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Resum 

Conèixer la dinàmica poblacional d’espècies arvenses és una informació bàsica per al  

disseny d’estratègies de control de males herbes eficaces i sostenibles des d’un punt de vista 

ambiental. La forcadella (Digitaria sanguinalis (L.) Scop.) és una gramínia anual d’estiu àmpli-

ament distribuïda, molt prolífica i amb una elevada capacitat competitiva. Aquesta espècie 

arvense pot ser parasitada pel carbó sistèmic Ustilago syntherismae (Schweinitz) Peck. L’únic 

signe extern inequívoc de la malaltia és la producció d’inflorescències amb carbó, la majoria 

de les quals no produeixen cap llavor. 

L’objectiu general d’aquesta tesi és l’estudi de la dinàmica poblacional de D. sanguinalis i 

l’avaluació dels efectes del fong U. syntherismae sobre les poblacions d’aquesta espècie. El 

treball experimental va consistir principalment en el seguiment, durant dos anys conse-

cutius (2006 i 2007), d’una població de D. sanguinalis que va créixer en condicions naturals 

en un camp sense cultivar de la finca experimental de Torre Marimon (Caldes de Montbui, 

Vallès Oriental). Al 2006 i al 2007 es van diferenciar i seguir individus de tres i quatre  

cohorts (polsos d’emergència), respectivament, des de la seva emergència fins al final del 

seu cicle anual. 

La densitat d’emergència de D. sanguinalis va ser quatre vegades superior al 2007 que al 2006 

(3674 i 887 pl m-2 respectivament). En ambdós anys, D. sanguinalis va ser l’espècie més  

abundant, tant en termes de densitat com de biomassa. Al 2006, al final del període de  

creixement de l’espècie no es van detectar diferències significatives entre la supervivència 

de les cohorts controlades (88%). En canvi, al 2007 la supervivència va ser diferent segons 

el moment d’emergència i va variar entre el 25% i el 88%. En els dos anys es van observar 

efectes significatius de la precipitació incident i de la densitat en la taxa de mortalitat de la 

població. 

Les característiques reproductives i la fecunditat dels individus van estar fortament influen-

ciades pel seu moment d’emergència. Els individus que van emergir primer van produir 

més llavors i van contribuir més a la pluja de llavors que els que van emergir més tard. 

La producció de llavors de la població es va veure limitada per la incidència de la malaltia 

produïda pel carbó U. syntherismae. Al 2006, un 21.7% dels individus supervivents al final 
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del cicle anual presentaven inflorescències amb carbó, mentre que al 2007 aquesta xifra va 

augmentar fins al 61.2%. La majoria de plantes amb signes de la malaltia van ser castrades 

totalment pel fong, és a dir, totes les seves inflorescències apareixien transformades en  

espores del carbó i no van produir cap llavor (94.3% al 2006 i 98.0% al 2007). El moment 

d’emergència dels individus no va limitar la incidència de la malaltia, ja que en totes les  

cohorts d’ambdós anys es van observar individus amb inflorescències afectades pel carbó. 

Tampoc es va trobar una relació lineal significativa entre la densitat de població de  

D. sanguinalis i el percentatge d’individus malalts. 

La malaltia no només va afectar la producció de llavors, sinó que també es van detectar 

efectes importants en la morfologia i la biomassa dels individus. En general, el carbó va 

reduir significativament la biomassa aèria (61.5%), l’alçada de la planta (23.7%) i el número 

de tiges basals (15.5%) i, en canvi, va incrementar el nombre de nusos (12.9%), ramifica-

cions (52.4%) i inflorescències (16.7%), tant a nivell individual com a nivell de ramet. 

