vellosidades;
otra diferencia es la cantidad de nervaduras que presentan en sus glumas y lemas lo que
le confiere el nombre de “plurinerve” (Caponio & Quarin, 1987). Se distribuye en el sur
de Brasil, mas precisamente en la parte oeste del estado de Rio grande del Sur en el
“planalto medio”, incluyendo también areas de la provincia argentina de Corrientes y
Misiones (Hickenbick et al., 1992). Al igual que P. flavescens, se trata de una especie
sexual alotetraploide (Speranza, 2009) fuertemente autégama (Hickenbick, 1992;
Speranza, 2009), tipicamente estival, con una gran tolerancia a las heladas (Da Costa &
Scheffer-Basso, 2003), motivo de varios estudios, ademds de su buen potencial de
rendimiento (Da Costa & Scheffer-Basso, 2003; Da Costa et al., 2003; Bar¢a et al., 2007)
y produccion de semillas (Scheffer-Basso et al., 2007). P. plurinerve y P. flavescens
difieren en la temperatura 6ptima de germinacion, lo que explicaria en parte, que se

encuentren en zonas diferentes (Speranza, 2009; Glison et al., 2015).

3.5.3 Mejoramiento dentro del grupo Dilatata

Ha existido mucho interés en cuanto a estas especies dado su potencial de
produccion de forraje (Bashaw & Holt, 1958) lo que ha incrementado su interés (Bennett,
1944), y eso ha motivado a muchos estudios de estos complejos de Paspalum (Speranza,

2009). Los principales objetivos de los mejoradores, eran aumentar la fertilidad y la
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produccion de semillas, la resistencia a Claviceps y una mejor persistencia de la pastura
(Burton & Jackson, 1962). También existen otros objetivos alcanzables en relacion a la
calidad del forraje y los habitos de crecimiento para generar mayores posibilidades de
adopcion en los sistemas pastoriles (Rivas, 1987). Es esencial conocer el sistema
reproductivo de los accesos en el germoplasma, para de esa manera proseguir con el mejor

método de mejoramiento (Valls & Pozzobon, 1987)

Burton inicié a mediados de siglo XX un programa de mejoramiento a través del
uso de hibridaciones interespecificas en P. dilatatum, con poco éxito debido a que obtenia
hibridos poco fértiles como consecuencia de la presencia de apomixis. Posteriormente, en
otros trabajos, notaron que la probabilidad de mejoramiento se lograba a través de los
biotipos sexuales (Burton, 1948; Bashaw & Holt, 1958). La historia de las hibridaciones
interespecificas se continu6 a través de mas esfuerzos tratando de romper la barrera de la
apomixis aunque no tuvo éxito (Burton & Jackson, 1962). La presencia de este tipo
reproductivo muy comin dentro de las gramineas perennes estivales, genera una especie
de atraso en su progreso genético (Burton & Hanna, 1992) sin embargo, la presencia de
dicho modo de reproduccion, abre la posibilidad a la utilizacion de las hibridaciones
interespecificas, sin éxito debido a que los hibridos obtenidos son estériles (Bennett &
Bashaw, 1966). Los métodos de creacion de variabilidad como los programas de
retrocruzas con los materiales sexuales ha sido utilizado por Schrauf et al. (2003), en el
que obtuvo el cultivar Primo, con el objetivo de incrementar el nivel de resistencia a
Claviceps. En otro sentido, Monteverde et al. (2022) utilizaron la segregacion transgresiva
como una herramienta, dando indicios de que se pueden obtener individuos que se
expresen fuera del rango de sus padres para determinadas caracteristicas. En dicho trabajo,
los resultados al cruzar 2 biotipos tetraploides sexuales, evidencian la potencialidad de
generar lineas recombinantes con fenotipos segregantes transgresivos. Esto, sumado a la
mayor produccion de semilla y menor susceptibilidad al cornezuelo comparados con los
materiales apomicticos, favorece y actua como punto de partida para la realizacion de

experimentos como en el presente trabajo, en el cual se trata de evidenciar la presencia de
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segregacion transgresiva en generaciones mas avanzadas luego de haber generado una
hibridacion interespecifica entre los mismos biotipos utilizados en el trabajo de

Monteverde et al. (2022).

3.5.4 Mejoramiento como apomictica

La apomixis es comun en especies forrajeras estivales (Quero Carrillo et al.,
2010). Se trata de un sistema reproductivo por el cual las plantas se reproducen
vegetativamente a través de la semilla, la cual es formada de manera asexual en el ovario
(Savidan, 1987; Bashaw, 1980). En este caso el embrion es formado sin la union de los
gametos femenino y masculino dando como resultado descendencia que es copia del
progenitor materno, generandose una progeniec homogénea con el fenotipo maternal
(Quero Carrillo et al., 2010; Savidan, 1987; Bashaw & Holt, 1958). No es posible la
hibridacion entre especies apomicticas obligadas (a excepcion de algunos casos), entonces
de no ser por el hecho de que se pueden encontrar algunos biotipos sexuales, no habria
esperanza de poder lograr un mejoramiento genético (Bashaw, 1980). Los pastos
apomicticos como Paspalum, son generalmente pseudégamos, entonces necesitan en la
mayoria de las especies, que el nlicleo polar sea fertilizado antes de que el endosperma se

puede empezar a desarrollar (Bashaw, 1980).

Hoy en dia, no existe ningin programa de mejoramiento con Paspalum
apomictico, aunque se ha intentado reiteradamente (Monteverde et al., 2022). La apomixis
se creia era una barrera para el mejoramiento genético en relacion a las especies de este
complejo (Burson, citado por Caponio & Quarin, 1990), pero se puede transformar en una
buena manera de realizar mejoramiento, en el caso de que hayan formas sexuales
disponibles. En el caso de que existan forman sexuales, el éxito del programa de
mejoramiento dependera si la especie es una apomictica obligada o facultativa (Bashaw,
1980). Las plantas sexuales dentro de las especies apomicticas, son de baja frecuencia

(Quero Carrillo et al., 2010); dichas plantas sexuales son las que pueden actuar como
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parental femenino en la hibridacion, los biotipos apomicticos producen polen viable y

pueden ser utilizados como parentales masculinos (Bashaw, 1980).

Las hibridaciones interespecificas han sido un camino en el mejoramiento del
género Paspalum, aunque también se han intentado otras alternativas, como el uso de
métodos con radiacion con el objetivo de incrementar los niveles de fertilidad, que
terminaron afectando negativamente el vigor de las plantas (Bashaw & Hoff, 1962;
Bashaw & Patrick, 1966). Por otro lado, Burton y Jackson (1962) no lograron inducir la
sexualidad en las apomicticas obligadas, sumado a la falta de evidencia de una mejora en
la resistencia al cornezuelo también utilizando métodos con radiacioén. Inclusive, se ha
tratado de usar métodos de biotecnologia con el objetivo de disminuir el contenido de
lignina de las plantas (Giordano et al., 2014) o las perspectivas de modificacion genética
de cultivares sexuales y apomicticos mediante ingenieria genética (Schrauf et al., 2022).
De todas maneras, la mayor proporcion de los trabajos se ha orientado al mejoramiento
utilizando las formas apomicticas y sexuales. En el caso de la mejora de las formas
apomicticas (Burson, 1991; Burson, 1995) cruzé formas tetraploides con hexaploides y
tetraploides con pentaploides, en el intento de cumplir uno de los objetivos claves del
mejoramiento de Paspalum, la resistencia a Claviceps, sin éxito significativo; ademas la
progenie se seguia reproduciendo por apomixis y no hubo aumento de la produccion de

semillas.

La mayoria de los genotipos de alto valor forrajero poseen el sistema
reproductivo apomictico estricto que es frecuente en el grupo (Bashaw & Holt, 1958; Valls
& Pozzobon, 1987), lo que impide combinar caracteristicas que estan en plantas
diferentes. La presencia de biotipos sexuales significa una oportunidad para incorporar
variacion genética (Caponio & Quarin, 1990; Rivas, 1987). La deteccion de individuos
sexuales es clave para que actuen como receptores del polen de otros individuos sexuales

o apomicticos pseuddégamos; en muchas especies promisorias del género, la sexualidad
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estd presente y puede ser utilizada en programas de cruzamiento (Valls & Pozzobon,

1987).