D’altra banda, també es va estudiar la dormició de les llavors de D. sanguinalis en el moment 

de la dispersió. La majoria d’espiguetes (unitats de dispersió) eren dorments (>98%) al final 

del període de creixement de la població estudiada al 2006 i al 2007. Es va observar que 

aquesta dormició innata era causada principalment per les bractèoles que cobreixen la cari-

opsi, sobretot per la lemma de la flor fèrtil. En general, la pèrdua de la dormició de les  

llavors va ser molt ràpida (entre 2 i 4 mesos) i es va veure influenciada pel contingut d’aigua 

del sòl i la profunditat d’enterrament de les llavors. 
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Resumen 

Conocer la dinámica poblacional de especies arvenses es una información básica para el 

diseño de estrategias de control de malas hierbas eficaces y sostenibles desde un punto de 

vista ambiental. El garranchuelo (Digitaria sanguinalis (L.) Scop.) es una gramínea anual de 

verano extensamente distribuida, muy prolífica y con una elevada capacidad competitiva. 

Esta especie arvense puede ser parasitada por el carbón sistémico Ustilago syntherismae 

(Schweinitz) Peck. El único signo externo inequívoco de la enfermedad es la producción de 

inflorescencias con carbón, la mayoría de les cuales no producen ninguna semilla. 

El objetivo general de esta tesis es el estudio de la dinámica poblacional de D. sanguinalis y la 

evaluación de los efectos del hongo U. syntherismae sobre las poblaciones de esta especie. El 

trabajo experimental consistió principalmente en el seguimiento, durante dos años consecu-

tivos (2006 y 2007), de una población de D. sanguinalis que creció en condiciones naturales 

en un campo sin cultivar de la finca experimental de Torre Marimon (Caldes de Montbui, 

Vallès Oriental, Barcelona). En 2006 y 2007 se diferenciaron y siguieron individuos de tres 

y cuatro cohortes (pulsos de emergencia), respectivamente, desde su emergencia hasta el 

final de su ciclo anual. 

La densidad de emergencia de D. sanguinalis fue cuatro veces superior en 2007 que en 2006 

(3674 y 887 pl m-2 respectivamente). En ambos años, D. sanguinalis fue la especie más abun-

dante, tanto en términos de densidad como de biomasa. En 2006, al final del periodo de 

crecimiento de la especie no se detectaron diferencias significativas entre la supervivencia 

de las cohortes controladas (88%). En cambio, en 2007 la supervivencia fue distinta según 

el momento de emergencia y varió entre el 25% y el 88%. En los dos años se observaron 

efectos significativos de la precipitación incidente y de la densidad en la tasa de mortalidad 

de la población. 

Las características reproductivas y la fecundidad de los individuos estuvieron fuertemente 

influenciadas por su momento de emergencia. Los individuos que emergieron primero 

produjeron más semillas y contribuyeron más a la lluvia de semillas que los que emergieron 

más tarde.  

La producción de semillas de la población estuvo limitada por la incidencia de la enfer-
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medad producida por U. syntherismae. En 2006, un 21.7% de los individuos supervivientes al 

final del ciclo anual presentaban inflorescencias con carbón, mientras que en 2007 esta cifra 

aumentó hasta el 61.2%. La mayoría de plantas con signos de la enfermedad fueron castra-

das totalmente por el hongo, es decir, todas sus inflorescencias aparecían transformadas en 

esporas del carbón y no produjeron ninguna semilla (94.3% en el 2006 y 98.0% en el 2007). 

El momento de emergencia de los individuos no limitó la incidencia de la enfermedad, ya 

que en todas las cohortes de ambos años se observaron individuos con inflorescencias afec-

tadas por el carbón. Tampoco se encontró una relación lineal significativa entre la densidad 

de población de D. sanguinalis y el porcentaje de individuos enfermos. 

La enfermedad no sólo afectó la producción de semillas, sino que también se detectaron 

efectos importantes en la morfología y la biomasa de los individuos. En general, el carbón 

redujo significativamente la biomasa aérea (61.5%), la altura de la planta (23.7%) y el núme-

ro de vástagos (15.5%) y, en cambio, incrementó el número de nudos (12.9%), ramifica-

ciones (52.4%) e inflorescencias (16.7%), tanto a nivel individual como a nivel de rametes. 