3.5.5 Mejoramiento como sexual

Los tetraploides sexuales del grupo contienen una gran variabilidad genética, que
puede surtir y complementar el mejoramiento genético de estas especies. La herramienta
utilizada en este caso es la hibridacion interespecifica, la cual genera frecuentemente
individuos segregantes transgresivos valiosos para determinadas caracteristicas de interés
(Morgan et al., 2011). Como ya fue mencionado anteriormente, estos estan fuertemente
relacionados; pueden haberse generado a partir de un ancestro comin (Vaio et al., 2019),
pero segin Speranza (2009), aparecen como especies genéticamente distintas pudiendo
hibridarse con diferentes grados de fertilidad. P. flavescens y P. plurinerve poseen la
misma formula gendémica I1JJ y pueden ser cruzados produciendo hibridos fértiles
(Caponio & Quarin, 1990) significando una de las principales ventajas de los materiales
sexuales. Al generar un cruzamiento entre estos dos biotipos sexuales, se abre la
posibilidad de generar hibridaciones interespecificas entre ellos, sumando los genes
favorables de uno y otro para determinada caracteristica (Fehr, 1991). La presencia de
semillas vanas, es decir espiguillas sin cariopse es mas frecuente en materiales
apomicticos, mientras que en materiales sexuales como P. flavescens y P. plurinerve,
existe mayor proporcion de semillas llenas; es decir no presentan problemas de produccion
de semillas, y ademas presentan una baja infeccion por Claviceps (Tischler & Burson,
1999; Schrauf et al., 2003). Probablemente posean estas ventajas debido a su autogamia
(Monteverde et al., 2022). El cruzamiento entre especies diferentes aunque emparentadas
estd asociado con la probabilidad de obtener segregacion transgresiva (Rieseberg et al.,
1999), que podria ser capitalizada por hibridaciones interespecificas entre estos materiales
sexuales, ademds de hacer uso de la transferencia de genes y establecer un programa de

mejoramiento en el largo plazo (Monteverde et al., 2022).
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3.6 Mejoramiento de autdgamas.

3.6.1 Métodos y objetivos

Posterior a un cruzamiento, es necesario avanzar generacionalmente para arribar
a la homocigosis requerida permitiendo seleccionar las lineas mas promisorias. La
identificacion de dichos individuos de interés luego de la hibridacion, se pueden realizar
en base a diferentes procedimientos de seleccion, como pueden ser, el método masal,
genealdgico, descendencia de una sola semilla y haploides, los cuales difieren en el modo

en que manejan a las diferentes generaciones (Fehr, 1991; Poehlman & Allen, 2005).

El método de descendencia por una semilla (SSD por su sigla en inglés) fue
propuesto por Goulden (1941) con el objetivo de autofecundar poblaciones segregantes
posteriores a un cruzamiento de manera rapida, con el fin de evaluar cada una de las lineas
resultantes. Consiste en la cosecha de una sola semilla por planta en cada generacion, para
luego volver a plantarlas y generar la siguiente generacion, hasta que se alcance el nivel
de homocigosis requerido (Fehr, 1991; Brim, 1966). El método masal se probd
originalmente para lograr que las plantas mas resistentes a las condiciones invernales
puedan sobrevivir, y asi ir eliminando las plantas mas sensibles. Este método consiste en
la cosecha total de las semillas en cada generacion, una muestra de dicha cosecha es
sembrada para generar la siguiente generacion, asi sucesivamente hasta alcanzar la
homocigosis buscada (Fehr, 1991). El método SSD, arroj6 una mayor cantidad de
variacion y una mayor cantidad de segregantes transgresivos que el método masal
(Haddad & Muehlbauer, 1981) debido entre otras cosas, a que este ultimo es mas
influenciado por problemas de muestreo y ademas por la seleccion natural. Dado el efecto
que tiene la seleccion natural sobre el método masal, debemos tener en consideracion si
esta nos puede facilitar o no los objetivos que tengamos en el mejoramiento. A los efectos
de este trabajo, por ejemplo, favoreceria a aquellas plantas que produzcan mayor cantidad

de semillas, ademas de las que se verian beneficiadas por la seleccion natural dada en el
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ambiente en el que estan creciendo. Nuestro objetivo es el potencial forrajero, por lo tanto,
estariamos favoreciendo la persistencia de genotipos que no nos interesan. En nuestro
caso, buscamos que todas las plantas sobrevivan, con el fin de poder probar que existe la
posibilidad de obtener individuos segregantes transgresivos mediante este método. Para
dicho proposito, el método SSD es mas adecuado, ya que no es afectado por la seleccion
natural. Ademas, se trata de un método mas efectivo en términos de espacio y tiempo de
trabajo, haciéndolo mas eficiente; varias generaciones pueden ser llevadas a cabo por afio
(Arbelaez et al., 2019; Brim, 1966). Otro de los métodos de mejoramiento llamado método
genealdgico, se basa en la seleccion de aquellos individuos mas promisorios en términos
de la caracteristica que queramos mejorar y asi promover su descendencia mediante la
autofecundacion manteniendo una especie de trazabilidad. En el caso de las autogamas
esto ocurre naturalmente, pero no asi en las aldégamas en la que debemos provocarlo

manualmente (Fehr, 1991).

3.6.2 Segregacion transgresiva

Al momento de realizar un cruzamiento entre dos padres de una especie
autdgama, una proporcion de la progenie podria ser mejor o peor en términos de
determinada caracteristica comparado con el mejor o peor padre. En ese caso los valores
de la progenie estarian por fuera del rango de las lineas parentales manifestandose lo que
llamamos segregacion transgresiva. Si este fendmeno no existiera, no seria posible el
mejoramiento (Mackay et al., 2021). Parte de la progenie expresa caracteristicas
cuantitativas, que quedan fuera del rango de los progenitores (Poehlman & Allen, 2005),
es decir, son mejor fenotipicamente que el mejor de los padres, o peores que el peor (De
los Reyes, 2019). Es generalmente observada en progenies derivadas de hibridaciones
interespecificas, evidenciando la presencia de alelos diferentes para la misma
caracteristica en cada uno de los padres (Vega & Frey, 1980). La segregacion transgresiva
en parte es explicada por la heterosis, en la que los individuos hibridos superan

fenotipicamente s6lo en direccion positiva a los dos padres, la cual es mas prominente en
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las primeras generaciones (Rieseberg et al., 1999). La segregacion transgresiva se
diferencia a la heterosis en que esta ultima, es la superacion por parte del hibrido del

promedio entre los padres para determinada caracteristica (Poehlman & Allen, 2005).

Si existen dos especies diferentes con alelos complementarios, la hibridacion
interespecifica entre esas dos especies aumentara el potencial de generar individuos
segregantes transgresivos, que podran ser de interés para determinada caracteristica (De
Vicente & Tanksley, 1993). Lo importante es que los padres tengan alelos diferentes para
determinada caracteristica y que los alelos favorables y desfavorables estan distribuidos
entre los dos padres para loci distintos, de manera que en la progenie se pueden capturar
algunas plantas que acumulen una proporcion mayor de alelos favorables que cualquiera
de los dos padres para dicha caracteristica (Mackay et al., 2021). La segregacion
transgresiva puede ser mas probable cuando la diferencia entre las lineas parentales es
grande (Stelkens & Seehausen, 2009). La generacion de fenotipos extremos puede darse
en direccion positiva o negativa, lo que nos puede o no favorecer, dependiendo del
objetivo del mejoramiento; si este fendmeno se da frecuentemente, la hibridacion toma un

rol importante en la evolucion (Rieseberg et al., 1999).

Los cultivares disponibles hoy en dia s6lo demuestran una pequefia proporcion
del potencial genético que las especies podrian alcanzar. La segregacion transgresiva seria
una de las vias por las cuales ese potencial podria ser alcanzado (De los Reyes, 2019). Los
individuos segregantes transgresivos, pueden ser deseados o no deseados por el
mejorador, dependiendo de la caracteristica de interés que estemos intentando mejorar

(Morgan et al., 2011).
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4. MATERIALES Y METODOS

Descripcidn de la poblacién:

Se llevo a cabo una hibridacion interespecifica (cruzamiento) entre lineas de dos
especies depositados en el Banco de Germoplasma de la Facultad de Agronomia. cuyos
padres fueron las especies P. flavescens (accesion 7218) y P. plurinerve (accesion 7207)
(Monteverde et al., 2022). Se emasculdé manualmente la planta de P. flavescens
utilizdndola como madre, con la posterior colecta de polen de P. plurinerve para realizar
la polinizacion (Speranza & Malosetti, 2007). Este trabajo se basa en la F6 derivada a
partir de dicho cruzamiento realizado en el afio 1993, la cual fue obtenida a partir de la F2
mediante el método de descendencia de una sola semilla. Posterior a dicho proceso de
avance generacional realizado a nivel de invernaculo, las plantas F6 fueron trasplantadas
al campo. La poblacion F6 sobre la cual fueron realizados los cortes de biomasa, fue
plantada en 2016 en Facultad de Agronomia en Sayago Montevideo, Uruguay; en un
ensayo de bloques completos al azar (DBCA) con 3 repeticiones. Cada uno de los bloques
compuesto por 10 surcos de 18 parcelas (cada parcela contaba con 3 plantas de la misma
linea, genéticamente iguales). El ensayo const6 de 177 lineas en total, incluyendo los

padres (Sandro Garcia, 2020).