Por otro lado, también se estudió la latencia de las semillas de D. sanguinalis en el momento 

de la dispersión. La mayoría de espiguillas (unidades de dispersión) eran latentes (>98%) al 

final del periodo de crecimiento de la población estudiada en 2006 y 2007. Se observó que 

esta latencia innata estaba causada principalmente por las bractéolas que cubren la carióp-

side, sobretodo por la lema de la flor fértil. En general, la pérdida de la latencia de las semi-

llas fue muy rápida (entre 2 y 4 meses) y se vio influenciada por el contenido de agua del 

suelo y la profundidad de enterramiento de las semillas. 
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Abstract 

Knowledge of weed population dynamics is basic to the design of effective and environ-

mentally sustainable weed management strategies. Hairy crabgrass (Digitaria sanguinalis (L.) 

Scop.) is an annual summer grass that is widely distributed and very prolific, and has a high 

competitive ability. This weed can be parasitized by the systemic smut fungus Ustilago  

syntherismae (Schweinitz) Peck. The only unequivocal external sign of the disease is the pres-

ence of smutted inflorescences, most of which do not produce any seed. 

The aim of this thesis is to study the population dynamics of D. sanguinalis and to evaluate 

the effects of U. syntherismae on populations of this species. The experimental work con-

sisted mainly of monitoring a D. sanguinalis population growing under natural conditions in 

an uncropped field at the Torre Marimon experimental farm (Caldes de Montbui, Vallès 

Oriental, Barcelona) during two consecutive years (2006 and 2007). Three and four cohorts 

(emerging flushes) were distinguished and monitored from their emergence to the end of 

their annual cycle in 2006 and 2007 respectively. 

The density of D. sanguinalis was four times higher in 2007 than in 2006 (3674 and 887  

pl m-2 respectively). In both years, D. sanguinalis was the most abundant species, in both 

density and biomass level. At the end of the growing season, no significant differences in 

survival were detected among cohorts in 2006 (88%). In contrast, in 2007 individual sur-

vival varied depending on the emergence time, ranging from 25 to 88%. In both years, we 

observed significant effects of both precipitation and density on population mortality rate. 

Reproductive traits and seed production were strongly influenced by the emergence time. 

Individuals that emerged first produced more seeds and contributed more to the seed rain 

than those that emerged later. 

Seed production was restricted by the incidence of U. syntherismae disease. In 2006, 21.7% 

of surviving individuals at the end of the growing period had smutted inflorescences, while 

in 2007 this figure increased to 61.2%. Most plants with external signs of the disease were 

totally castrated and did not produce any seed, i.e., all their inflorescences were transformed 

into spores of the smut (94.3% in 2006 and 98.0% in 2007). Emergence time did not con-

strain the disease incidence since, in all the cohorts of both years, smutted individuals were 
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detected. Nor did we find a significant linear relationship between the density of D. sangui-

nalis population and the percentage of diseased individuals. 

The disease not only affected the seed production, but also caused important effects on 

individual morphology and biomass. In general, the smut fungus significantly decreased 

aboveground biomass (61.5%), plant height (23.7%) and number of shoots (15.5%). In 

contrast, it increased the number of nodes (12.9%), ramifications (52.4%) and inflores-

cences (16.7%), at both individual and ramet levels. 

We also studied the dormancy of D. sanguinalis seeds at the time of dispersal. Most spikelets 

(dispersal units) were dormant (>98%) at the end of the growing period of the monitored 

population in 2006 and 2007. We found that this innate dormancy was mainly caused by 

the caryopsis covering bracts, especially by the lemma of the perfect floret. In general, seed 

dormancy loss was very rapid (between 2 and 4 months) and was influenced by soil water 

content and depth of seed burial. 
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CC i SC, respectivament. Les marques dels eixos mostren els valors transformats utilitzats en el 

model (lorgaritme neperià +1), i entre parèntesis els valors de y, D i B sense transformar. Els 
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Capítol I  
Introducció general 