Colecta de muestras:

Los cortes de biomasa comenzaron a principios de mayo del 2021, momento en
el cual las plantas ya habian detenido su crecimiento y sobrepasado la etapa de semillazon.
La cosecha fue realizada por parcela entera a una altura de 5 cm, sin mezcla de material
entre éstas, evitando asi, sobreestimaciones o subestimaciones en las medidas. El material
cosechado fue colocado en bolsas de papel, las cuales fueron rotuladas con el nimero de

bloque, surco y parcela. Se tomaron muestras de dos o tres surcos por dia, dos dias por
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semana evitando los momentos de mayor humedad y en los cuales se dificulta el corte y

el posterior almacenamiento de las muestras (por eventual generacion de hongos).

Luego de finalizada la toma de muestras, se procedio a colocar la totalidad de un
surco (18 bolsas aproximadamente dependiendo del tamafio de las plantas) en estufa a una
temperatura de 60 °C durante dos dias con el objetivo de disminuir el porcentaje de
humedad de la muestra durante el procesamiento. Los tiempos de secado se determinaron
en primera instancia, aumentando el tiempo de secado hasta que las muestras llegaban a

un peso constante.

La etapa de separacion consistid en separar las hojas de las cafias y vainas
endurecidas (en este ultimo caso, solo la lamina pasaba a formar parte de la proporcion de
hojas). Dichas muestras fueron nuevamente colocadas en la estufa a 60 °C, durante otros
dos dias. Posterior a este segundo secado, las muestras de hojas y cafias fueron pesadas
por separado mediante la utilizacion de una balanza de precision electronica. Se
registraron los valores de peso de tallo y peso de hoja para cada parcela, ademas del peso

total de la muestra.

Analisis estadistico:

Se utilizo el siguiente modelo lineal mixto:

Yijiem = U+ G+ B+ R+ G + &g

donde ¢;jxim es la variable de respuesta (ya sea peso de tallo, peso de hoja o peso total),
u es la media general, G; es el efecto en el imo genotipo, B; es el efecto en el jmo bloque,
Ry es el efecto en la kma fila, C; es el efecto en la /ma columna, &y €s el error experimental.

Los términos f;, Ry, C; y &), fueron tomados como efectos aleatorios con distribucion
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normal con media 0 y varianzas aﬁ, 03, 02, 02, respectivamente. El efecto genotipo (G;)

fue tomado como aleatorio para el célculo de las heredabilidades, y como efecto fijo para

el calculo de las medias de cada linea.

La heredabilidad en sentido amplio (H?) de cada caracteristica fue calculada
siguiendo a Holland et al. (2003) mediante el uso de la siguiente ecuacion:
2

2 _ 9

ag+ (a3/r)

donde H? es la heredabilidad en sentido amplio, o2 es la varianza genotipica, o2 es la
p 9 g p

varianza residual y » el nimero de repeticiones.
Test de Student

Se realizaron comparaciones entre los padres mediante la realizacién de un Test
de Student. Para determinar las diferencias en términos de las tres caracteristicas para

ambos padres, se planteo el siguiente juego de hipotesis estadisticas:

Ho: p P. plurinerve = n P. flavescens

Ha: p P. plurinerve # | P. flavescens

Test de Dunnet

El test de Dunnet, sirve como una herramienta para determinar si existen
diferencias significativas entre las lineas respecto a un control (en este caso las lineas
parentales) para cada caracteristica. Para determinar las diferencias en términos de las tres
caracteristicas entre las lineas y ambos padres, se planted el siguiente juego de hipdtesis

estadisticas:
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Ho: p Linea = p Linea parental

Ha: p Linea # p Linea parental

El analisis estadistico fue llevado a cabo mediante el uso del programa estadistico
R Core Team, 2022 con la inclusion de los paquetes, Ime4 (Bates et al., 2015), emmeans

(Lenth et al., 2022) y DescTools (Signorell et al., 2022).
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5. RESULTADOS

5.1 Componentes de la varianza y heredabilidad

La varianza atribuida a surco, parcela y bloque fue baja para las tres
caracteristicas, sin superar el 10% (Tabla 1). Para peso de tallo, la proporcion de la
varianza explicada por el efecto genotipo fue alta (37,5 %) resultando en una alta H?,
siendo de 0,69 (Tabla 1). De la misma manera, para Peso de Hoja y Peso Total, la
proporcion de la varianza genotipica fue de 44% y 47% respectivamente (Tabla 1), por lo
tanto, se asume que gran parte de toda la variacidon que existe en el ensayo se debe a
diferencias entre genotipos. Para Peso de Hoja la H? fue aun mas alta (0,75),
diferenciandose también una alta proporcion del error residual con respecto a Peso de
Tallo (Tabla 1). Peso Total es una caracteristica construida a partir de los datos de Peso
de Tallo y Peso de Hoja sumados, pero no se midié como tal durante el trabajo de campo.
Los componentes de la varianza para esta caracteristica eran esperables, dado que es la
suma de las otras dos caracteristicas (Tabla 1). La variabilidad total del ensayo estuvo
principalmente distribuida entre las lineas (genotipos) y efectos residuales relacionados a
efectos ambientales que no fueron controlados por el modelo, pero de todos modos la H?

fue alta en los tres casos.
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Tabla 1: Componentes de la Varianza, porcentaje de la Varianza explicada y heredabilidad

en sentido amplio (H?) para 3 caracteristicas: Peso de Tallo, Peso de Hoja y Peso Total,

medidas en una poblaciéon F6 compuesta de 177 lineas, resultantes del cruzamiento entre

P. flavescens y P. plurinerve.

Caracteristica Fue.n e d © Co.m i % H?
variacion Varianza
Peso Tallo Linea 1147.4 37,5 0.69
Surco 81.2 2,7
Parcela 50.7 1,7
Bloque 285.4 9,3
Residual 1499.1 48,9
Peso Hoja Linea 8652,8 47,1 0.75
Surco 757,6 4,1
Parcela 0,00002 -
Bloque 406,2 2,2
Residual 8570,8 46,6
Peso Total Linea 14465.5 44,3 0.74
Surco 1360.6 4,2
Parcela 184.7 0,6
Bloque 1573.1 4,8
Residual 15059.8 46,1

5.2 Calculo de medias

Existi6 una alta dispersion con respecto a la media, para las tres caracteristicas.

Este resultado refleja la gran variabilidad observada en el ensayo, en la que se podrian

encontrar segregantes transgresivos (Tabla 2; Anexo 1, 2y 3).
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Tabla 2: Media, desvio y coeficiente de variacion para las caracteristicas: Peso de Tallo,
Peso de Hoja y Peso Total, medidas en una poblacion F6 compuesta de 177 lineas,

resultantes del cruzamiento entre P. flavescens y P. plurinerve.

Caracteristica Media (g) SD CvV
Peso Tallo 96.001559  41.798268 0.435391

Peso Hoja 265.710845 108.640583 0.408868
Peso Total 362.898446 141.639493 0.390301

Elrango de distribucion de los valores de Peso de Tallo fue amplio observandose
un sesgo hacia valores altos donde algunas lineas sobrepasaron el valor de 200 g. Las
lineas parentales, expresaron valores de medias aparentemente similares (Figura 1), siendo

105 g para P. flavescens y 120 g para P. plurinerve (Tabla 4).

=P, plurinerve

Frecuencia
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— P, flavescens
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Peso de Tallo (g)

Figura 1: Histograma de las medias para la caracteristica Peso de Tallo (g), de la F6
compuesta por 177 lineas, resultantes del cruzamiento entre P. flavescens y P. plurinerve

senalados con flechas rojas.
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Para la caracteristica Peso de Hoja la distribucion de las medias también fue
amplia, con valores distribuidos en un rango de 50g hasta mas de 600g, aunque solo unas
pocas lineas se situaron en posiciones extremas sobrepasando los 450 g (Figura 2). A
simple vista, fue posible observar genotipos que se situaron hacia el extremo de pesos
altos. Las lineas parentales expresaron valores de media para esta caracteristica de 370g

para P. flavescens y 267g para P. plurinerve (Tabla 3)

30
|

25

Frecuencia

5
4— P plurinerve
a}—— P flavescens
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Peso de Hoja (g)

Figura 2: Histograma de medias para Peso de Hoja (g), de la F6 compuesta por 177 lineas,

resultantes del cruzamiento entre P. flavescens y P. plurinerve, sefialado con flechas rojas.

Para Peso Total, algunas lineas presentaron valores muy altos, dando como
consecuencia una distribucion sesgada, al igual que lo observado en las Figuras 1 y 2. Los

rangos de Peso Total de las plantas, variaron desde pesos muy bajos (de alrededor de 100
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gramos), hasta pesos altos (cercanos al 1kg), caracteristica fenotipica que se observo a

simple vista a nivel del ensayo (Figura 3).
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Figura 3: Histograma de medias para Peso Total (g), de la F6 compuesta por 177 lineas,

resultantes del cruzamiento entre P. flavescens y P. plurinerve, sefialado con flechas rojas.

Se pudo observar en los histogramas que la ubicacion de los padres en cada uno

de ellos fue aproximadamente centrada, existiendo ademas una cantidad considerable de

lineas que arrojaron valores tanto por encima, como por debajo de los valores que ellos

expresaron para cualquiera de las tres caracteristicas.

5.3 Comparacion de las lineas parentales

Para la caracteristica Peso de Hoja, P. flavescens expresoé una media mayor a la de

P. plurinerve con una diferencia significativa; teniendo en cuenta un o = 0,05, se rechaz6
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la hipotesis nula con un 95% de confianza (p-valor < 0,05). Para las restantes
caracteristicas, Peso Total y Peso de Tallo, con un o = 0,05, no se rechaza la hipdtesis

nula (p-valor > 0,05) concluyendo que las medias de los padres no son diferentes (Tabla

3).

Tabla 3: Test de Student, medias de los padres, estadistico t y grados de libertad (df). para
cada caracteristica: Peso de Tallo, Peso de Hoja y Peso Total, medidas en una poblacion

F6 compuesta de 177 lineas, resultantes del cruzamiento entre P. flavescens y P.

plurinerve.
Caracteristica Media P. Media P. Estadisti df p-valor
plurinerve flavescens cot
Peso Tallo 120.06 105.27 -0.68 5.45 0.52
Peso Hoja 267.34 370.80 2.71 8.26 0.03
Peso Total 387.40 476.07 1.59 6.36 0.16

Para estudiar la relacion entre las diferentes caracteristicas en la poblacion de
lineas recombinantes se calculd el coeficiente de correlacion de Pearson. La correlacion
entre las caracteristicas Peso de Tallo y Peso de Hoja, fue de media a alta. A su vez la
correlacion entre estas dos caracteristicas y Peso Total también fue alta, dado que esta

ultima estd compuesta por la suma de las otras dos (Tabla 4).
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Tabla 4: Correlaciones entre las caracteristicas Peso de Hoja, Peso de Tallo y Peso Total,

de la F6 compuesta por 177 lineas, resultantes del cruzamiento entre P. flavescens y P.

plurinerve.
Caracteristica Peso Hoja Peso Tallo Peso Total
Peso Hoja -
Peso Tallo 0,63%** -
Peso Total 0,97 0,79%** 3

*** Valor significativamente diferente de 0, a = 0.001

5.4 Comparacion de las lineas F6 con las lineas parentales

Se generaron dos lineas segregantes significativamente transgresivas inicamente en
direccion positiva, siendo 1354 para Peso de Tallo e 1050 para Peso de Hoja y Peso Total
(Tabla 5). La linea segregante transgresiva para Peso de Hoja y Peso Total (1050) no fue
la misma que para Peso de Tallo, y a su vez, la linea segregante transgresiva para Peso de
Tallo (I354) no lo fue para Peso de Hoja ni para Peso Total. Las lineas parentales no
presentaron diferencias significativas para la caracteristica Peso de Tallo (Tabla 3),
determinando que una linea serd segregante transgresiva para esta caracteristica
independientemente del padre que supere en cualquiera de los sentidos. En este caso la
linea 1354 expreso un valor mayor a los padres para Peso de Tallo, y por otro lado la linea
1050 mostr6 un valor de Peso de Hoja mayor al mejor de los padres (P. flavescens). En
ambos casos, teniendo en cuenta un o = 0,05, se rechaz6 la hipodtesis nula con un 95% de

confianza (p-valor < 0,05) (Tabla 5).

No existieron lineas segregantes transgresivas en el sentido negativo para ninguna
de las tres caracteristicas (inferiores al peor de los padres), pero si se manifestaron varias
lineas que demostraron diferencia significativa con solo uno de los padres, ya sea
superando al peor o siendo inferior al mejor, determinando que se situaran

fenotipicamente en el intervalo comprendido entre ellos para Peso de Hoja y Peso Total.
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Si observamos el comportamiento de la linea 1354 con respecto a peso de Hoja, esta no
supera significativamente al mejor de los padres en esta caracteristica (P. flavescens) y
aunque si supere al peor (P. plurinerve), no la tomamos como segregante transgresiva, al
igual que para Peso Total donde dicha linea se encuentra dentro del intervalo entre las dos

lineas parentales.

A simple vista, varias lineas se encontraron en el extremo superior de la
disitribucion de los histogramas (Figuras 1, 2 y 3) superando la media del mejor padre
para las tres caracteristicas, pero dado que no superaron el test de significancia, no fueron
tomadas como segregantes transgresivas. Es el caso de 29 lineas que sobrepasan a P.
flavescens para Peso de Hoja y Peso Total, entre ellas se destacan: 1047, 1156, 1234, 1315
e 1354. Para Peso de Tallo 42 lineas expresan valores fenotipicos por encima de P.

plurinerve resaltando las lineas: 1039, 1144, 1156, 1234 ¢ 1431 (Anexos 1,2 y 3).

Tabla 5: Test de Dunnet, media de linea segregante transgresiva, media de P. plurinerve
y P. flavescens y p-valor, para las caracteristicas: Peso de Tallo, Peso de Hoja y Peso
Total, medidas en una poblacion F6 compuesta de 177 lineas, resultantes del cruzamiento

entre P. flavescens y P. plurinerve.

Segregante Diferencia Media Media P. Media P. p-
con el plurinerve (g)  flavescens (g)  valor
mejor de
los padres

(g)
Peso 1354 158.94 276,31 115.72 105.17 0.0025
Tallo
Peso 1050 27493 646,06 25921 363.58 0,014
Hoja
Peso 1050 33707 814,45 371.63 467.13 0,056

Total
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6. DISCUSION

La obtencion de nuevos cultivares de Paspalum consiste de un proceso con varios
afios y arduo trabajo. En este trabajo se estudio la potencialidad de encontrar segregacion
transgresiva como resultado de la hibridacion interespecifica entre materiales tetraploides
sexuales dentro del grupo Dilatata. Se analiz6 la progenie de un cruzamiento
interespecifico encontrando gran variabilidad para materia seca, y subsecuente expresion
de lineas segregantes transgresivas cumpliendo el objetivo especifico de encontrar la
presencia de ésta en la poblacion F6. Dicha variabilidad, también fue observada a simple
vista en el ensayo a nivel morfologico, con diferencias en cuanto a habito de crecimiento,
morfologia de hoja, fecha a floracion, entre otras caracteristicas, resultando en la
identificacion de lineas promisorias conformando un germoplasma que puede ser

evaluado en futuros ensayos.

La amplia variabilidad encontrada en relacion a las tres caracteristicas estudiadas
en este trabajo, es una condicion imprescindible para el éxito del programa de
mejoramiento. El efecto genotipo fue dominante dentro de la varianza total y las tres
caracteristicas estudiadas demostraron una alta heredabilidad, lo que se traduce en una
mayor probabilidad de que estas caracteristicas de tipo cuantitativo se transmitan a la
progenie. La alta heredabilidad resulta en una mayor eficiencia en el proceso de seleccion
de los individuos mas promisorios ya que lo observado a nivel fenotipico es en gran parte
explicado por el efecto genotipo (Poehlman & Allen, 2005). Dicha variabilidad también
es acompasada por la misma variabilidad en otras caracteristicas como el largo de ciclo
de los diferentes genotipos de la poblacion. Sandro Garcia (2020) determind que no
existen diferencias en el largo del ciclo a floracion entre P. plurinerve y P. flavescens,
pero si un amplio rango de duracion de ciclo con respecto a las lineas recombinantes

generadas a partir del cruzamiento entre dichas lineas parentales, sugiriendo segregacion
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transgresiva para esta caracteristica y encontrando una alta heredabilidad. El pasaje a
estado reproductivo genera cambios en la composicion de los tejidos y por lo tanto en la
calidad, a medida que las gramineas pasan a estado reproductivo disminuyen su contenido
de proteina y carbohidratos no estructurales aumentando la cantidad de fibras estructurales
(Bosch et al., 1992). En estado vegetativo existe un mayor contenido de hoja con mas
minerales y proteina y esas proporciones disminuyen cuando se acerca el periodo
reproductivo, aumentando la de tallos, con fibras como la lignina y la celulosa
(Carambula, 2002-2004). La disminucién en el contenido de proteina cruda genera una
baja en la digestibilidad del forraje y por lo tanto en la disponibilidad de nutrientes (Garcia,
1991). La digestibilidad determina en cierta medida el valor nutritivo de la pastura, el cual
tiene un efecto directo en el consumo por parte de los animales en pastoreo, significando
el principal determinante de la performance animal (Poppi et al., 1987). En el presente
trabajo los cortes de biomasa fueron realizados al momento en que todos los genotipos
habian alcanzado su estado reproductivo, de manera que no es posible inferir el
comportamiento de los diferentes genotipos en cuanto a su relacion hoja/tallo durante su
estado vegetativo. Es posible que algunos de los genotipos que expresaron los valores mas
altos de Peso de Tallo al momento de alcanzar su estado reproductivo, hayan tenido una
alta proporcion de hojas previo a su floracion, lo cual es deseable para poder lograr una
buena produccion de forraje. De todos modos, hay que tener en cuenta que un mayor Peso
de Tallo no necesariamente implica mayor produccion de tallo ya que aquellas plantas de
gran porte con alta proporcion de hojas, también expresaran altos valores en la primer
caracteristica. En términos practicos, en este trabajo se hace foco en aquellas lineas que
mostraron una alta proporcion de hojas en el estado reproductivo, sin tener en cuenta como
fueron produciendo su forraje a medida que transcurrian su etapa vegetativa. A medida
que los diferentes genotipos avanzan en su ciclo de vida, pueden aumentar o disminuir su
proporcion de hojas (Quintans & Speranza, 2017). Dicho esto, se podria plantear en el
mismo ensayo varios cortes de biomasa en etapas tempranas del ciclo con el objetivo de
evaluar la evolucion de la relacion hoja/tallo de los materiales durante su ciclo de activo