Un dels principals reptes que afronta l’agricultura moderna és el desenvolupament i la difu-

sió d’estratègies de maneig i control de males herbes que siguin eficaces i minimitzin les 

pèrdues de rendiment dels cultius, però alhora que també siguin respectuoses amb el medi 

ambient. El coneixement de la biologia i l’ecologia de les espècies de males herbes és una 

informació bàsica que pot contribuir de manera rellevant al disseny d’aquestes estratègies 

(Wyse, 1992; Bhowmik, 1997; Mortensen et al., 2000; Liebman et al., 2001; Radosevich et al., 

2007; Fernández-Quintanilla et al., 2008). En aquest sentit, els estudis demogràfics poden 

ser útils per identificar aquells processos crítics en la regulació del creixement d’una pobla-

ció i per dissenyar pràctiques agronòmiques que incideixin sobre els processos identificats 

(Ghersa et al., 2000). Van Acker (2009) exposa diversos exemples que mostren la utilitat 

pràctica dels estudis centrats en la biologia i l’ecologia d’espècies arvenses per a la millora 

del seu maneig. 

D’altra banda, aquests tipus d’estudis també són d’interès per a la identificació i avaluació 

de possibles patògens que puguin ser utilitzats com a bioagents per disminuir les densitats 

de les poblacions d’espècies arvenses en camps de cultiu. Diversos treballs han estudiat la 

història, desenvolupament i aspectes tècnics de l’ús de patògens de plantes per al control 

biològic de les males herbes (McFadyen, 1998; Müller-Schärer et al., 2000; Charudattan, 

2001; Brimner i Boland, 2003; El-Sayed, 2005). Entre les diverses classes de patògens, els 

fongs són els que han rebut una major atenció (Butt et al., 2001).  

La fitopatologia ha estat una disciplina àmpliament desenvolupada en espècies de plantes 

cultivades, però pocs autors han estudiat com els patògens poden afectar a la grandària i 

l’estructura genètica de les poblacions silvestres, com ara les d’espècies arvenses (Dinoor i 

Eshed, 1984; Burdon, 1987). Malgrat aquesta realitat àmpliament reconeguda, també s’ha 

avançat molt en la investigació de malalties de plantes en comunitats naturals des de les 

primeres contribucions dels anys 70-80 (Gilbert, 2002) i, actualment, els esforços continuen 

des de diversos punts de vista (Burdon et al., 2006).  

Tot i l’esmentat interès agronòmic dels estudis centrats en espècies arvenses, en general la 
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recerca sobre interaccions entre poblacions d’espècies silvestres, així com les investigacions 

centrades en el coneixement de la seva demografia i dinàmica, tenen també un interès eco-

lògic per se, ja que poden ajudar a descriure, explicar i entendre (o fins i tot preveure) els 

canvis de les poblacions en l’espai i el temps, i els mecanismes involucrats en la coexistència 

i la coevolució de poblacions (espècies) (Silvertown i Charlesworth, 2001; Begon et al., 

2006). 

I.1 Antecedents i motivació 

Al setembre de 2004 es va detectar la presència d’un carbó (causat per Ustilago syntherismae 

(Schweinitz) Peck) en plantes de Digitaria sanguinalis (L.) Scop. al marge d’una parcel·la con-

reada de la finca experimental de Torre Marimon (Caldes de Montbui, Vallès Oriental,  

Barcelona, 41º36'N 2º10'E) (Mas et al., 2006), que en aquella data era propietat de la  

Diputació de Barcelona i que en l’actualitat pertany a l’Institut de Recerca i Tecnologia  

Agroalimentàries. La malaltia també es va observar al 2005 a la mateixa parcel·la on s’havia 

detectat inicialment. Aquesta espècie de fong només havia estat citada un sol cop a  

Espanya, l’any 1880 (Almaraz, 2002; Hernández-Crespo, 2006). En aquell cas corresponia a 

material d’herbari recol·lectat a Màlaga al 1875. Tot i aquesta singularitat, la distribució geo-

gràfica d’aquesta espècie és força àmplia i ha estat detectada i citada en els cinc continents 

del món (Mordue, 1995; Farr et al., 2009). L’esmentada troballa, juntament amb l’extensa 

distribució i importància de l’espècie arvense D. sanguinalis, van ser la motivació principal de 

la present tesi doctoral, que se centra en l’estudi de la dinàmica poblacional de D. sanguinalis 

i en l’efecte del fong patogen U. syntherismae sobre les poblacions d’aquesta espècie arvense. 

I.2 L’espècie arvense - Digitaria sanguinalis 

La forcadella, panissalla, pota de gall o xereix (Digitaria sanguinalis) és una gramínia anual 

d’estiu C4 àmpliament distribuïda i que creix tant en zones cultivades com en àrees no cul-

tivades. En relació a la seva importància agronòmica, Holm et al. (1977) la van descriure 

com una de les pitjors males herbes del món, tenint en compte el nombre de països en què 

es considerava mala herba, la seva abundància i les pèrdues econòmiques que causava. A 

nivell europeu, en una enquesta realitzada a destacats malherbòlegs, va ser considerada com 

una de les principals males herbes en els cultius de blat de moro, melca, vinya, hortícoles i 

fruiters (Schroeder et al., 1993). A Espanya, i també a Catalunya, nombrosos treballs han 

posat de manifest la seva importància i abundància en diversos cultius de regadiu, com els 
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de blat de moro, vinya, cotó, hortícoles i fruiters (Guillerm i Maillet, 1982; Marqués et al., 

1983; Carretero, 1989; Saavedra et al., 1990; Sans et al., 1991; Fraga et al., 1993; Carretero, 

2004; Vigo et al., 2006; Gago et al., 2007). Pel que fa a la seva importància en àrees no culti-

vades, la forcadella afecta a la qualitat de les gespes sembrades en zones recreatives i també 

es pot trobar com a espècie ruderal en les vores de camins i carreteres (Mitich, 1988;  

Beehag, 2000; Bolòs et al., 2005). 

D’altra banda, fa milers d’anys diverses espècies del gènere Digitaria eren sembrades com a 

cultius a diferents parts del món (Mitich, 1988). De fet, sembla ser que a la regió del  

Caixmir D. sanguinalis és encara un cultiu minoritari (Dahlgren et al., 1985). L’any 1849 

l’oficina de patents d’Estats Units va introduir en aquell país D. sanguinalis com a cultiu  

farratger, tot i que no va generar gaire interès. A finals del segle XIX i principis del XX, els 

immigrants de Polònia i de centre Europa van reintroduir el cultiu d’aquesta planta als  

Estats Units. En poc temps però, va ser abandonat i substituït per espècies més producti-

ves, com ara el blat i el blat de moro (Mitich, 1988). A Estats Units actualment D. sanguinalis 

és considerada una mala herba important (Kim et al., 2002). 

I.2.1 Característiques biològiques i ecològiques 

La forcadella és una gramínia anual d’estiu que es reprodueix per llavors. No obstant, en 

algunes zones pot exhibir un creixement perenne com a conseqüència de la capacitat dels 

nusos inferiors per formar arrels i formar tofes en sòls humits. En zones amb clima estaci-

onal però, les primeres gelades són les responsables de la mort de la planta (Peters i Dunn, 

1971; Holm et al., 1977). 

La unitat de dispersió de D. sanguinalis correspon a l’espigueta, és a dir, a la cariopsi coberta 

per les glumel·les, una glumel·la d’una flor estèril i les glumes. La seva inflorescència està 

formada per 3-15 raïms unilaterals disposats en forma més o menys digitada. Les espiguetes 

normalment es troben col·locades per parelles sobre l’eix del raïm, la inferior amb un pedi-

cel molt curt i l’altra amb un pedicel amb una llargada aproximadament de la mateixa longi-

tud que l’espigueta (Bolòs et al., 2005). 