crecimiento.
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Como era de esperar, la caracteristica Peso Total mantiene una alta correlacion
con las otras dos que la conforman: Peso de Hoja y Peso de Tallo. Cuando la correlacion
entre Peso de Hoja y Peso de Tallo es alta, seleccionar por una caracteristica significara
estar seleccionando indirectamente por la otra. De esta manera, en un programa de
mejoramiento a largo plazo, probablemente obtendremos plantas con alto peso de hoja y
excesivo peso de tallo. En nuestro caso, el nivel de correlacion entre las mencionadas
caracteristicas es medio, determinando que, en algunas lineas, seleccionar por una
caracteristica no necesariamente podria estar generando un efecto colateral en la otra.
Hasta cierto punto, las plantas que producen mas tallo también producen mas hojas, pero
también hay muchas plantas que producen mucho tallo y poca hoja o viceversa. Estas
correlaciones se ven reflejadas cuando observamos las lineas segregantes transgresivas
resultantes del cruzamiento, ya que la linea que expresa altos valores para Peso de Tallo,
no es la misma que para Peso de Hoja y viceversa. A su vez la linea segregante
transgresiva para Peso Total fue la misma para Peso de Hoja, porque a nivel ensayo
general, el Peso Total esta principalmente determinado por el Peso de Hoja. Conocer el
nivel de correlacion entre las diferentes caracteristicas estudiadas es una buena
herramienta que permite establecer los posibles objetivos en el mejoramiento y no tomar

caminos sin sentido que tal vez no den resultados promisorios.

Se llevdo a cabo un test de Student mediante el cual se teste6 la diferencia
significativa entre los padres, la cual fue corroborada para Peso de Hoja pero no para Peso
de Tallo, caracteristica para la cual no son significativamente diferentes. A partir del
cruzamiento entre ellos se obtuvo una linea segregante transgresiva para Peso de Tallo, y
otra para Peso Total y Peso de Hoja. Uno de los indicios de la presencia de segregacion
transgresiva es que para la caracteristica que estemos mejorando, los padres no sean muy
distintos fenotipicamente, es decir que ambos sean buenos para dicha caracteristica de
interés comprendiendo alelos favorables para ella, pero situados en loci distintos para que

se puedan unir aditivamente. La variabilidad genética con la subyacente segregacion
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transgresiva, estd determinada por muchos genes que aditivamente conforman fenotipos
mejores al de los padres (Mackay et al., 2021). En este sentido, se podria inferir que si
generamos un cruzamiento entre padres con diferencias genotipicas alin méas marcadas
que en este caso, probablemente obtendriamos una mayor cantidad de lineas segregantes

transgresivas con las cuales poder trabajar en futuros ensayos.

Si bien el test de Dunnet arroj6 como resultado que s6lo dos lineas son
significativamente distintas al mejor de los padres para cada caracteristica, hay otras lineas
que se distribuyen por encima del mejor o del peor de los padres dependiendo de la
caracteristica a la que nos estemos refiriendo. En el marco de la gran variabilidad
observada, algunas de las lineas que se situaron en los extremos de los histogramas (hacia
pesos mayores y menores) no expresaron diferencias significativas al ser evaluadas en el
Test de Dunnet dado que contenia una extensa cantidad de testeos. Dichas lineas podrian
ser interesantes para las diferentes caracteristicas, ya que, si bien no atravesaron el umbral
estadistico establecido por el test, podrian ser tomadas en cuenta para evaluaciones en
futuros ensayos donde fueran plantadas y comparadas con los padres. También se
identificaron lineas que expresaron valores fenotipicos que se encuentran entre los valores
de las lineas parentales, las cuales no presentan segregacion transgresiva en ninguno de

los dos sentidos.

En términos de produccion de forraje seria deseable que las nuevas lineas
produjeran menor cantidad de tallos. Si lo analizamos desde el punto de vista de
produccion de semilla, la segregacion transgresiva en este sentido no nos ayudaria ya que,
en realidad, deseariamos que las lineas produzcan mayor cantidad de tallos que puedan
generar un mayor numero de inflorescencias, superando la media de Peso de Tallo para
P. plurinerve. En el caso de Peso de Hoja, nos interesan aquellas lineas que segreguen
hacia valores mayores combinado con poca cantidad de tallos, ya que, bajo esta condicion,
mejor sera la pastura en términos de calidad y disponibilidad de forraje, y por lo tanto,

sera mas atractiva desde el punto de vista morfologico para ser incluida en los sistemas de
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produccion. De todos modos, es pertinente tener en cuenta que las especies C4 en general,
se caracterizan por presentar una baja relacion hoja/tallo (Skerman & Riveros, 1992). En
este sentido, no se contemplan las comparaciones que podrian ser realizadas entre las
lineas en términos de la proporcion entre MS de hojas y MS de tallos segtn el genotipo,
dado que el objetivo no es compararlas entre si, sino que, con sus lineas parentales,
tratando de determinar si se expresan fenotipicamente en mayor o menor proporcidon en
una caracteristica u otra. A los efectos de este trabajo, no se estd buscando que la
segregacion transgresiva sea favorable o desfavorable, solo se trata de determinar su
existencia independientemente del sentido en que se exprese. Dada la potencialidad en
términos de produccion de forraje, que podrian tener aquellas plantas que produzcan mas
cantidad de hoja, son de interés aquellos segregantes transgresivos que sobrepasen al
mejor de los padres en Peso de Hoja, dado que para esta caracteristica existe diferencia
significativa entre los padres. En este sentido, la linea 1050 es la que se comporta como
segregante transgresivo con valores de Peso de Hoja que sobrepasan al mejor de los padres
para dicha caracteristica (P. flavescens) (Tabla 5). Esta linea a su vez se presenta como
segregante transgresiva para Peso Total, como es esperable dado los niveles de correlacion
entre las caracteristicas. Monteverde et al. (2022) estimaron una alta probabilidad de
obtener segregacion transgresiva en generaciones futuras para las caracteristicas peso
seco, fertilidad de tallos y largo de hoja, lo cual fue comprobado con los resultados de este

trabajo en relacion a Peso de Hoja.

Si bien el resultado del presente trabajo es promisorio, se tratd de solo un
cruzamiento, por lo tanto, es fundamental plantear mas cruzamientos dentro de los
tetraploides sexuales, para poder encontrar nuevas combinaciones ademas de una mayor
cantidad de cortes, de manera de obtener mediciones con diferente nivel de efecto por
parte del ambiente. Los resultados demuestran que existe un gran potencial genético
presente en el pool de germoplasma sexual, dentro del cual se podrian realizar otros
cruzamientos que generen también una gran variabilidad, abriendo la posibilidad de

encontrar otras lineas interesantes, ya que han demostrado la capacidad de generar
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individuos segregantes transgresivos en generaciones tempranas (Monteverde et al., 2022)
o mas avanzadas como en el caso de este estudio, con los que se puede seguir generando
ensayos. Dichas lineas interesantes desde el punto de vista de la proporcion hoja/tallo,
deberan ser integradas también por otras caracteristicas de interés, como la buena
produccion de semillas con buen vigor inicial evitando problemas de implantacion, la baja
susceptibilidad a Claviceps, un largo de ciclo que asegure un buen aprovechamiento por
parte de los animales y bajos niveles de dormicion de las semillas. Los nuevos
cruzamientos probablemente permitiran en algun punto encontrar dentro de las nuevas
recombinaciones lineas que expresen la mejor combinacion de estas caracteristicas que
también deberan ser medidas en los ensayos, de manera de poder fijarlas y obtener nuevos

cultivares atractivos a los productores.
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7. CONCLUSIONES

El método de hibridacion interespecifica entre materiales sexuales dentro del
grupo Dilatata es capaz de generar una gran variabilidad con una alta heredabilidad
explicada principalmente por el efecto genotipo para todas las caracteristicas, en la que se
pueden encontrar varios individuos con valores fenotipicos extremos en ambos sentidos.