De manera similar al que succeeix en d’altres espècies arvenses, en el moment de la disper-

sió la majoria de les seves llavors presenten un estat de dormició i, segons Peters i Dunn 

(1971), no germinen fins almenys la següent primavera. Toole i Toole (1941) van observar 

que la dormició innata de les espiguetes de D. sanguinalis es perdia després de diversos me-

sos d’emmagatzematge en sec a temperatura ambient. Aquests autors van trobar que lots de 
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llavors acabats de recol·lectar i col·locats a germinar en condicions adequades (alternança 

de temperatura 20ºC/30ºC i temperatura constant de 30ºC) necessitaven 24 setmanes per 

arribar a un percentatge de germinació acumulada superior al 95%. En canvi, lots de llavors 

recol·lectats i conservats en ambient sec durant 8 mesos només necessitaven 4 setmanes. 

Altres mètodes que trenquen totalment la dormició innata de les llavors de D. sanguinalis 

són: l’emmagatzematge en sec a altes temperatures (50-60ºC) durant 3 dies (Taylorson i 

Brown, 1977), l’estratificació humida a baixes temperatures (2-4ºC) durant 2 mesos  

(Delouche, 1956), i l’eliminació de les cobertes de la llavor (Gianfagna i Pridham, 1951). 

Molts pocs treballs han estudiat els mecanismes involucrats en la dormició de llavors de  

D. sanguinalis acabades de recol·lectar. Gianfagna i Pridham (1951) van trobar que la dormi-

ció no era atribuïble ni (i) a la immaduresa de l’embrió, ja que llavors recol·lectades 7 dies 

després que els estigmes es tornessin marrons germinaven quan s’aplicava un tractament 

d’escarificació, ni tampoc (ii) a la impermeabilitat de les cobertes a l’aigua, atès que van 

comprovar la imbibició de llavors dorments. En canvi, van suggerir que podia estar relacio-

nada amb la impermeabilitat a l’oxigen i/o la presència de substàncies inhibidores en les 

cobertes de l’embrió. Per una banda, van observar que l’escarificació física de les cobertes 

estimulava la germinació i, per l’altra, que extractes de llavors dorments la inhibien.  

Delouche (1956) va trobar resultats similars. En primer lloc, va observar que l’eliminació o 

trencament de les cobertes de les llavors dorments de D. sanguinalis permetia la seva germi-

nació completa i, a més, que extractes de llavors dorments inhibien tant la germinació de 

llavors dorments com la de llavors no dorments. Tenint en compte aquestes dades, sembla 

ser que D. sanguinalis podria presentar una dormició o latència fisiològica no profunda  

(segons la classificació de Baskin i Baskin, 2001; 2004). 

En condicions de camp, l’emergència de D. sanguinalis presenta un típic cicle estacional, de 

manera que les llavors germinen a finals de la primavera i a principis d’estiu i, en canvi, 

mostren una baixa capacitat de germinació a finals de la tardor i a l’hivern. La majoria de 

llavors germinen durant el primer any de ser produïdes, tot i que poden tenir una viabilitat 

en el sòl de fins a 3 anys (Masin et al., 2006).  

Amb referència a les condicions d’emergència, s’ha vist que les llavors no dorments no 

emergeixen si la temperatura del sòl és inferior a 15ºC o el potencial hídric és menor a  

-50/-60 kPa (King i Oliver, 1994). Myers et al. (2004) van calcular que es necessitaven 280 

graus dia (GD), 600 GD i 1200 GD per a l’emergència del 10%, 50% i 100% de plàntules 

de D. sanguinalis, respectivament. En proves de laboratori, Steinmaus et al. (2000) van esti-

mar la temperatura base per a la germinació de les llavors al voltant dels 15ºC, Masin et al. 
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(2005) van determinar que era de 8.4ºC i Ros (2008) va trobar que estava entre els 9ºC i els 