Especificamente en el caso del cruzamiento entre P. flavescens y P. plurinerve se
obtuvieron 2 lineas promisorias dentro de la generacion F6, expresando segregacion
transgresiva en términos de las caracteristicas Peso de Hoja y Peso de Tallo,
consecuentemente también para Peso Total.

El presente trabajo no es mas que la validacion del método de mejoramiento a
través de las hibridaciones interespecificas, en este caso a través de un solo cruzamiento
modelo a partir del cual se pueden replicar nuevos ensayos, cruzando otros materiales
tetraploides sexuales dentro del género con los cuales producir aun mas variabilidad. Es
fundamental generar mediciones de otras caracteristicas de interés que combinadas
puedan conformar un cultivo atractivo agrondmicamente, ademas de realizar una mayor
cantidad de cortes de biomasa que permitan disminuir el efecto ambiental permitiendo a
su vez conocer la evolucion de la relacion hoja/tallo. De esta manera se genera un punto
de partida para seguir obteniendo un amplio abanico de nuevas lineas promisorias, a partir

de las cuales poder obtener nuevas variedades futuras.
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8. RESUMEN

En nuestro pais, los sistemas pastoriles generalmente no contemplan la inclusion
de gramineas perennes estivales como las del género Paspalum. La incorporacion de este
grupo funcional de especies C4 podria contribuir a la mayor biodiversidad del sistema, asi
como a la estabilidad estacional de la produccion de manera de aprovechar los recursos
disponibles durante el verano. Dentro de este género se encuentran materiales que han
demostrado diferentes ventajas como la extensa estacion de crecimiento, la tolerancia a
las primeras heladas del otofio y la ocupacion de nichos que podrian ser aprovechados por
malezas estivales de gran importancia como Cynodon dactylon. De todos modos, poseen
algunas desventajas como la baja produccion de semilla y la susceptibilidad a Claviceps
paspali, las cuales difieren segun el material al cual nos estemos refiriendo. En base a los
beneficios que podria significar incluir estas especies dentro de los sistemas de
produccion, se justifican trabajos de mejoramiento genético, los cuales han sido abordados
con diferentes estrategias. En este marco, el objetivo de este trabajo fue determinar la
potencialidad del método de hibridacion interespecifica entre dos materiales sexuales del
grupo Dilatata, P. flavecesns y P. plurinerve, de manera de encontrar caminos alternativos
al uso de materiales apomicticos, que conllevan las desventajas especificadas
anteriormente. Un trabajo similar a partir del mismo cruzamiento, fue realizado
previamente dentro de la Facultad de Agronomia, donde se obtuvo segregacion
transgresiva para otros caracteres de interés en generaciones mas tempranas. En dicho
trabajo se estimaron altas probabilidades de obtener lineas segregantes transgresivas en
generaciones mas avanzadas, sirviendo como punto de partida para el presente trabajo. Se
realizaron cortes de biomasa iniciando en el mes de mayo momento en el cual todas las
plantas de la poblacion habian alcanzado el estado reproductivo, con el posterior secado
de las muestras, finalizando con la separacion de laminas y vainas endurecidas para
determinar los pesos de hoja y tallo respectivamente. A partir de un solo cruzamiento se
obtuvo una gran variabilidad, dentro de la cual los resultados demostraron lineas

segregantes transgresivas en la generacion F6 a nivel de las tres caracteristicas estudiadas.
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Estas lineas podran ser evaluadas agrondémicamente con el objetivo de obtener nuevos
cultivares en el largo plazo. Ademas, se observé un amplio abanico de lineas promisorias
que, si bien no superaron el umbral de significancia establecido por el test, podrian ser de
interés para tener en cuenta en futuros ensayos. Este cruzamiento en particular es una
muestra de lo que es capaz de generar el método de hibridaciones interespecificas,
abriendo la posibilidad de seguir estudiando otros cruzamientos dentro del pool de

tetraploides sexuales que componen el grupo Dilatata.

Palabras clave: Paspalum; hibridacion interespecifica; materiales sexuales; variabilidad;

segregacion transgresiva
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9. SUMMARY

Grazing systems in Uruguay do not generally contemplate the inclusion of summer
perennial grasses such as those of the Paspalum genus. The incorporation of this
functional group of C4 species could contribute to greater biodiversity, as well as to the
seasonal stability of production in order to take advantage of the resources available in the
summer. Within this genus there are materials that have shown different advantages such
as long growing season, tolerance to early frost, and the occupation of niches that could
be used by summer weeds of great importance such as Cynodon dactylon. However, they
have some disadvantages such as low seed production and susceptibility to Claviceps
paspali, which differ depending on the material to which we are referring. Based on the
benefits that could mean including these species within the production systems, genetic
improvement programs are justified, which have been approached with different
strategies. In this matter, the objective of this study was to determine the potential of the
interspecific hybridization method between two sexual materials of the Dilatata group, P.
flavecesns and P. plurinerve, in order to find alternative ways to the use of apomictic
materials, which entail the disadvantages specified above. The same crossing was
previously carried out within the Faculty of Agronomy, where transgressive segregation
was obtained for other characters of interest in earlier generations. High probabilities of
obtaining transgressive segregating lines in more advanced generations were estimated,
serving as a starting point for the present work. Biomass cuts were made beginning in the
month of May, when all the plants in the population had reached reproductive status, with
subsequent drying of the samples, ending with the separation of hardened sheets and
sheaths to determine leaf weights and stem respectively. From a single cross, a great
variability was obtained, within which the results showed transgressive segregating lines
in the F6 generation at the level of the three characteristics studied. These lines may be
agronomically evaluated with the aim of obtaining new cultivars in the long term. In
addition, a wide range of promising lines was observed that, although they did not exceed

the threshold of significance established by the test, could be of interest to take into
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account in future trials. This cross in particular is a sample of what the interspecific
hybridization method is capable of generating, opening the possibility of continuing to

study other crosses within the pool of sexual tetraploids that make up the Dilatata group.

Keywords: Paspalum; interspecific hybridization; sexual materials; variability;

transgressive segregation
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Anexo 1: Medias e intervalo de confianza para Peso de Tallo (g) para cada linea.

11. ANEXOS

Linea Media

Intervalo de

Linea Media

Intervalo de

confianza confianza
1001 49,46 -0,55 99,47 1234 200,89 150,87 250,91
1003 38,94 -11,09 88,98 1237 94,18 44,15 144,21
1005 146,55 96,13 196,97 1240 99,50 49,45 149,56
1006 105,13 55,06 155,21 1243 144,98 94,95 195,01
1007 74,47 24,44 124,50 1249 138,57 88,50 188,64
1008 130,53 80,47 180,58 1253 113,43 54,10 172,77
1009 108,89 58,89 158,90 1257 105,99 55,96 156,03
1010 86,13 35,75 136,50 1258 116,91 57,53 176,29
1011 56,06 6,01 106,10 1261 126,66 76,62 176,70
1014 108,96 58,90 159,02 1262 63,69 13,64 113,74
1016 83,54 33,51 133,57 1268 100,19 49,77 150,61
1018 101,10 51,09 151,12 1269 50,14 0,10 100,18
1019 139,52 89,49 189,56 1271 137,25 87,22 187,28
1026 108,70 58,66 158,74 1273 78,34 28,31 128,38
1027 148,60 98,53 198,66 1275 186,24 135,77 236,70
1029 78,13 28,13 128,13 1276 64,50 14,49 114,51
1031 40,87 -9,18 90,93 1277 43,73 -6,33 93,79
1037 101,31 51,29 151,34 1278 134,21 74,89 193,54
1039 208,73 158,69 258,77 1280 93,11 43,06 143,17
1043 149,59 99,54 199,64 1281 121,27 71,24 171,30
1044 70,70 20,63 120,77 1283 77,68 27,61 127,75
1047 161,64 111,61 211,68 1284 95,79 36,47 155,11
1050 170,70 120,27 221,12 1288 95,33 45,29 145,37
1051 163,04 103,69 222,39 1289 66,95 16,89 117,02
1053 41,70 -8,32 91,72 1291 69,67 19,64 119,70
1055 119,12 69,11 169,14 1293 78,37 28,33 128,41
1061 130,57 80,54 180,60 1296 102,03 51,97 152,10
1064 77,94 27,91 127,97 1298 60,62 10,58 110,67
1072 106,09 56,08 156,10 1299 61,25 11,22 111,28
1076 73,23 13,93 132,53 1301 40,36 -10,06 90,79
1077 132,34 82,30 182,37 1304 20,58 -38,72 79,88
1079 132,05 81,98 182,11 1306 143,03 93,00 193,06