11.5ºC. Els diferents valors de temperatura base estimats deriven probablement dels dife-

rents mètodes utilitzats per calcular el paràmetre, i de les possibles diferències genètiques 

entre les llavors utilitzades en cadascun dels treballs. Relacionat també amb les condicions 

de germinació, valors de pH del sòl superiors a 7.3 redueixen la germinació de l’espècie 

(Pierce et al., 1999). D’altra banda, l’emergència de plàntules és superior en les llavors situa-

des en els dos primers centímetres del sòl, mentre que a profunditats superiors als 6 cm no 

arriben a emergir, probablement a causa d’una dormició de les llavors induïda per la pro-

funditat (Benvenuti et al., 2001). 

La capacitat competitiva de la forcadella ha estat avaluada en alguns cultius de regadiu.  

Aquests estudis s’han orientat fonamentalment a quantificar les pèrdues de rendiment del 

cultiu associades a la presència d’aquesta espècie, i a intentar determinar els períodes crítics 

de competència. En general, en tots ells es mostra l’elevada capacitat competitiva d’aquesta 

gramínia enfront les plantes cultivades. Per exemple, la presència de D. sanguinalis va reduir 

la producció d’un cultiu de sindrieres (Citrullus lanatus) fins a un 82% (Monks i Schultheis, 

1998); una densitat de 8 plantes m-2 de D. sanguinalis va suposar una disminució del rendi-

ment d’un cultiu de mongeteres (Phaseolus vulgaris) del 50% (Aguyoh i Masiunas, 2003); i una 

densitat de només 2 plantes m-2 va provocar una reducció del 25% d’un cultiu de soja 

transgènica resistent al glifosat (Glycine max) (Oreja i González-Andújar, 2007). 

En la literatura només s’han trobat dos treballs que hagin estudiat la dinàmica poblacional 

de D. sanguinalis. L’estudi de Mohler i Callaway (1992; 1995) va avaluar l’emergència, morta-

litat i reproducció de D. sanguinalis, juntament amb tres espècies arvenses més, en un cultiu 

de blat de moro i en un camp sense cultivar del nord-est dels Estat Units. En aquest treball 

es va observar una taxa de supervivència de les cohorts de D. sanguinalis controlades relati-

vament alta (entre 50% i 84%) i una variable, però en general elevada, fecunditat individual 

(de 150 a 19000 llavors pl-1). També van trobar que la major part de llavors eren produïdes 

pels individus de la cohort que havia emergit primer. D’altra banda, Oreja i de la Fuente 

(2005) van estudiar l’efecte del moment d’aplicació d’herbicida en la dinàmica de D. sangui-

nalis en un cultiu de soja transgènica resistent a glifosat de la Pampa Ondulada d’Argentina. 

Fruit d’aquest estudi van concloure que les aplicacions més eficients eren les que controla-

ven la primera cohort respecte aquelles aplicades més tard i destinades a afectar les cohorts 

més tardanes. En el tractament control (sense aplicació d’herbicida) van constatar l’elevada 

capacitat reproductiva de les poblacions d’aquesta espècie arvense. 
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I.2.2 Mètodes de control 

Actualment, pel control d’aquesta mala herba s’utilitzen tant mètodes culturals com  

químics. Tanmateix, els avantatges d’utilitzar uns o altres no estan suficientment definits 

(Walker et al., 1998). 

Pel que fa als mètodes culturals, sembla ser que el treball del sòl pot disminuir l’abundància 

de D. sanguinalis. Tuesca et al. (2001), Zanin et al. (1997) i Mohler i Callaway (1992) van tro-

bar una major emergència de plàntules de D. sanguinalis en camps en sembra directa que en 

sòls on s’havia realitzat algun tipus de treball. Moonen i Bàrberi (2004), Verdú i Mas (2003), 

Bàrberi i Lo Cascio (2001), i Menalled et al. (2001) també van trobar un major nombre de 

llavors viables d’aquesta espècie en el banc de llavors del sòl de camps en règim de sembra 

directa. Contràriament, de la Fuente et al. (1999) va observar que D. sanguinalis es veia afa-

vorida pel treball convencional del sòl. 