64



1081
1082
1089
1093
1095
1101
1104
1107
1109
I111
I116
1118
1120
1122
1129
1133
1135
1139
1143
1144
1145
1147
1148
1149
1152
1153
1156
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1165
1167
1168
1169
1171
1172
1173
1175

129,94
96,15
142,43
65,84
39,58
89,28
160,84
106,72
110,57
47,64
37,54
24,57
113,45
92,35
104,13
155,57
80,34
71,97
74,23
186,63
58,71
108,51
128,07
34,31
71,07
157,07
200,95
43,22
86,53
53,49
123,90
148,03
66,99
58,77
25,00
54,08
103,53

70,67
45,70
92,41
15,81
-10,84
29,27
110,83
47,38
60,55
-2,41
-12,49
-25,89
63,44
42,32
54,09
105,53
30,29
21,93
23,83
136,56
8,67
58,46
77,98
-24,98
21,03
107,03
141,64
-7,22
36,50
3,43
64,59
97,98
16,96
8,73
-25,48
4,00
53,49

189,22
146,60
192,46
115,88

90,01
149,29
210,84
166,06
160,59

97,69

87,58

75,02
163,46
142,38
154,18
205,61
130,40
122,01
124,64
236,71
108,74
158,55
178,16

93,60
121,12
207,11
260,26

93,66
136,57
103,56
183,21
198,08
117,01
108,82

75,48
104,15
153,57

1307
1308
1312
1315
1316
1321
1322
1326
1327
1329
1330
1331
1337
1345
1347
1349
1350
1351
1354
1355
1356
1359
1367
1369
1370
1376
1382
1384
1388
1389
1391
1395
1396
1397
1401
1404
1405

72,15
111,94
129,54
155,51

77,60
108,05

78,88

87,40

88,98
105,79

66,44
131,97

53,10

46,04

79,47

52,45

78,20

28,47
276,31

55,09
131,16

73,20

98,56
119,78

69,85
140,68
121,22

47,58

30,09
108,99

82,77
101,87

63,71
100,05
133,01
102,76

58,94

22,10
61,88
79,51
105,48
27,54
48,77
19,58
37,34
38,95
55,78
16,41
81,93
3,02
-3,99
29,41
2,43
28,16
-21,58
216,97
5,04
71,91
23,17
48,54
74,63
19,79
90,25
71,18
-11,73
-29,92
58,58
32,75
51,81
13,67
49,60
82,95
52,35
8,85

122,20
162,00
179,58
205,54
127,66
167,33
138,18
137,47
139,01
155,80
116,47
182,00
103,18

96,07
129,53
102,48
128,23

78,51
335,65
105,15
190,42
123,23
148,58
164,93
119,90
191,11
171,26
106,89

90,11
159,39
132,80
151,93
113,76
150,50
183,06
153,16
109,02
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1177
1178
181
1182
1185
1189
1193
1194
1195
1209
1210
1213
1214
1216
1219
1220
1222
1228
1230
1231

41,71
39,31
144,82
79,44
84,87
71,14
130,13
90,23
40,77
83,27
54,51
105,73
89,95
114,65
97,95
30,82
121,65
63,03
64,63
113,31

-8,72
-10,71
94,78
29,37
34,84
21,08
80,07
40,20
-9,29
33,25
4,09
55,69
39,91
64,61
47,86
-19,22
71,63
13,01
14,58
63,27

92,14

89,33
194,86
129,51
134,90
121,20
180,18
140,26

90,83
133,29
104,93
155,77
139,99
164,69
148,03

80,85
171,67
113,05
114,68
163,36

1406
1407
1409
1410
1411
1412
1413
1414
1416
1419
1420
1422
1424
1426
1427
1429
1431
1434
PF1S
Virl

57,37
74,58
34,13
101,07
77,74
74,30
138,74
34,04
147,67
111,03
104,65
76,69
138,04
93,61
70,42
102,01
196,93
83,00
105,17
115,72

7,30
24,50
-15,95
41,77
27,70
24,27
79,44
-16,43
97,26
60,96
54,58
26,67
87,99
43,54
20,38
51,97
146,86
23,75
65,89
74,25

107,44
124,66

84,21
160,37
127,79
124,33
198,05

84,52
198,09
161,09
154,71
126,70
188,10
143,69
120,45
152,04
247,00
142,26
144,46
157,19

Anexo 2: Medias e intervalo de confianza para Peso de Hoja (g) para cada linea.

Intervalo de

Intervalo de

Linea Media Linea Media
confianza confianza

1001 255,14 144,13 366,15 1234 529,20 418,16 640,23
1003 129,58 18,52 240,65 1237 319,01 207,97 430,05
1005 241,45 130,05 352,85 1240 258,04 146,91 369,17
1006 212,11 100,92 323,29 1243 469,46 358,49 580,43
1007 110,16 -0,83 221,15 1249 270,84 159,72 381,95
1008 280,19 169,08 391,30 1253 435,61 324,51 546,72
1009 294,73 183,64 405,83 1257 118,14 7,02 229,27
1010 300,71 189,21 412,20 1258 261,45 126,30 396,60
1011 324,39 213,16 435,61 1261 331,78 220,71 442,85
1014 165,39 54,28 276,51 1262 207,00 96,02 317,98
1016 169,06 57,96 280,16 1268 263,97 152,28 375,66
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1018
1019
1026
1027
1029
1031
1037
1039
1043
1044
1047
1050
1051
1053
1055
1061
1064
1072
1076
1077
1079
1081
1082
1089
1093
1095
1101
1104
1107
1109
I111
I116
1118
1120
1122
1129
1133

189,06
310,05
433,84
379,73
250,37
119,30
307,95
445,28
367,99
217,25
467,57
646,06
284,16
108,07
192,68
274,51
174,56
339,45
190,36
283,10
345,94
317,64
245,41
376,87
170,51
148,48
424,32
216,37
407,95
245,37
101,21

91,65
192,75
423,13
393,27
373,84
231,09

78,07
199,03
322,72
268,68
139,34

8,17
196,88
334,09
256,95
106,07
356,65
534,36
149,15

-3,00

81,73
163,56

63,45
228,41

55,44
172,08
234,87
182,72
133,95
265,87

59,41

37,08
288,58
105,45
296,85
134,34

-9,99
-19,36

81,18
312,06
282,08
262,79
120,06

300,04
421,08
544,96
490,78
361,40
230,44
419,03
556,48
479,03
328,44
578,48
757,76
419,17
219,14
303,62
385,46
285,68
450,50
325,28
394,12
457,02
452,57
356,87
487,87
281,61
259,88
560,07
327,28
519,04
356,40
212,41
202,66
304,31
534,21
504,45
484,89
342,12

1269
1271
1273
1275
1276
1277
1278
1280
1281
1283
1284
1288
1289
1291
1293
1296
1298
1299
1301
1304
1306
1307
1308
1312
1315
1316
1321
1322
1326
1327
1329
1330
1331
1337
1345
1347
1349

109,71
489,37
344,59
374,13
177,81
218,14
253,13
356,05
238,95
327,67
183,15
410,23
370,89
128,61
200,70
160,14
219,84
234,65
187,31
102,29
296,77
185,71
214,87
398,58
536,86
199,99
332,65
246,22
117,48
157,99
350,48
187,82
342,47
499,15
141,74
162,31
230,67

-1,43
378,39
233,47
262,70

66,83
106,99
118,03
245,08
127,98
216,54

48,13
299,19
259,85

17,56

89,67

48,98
108,70
123,61

75,80
-32,64
185,66

74,67
103,75
287,47
425,69

88,85
197,91
111,32

6,38

46,84
239,40

76,72
231,39
387,99

30,60

51,13
119,67

220,84
600,34
455,70
485,56
288,79
329,28
388,24
467,01
349,92
438,81
318,16
521,27
481,93
239,65
311,72
271,30
330,98
345,69
298,83
237,22
407,88
296,75
325,98
509,68
648,02
311,12
467,40
381,13
228,59
269,15
461,55
298,92
453,55
610,31
252,88
273,49
341,68
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1135
1139
1143
1144
1145
1147
1148
1149
1152
1153
1156
1160
1164
1165
1167
1168
1169
1171
1172
1173
1175
1177
1178
181
1182
1185
1189
1193
1194
1195
1209
1210
1213
1214
1216
1219
1220

195,83
238,00
155,07
423,97
205,72
248,89
338,69
185,52
196,73
477,34
523,27
109,43
173,07
155,77
130,06
274,69
268,56
368,93
252,09
363,75
288,06
133,23
200,30
289,17
320,82
221,82
146,19
281,02
204,54
306,90
227,76
264,28
190,86
293,38
459,52
180,36
140,77

84,68
126,90
43,63
312,84
94,63
137,82
227,46
50,57
85,54
366,31
412,19
-2,18
61,95
44,60
-4,78
163,42
157,54
257,81
140,47
252,48
176,98
21,68
89,21
178,07
209,65
110,85
35,04
169,88
93,48
195,74
116,75
152,80
79,79
182,32
348,45
69,09
29,64

306,98
349,11
266,52
535,11
316,81
359,95
449,92
320,47
307,92
588,36
634,35
221,03
284,19
266,95
264,89
385,97
379,58
480,05
363,71
475,02
399,15
244,78
311,39
400,27
431,99
332,78
257,33
392,17
315,60
418,07
338,76
375,75
301,92
404,44
570,60
291,63
251,89

1350
1351
1354
1355
1356
1359
1367
1369
1370
1376
1382
1384
1388
1389
1391
1395
1396
1397
1401
1404
1405
1406
1407
1409
1410
1411
1412
1413
1414
1416
1419
1420
1422
1424
1426
1427
1429

159,96
147,65
519,76
173,89
438,66
386,81
230,85
294,74
242,95
244,83
269,12
259,66

73,04
353,14
305,35
259,28
175,97
178,21
425,33
368,55
194,76
176,73
231,47

90,75
189,01
221,59
160,33
313,97
105,94
301,01
284,68
269,77
226,64
307,89
188,05
257,13
289,57

48,79

36,64
384,75

62,83
303,66
275,71
119,80
196,57
131,87
133,28
158,02
124,53
-62,79
241,65
194,34
148,21

65,07

66,72
314,16
257,10

83,65

65,58
120,25
-20,34

54,10
110,50

49,31
178,98

-5,63
189,61
173,53
158,66
115,61
196,85

76,91
146,18
178,45

271,13
258,66
654,78
284,95
573,66
497,92
341,90
392,92
354,03
356,38
380,23
394,78
208,86
464,63
416,37
370,35
286,87
289,71
536,51
480,01
305,87
287,87
342,69
201,84
323,93
332,68
271,36
448,96
217,51
412,41
395,83
380,87
337,66
418,94
299,19
368,07
400,69
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1222
1228
1230
1231

380,96
111,25
104,93
318,60

269,97
0,17
-6,12
207,42

491,96
222,32

215,99 PFI1S

429,78

1431
1434

Virl

391,83
291,05
363,58
259,21

280,76
156,13
282,81
171,68

502,91
425,97
444,35
346,73

Anexo 3: Medias e intervalo de confianza para Peso Total (g) para cada linea.

Intervalo de

Intervalo de

Linea Media Linea Media
confianza confianza

1001 309,23 157,17 461,29 1234 733,14 581,05 885,23
1003 172,79 20,63 324,94 1237 414,01 261,89 566,13
1005 387,71 234,70 540,73 1240 357,71 205,44 509,98
1006 320,24 167,91 472,57 1243 618,28 466,23 770,34
1007 184,35 32,29 336,41 1249 410,36 258,10 562,63
1008 411,24 259,00 563,49 1253 621,09 468,88 773,29
1009 407,08 254,95 559,20 1257 221,34 69,14 373,55
1010 387,58 234,59 540,57 1258 373,35 189,99 556,72
1011 381,64 229,31 533,97 1261 456,63 304,46 608,80
1014 273,43 121,18 425,68 1262 266,88 114,78 418,97
1016 257,35 105,18 409,52 1268 369,49 216,22 522,75
1018 292,99 140,97 445,01 1269 162,96 10,73 315,19
1019 447,94 295,82 600,05 1271 626,75 474,69 778,81
1026 542,04 389,82 694,26 1273 422,89 270,70 575,08
1027 528,49 376,32 680,66 1275 560,99 407,86 714,12
1029 328,14 176,09 480,20 1276 248,73 96,71 400,76
1031 161,81 9,54 314,07 1277 261,45 109,18 413,72
1037 410,72 258,56 562,87 1278 386,28 203,04 569,52
1039 656,94 504,65 809,24 1280 451,26 299,16 603,37
1043 516,51 364,34 668,69 1281 357,02 204,97 509,07
1044 291,13 138,81 443,46 1283 408,34 256,03 560,64
1047 626,64 474,63 778,66 1284 276,10 92,96 459,24
1050 814,45 661,16 967,74 1288 504,40 352,27 656,54
1051 445,28 262,08 628,47 1289 440,27 288,08 592,45
1053 151,61 -0,52 303,74 1291 196,89 44,77 349,00
1055 310,05 158,05 462,04 1293 276,05 123,93 428,17
1061 398,30 246,27 550,33 1296 266,38 114,09 418,67
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1064
1072
1076
1077
1079
1081
1082
1089
1093
1095
1101
1104
1107
1109
I111
I116
1118
1120
1122
1129
1133
1135
1139
1143
1144
1145
1147
1148
1149
1152
1153
1156
1160
1164
1165
1167
1168

246,93
442,59
262,23
415,01
479,01
438,09
340,17
517,55
237,91
192,65
517,88
377,14
610,28
357,52
150,80
122,83
215,37
541,07
483,45
475,78
385,49
279,80
309,17
226,45
615,00
260,31
354,72
468,40
223,29
265,79
630,45
779,52
153,51
262,87
211,66
250,34
421,55

94,74
290,50
79,21
262,90
326,78
255,13
187,06
365,48
85,71
39,65
333,15
225,17
458,07
205,42
-1,51
-29,27
62,13
388,97
331,19
323,64
233,35
127,55
156,96
73,43
462,70
108,13
202,54
315,97
40,28
113,50
478,33
627,33
0,27
110,67
59,34
67,36
269,16

399,12
594,67
445,25
567,12
631,25
621,05
493,28
669,63
390,10
345,64
702,61
529,11
762,50
509,62
303,12
274,93
368,60
693,17
635,72
627,92
537,63
432,05
461,38
379,47
767,29
412,49
506,90
620,82
406,30
418,08
782,57
931,71
306,76
415,08
363,98
433,31
573,95

1298
1299
1301
1304
1306
1307
1308
1312
1315
1316
1321
1322
1326
1327
1329
1330
1331
1337
1345
1347
1349
1350
1351
1354
1355
1356
1359
1367
1369
1370
1376
1382
1384
1388
1389
1391
1395

285,03
296,11
228,06
124,59
438,89
255,28
325,46
527,45
693,45
280,29
443,83
316,76
208,11
250,12
458,03
255,21
476,78
555,57
192,78
241,81
280,56
232,69
177,82
796,18
230,78
571,27
457,45
331,61
415,19
311,01
387,77
387,13
309,38
100,67
461,41
390,55
357,06

132,79
143,98

74,95
-58,46
286,69
103,12
173,22
375,25
541,22
128,02
261,01
133,77

55,88

97,92
305,93
103,02
324,60
403,23

40,59

89,54
128,48

80,44

25,70
612,96

78,59
388,27
305,29
179,50
279,47
158,80
234,63
234,92
126,14
-84,15
308,36
238,46
204,86

437,27
448,24
381,18
307,63
591,09
407,43
471,70
679,66
845,68
432,56
626,64
499,76
360,35
402,33
610,14
407,39
628,96
707,91
344,98
394,08
432,64
384,94
329,94
979,39
382,96
754,28
609,62
483,72
550,92
463,22
540,91
539,34
492,62
285,49
614,45
542,64
509,27
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1169
1171
1172
1173
1175
1177
1178
I181
1182
1185
1189
1193
1194
1195
1209
1210
1213
1214
1216
1219
1220
1222
1228
1230
1231

337,29
424,24
280,43
416,78
388,16
176,42
238,40
435,88
398,30
307,39
216,55
410,85
301,00
345,69
308,96
316,37
298,23
386,87
575,59
275,30
169,48
506,95
175,85
162,71
429,90

185,19
272,00
127,12
264,35
235,96

23,25

86,27
283,69
245,98
155,33

64,26
258,58
148,89
193,39
156,88
163,28
146,06
234,72
423,41
122,84

17,26
354,90

23,73

10,54
277,61

489,38
576,47
433,74
569,21
540,36
329,59
390,54
588,08
550,62
459,44
368,84
563,12
453,12
497,99
461,04
469,45
450,40
539,01
727,78
427,77
321,71
658,99
327,98
314,87
582,19

1396
1397
1401
1404
1405
1406
1407
1409
1410
1411
1412
1413
1414
1416
1419
1420
1422
1424
1426
1427
1429
1431
1434
PF1S
Virl

239,29
278,56
558,59
470,70
251,63
232,13
303,48
130,21
286,97
295,91
234,04
446,55
138,95
450,44
392,40
372,26
300,31
444,83
284,14
327,30
392,14
583,88
379,39
467,13
371,63

87,26
125,42
406,30
317,68

99,32

79,80
151,07
-22,08
103,97
143,72

81,93
263,47
-14,33
297,45
240,11
220,00
148,24
292,65
131,86
175,27
239,94
431,64
196,46
352,88
249,24

391,31
431,71
710,88
623,72
403,94
384,45
455,88
282,49
469,98
448,11
386,15
629,62
292,24
603,42
544,70
524,53
452,38
597,02
436,43
479,33
544,34
736,12
562,32
581,39
494,02
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