En relació a l’aplicació d’herbicides pel control de D. sanguinalis, s’utilitzen tant herbicides 

de preemergència com de postemergència. En la literatura existeixen nombrosos estudis 

que avaluen les mínimes quantitats a aplicar i les possibles combinacions de determinats 

herbicides per a un bon control d’aquesta mala herba (p. ex. Johnson, 1997; Walker et al., 

1998; Reicher et al., 1999; Hart et al., 2004). La major part d’aquests treballs s’han centrat en 

el control de la forcadella en zones sembrades amb cespitoses. Cal destacar però, que actu-

alment ja s’han detectat algunes poblacions de D. sanguinalis resistents a herbicides a Austrà-

lia, Àustria, Estats Units, França, Hongria, Itàlia, Polònia i República Txeca (Schroeder et 

al., 1993; Heap, 2009). Wiederholt i Stoltenberg (1996) van estudiar poblacions de D. san-

guinalis sensibles i resistents a herbicides inhibidors de l’acetil-CoA carboxilasa, i van obser-

var que l’èxit reproductiu d’ambdós genotips era similar en condicions de camp amb ab-

sència de competència, i en condicions controlades a l’hivernacle en competència amb 

plantes de blat de moro. 

En els darrers anys, també s’han començat a estudiar possibles estratègies de control biolò-

gic per al maneig de D. sanguinalis. Per una banda, s’han trobat alguns treballs que avaluen 

diferents espècies de fongs com a components potencials de bioherbicides (Chandramohan 

i Charudattan, 2001; Tilley i Walker, 2002). No obstant, en aquests estudis el rang 

d’organismes hostatgers afectats pels diferents paràsits avaluats era molt gran, de manera 

que, a més de D. sanguinalis, eren susceptibles a aquests fongs altres espècies de males her-

bes (tant monocotiledònies com dicotiledònies) i inclús d’algunes plantes cultivades. 

En la literatura també s’han trobat dades sobre els efectes al·lelopàtics de la capsaïcina 
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(component actiu d’espècies del gènere Capsicum), dels glucosinolats (component produït 

per diverses espècies d’algunes famílies com les Brassicaceae i Limnanthaceae), i de les flavones 

i altres substàncies aromàtiques (produïdes per l’espècie arvense Ageratum conyzoides), en la 

inhibició de la germinació i el creixement de D. sanguinalis (Kato-Noguchi, 2001; Kato-

Noguchi i Tanaka, 2003; Kong et al., 2004; Norsworthy et al., 2007). 

I.3 El fong patogen - Ustilago syntherismae 

Ustilago syntherismae és una espècie de carbó sistèmic (O. Ustilaginals) que a Europa només 

ha estat citat com a paràsit d’espècies dels gèneres Digitaria i Panicum (Vánky, 1994; Farr  

et al., 2009). Tot i això, en altres indrets del món, també ha estat observat com a patogen 

d’altres espècies de gramínies. Concretament, ha estat citat en individus de Acroceras macrum, 

Andropogon sp., Cenchrus spp., Leptoloma cognatum, Hyparrhenia bracteata, Eleusine indica i Setaria 

viridis (Farr et al., 2009). Vánky (1994; 2002) detalla la taxonomia i nomenclatura d’aquest 

Basidiomicet. Les teliòspores del fong tenen una longevitat d’almenys 7 anys (Fischer, 

1936) i sembla que presenten dormició el mateix any de ser produïdes (Kolk, 1943; Gaskin, 

1958). 

Johnson i Baudoin (1997) mostren evidències d’una elevada especialització patogènica 

d’aquesta espècie de carbó, almenys entre biotips que afecten a D. sanguinalis i D. ciliaris, 

respecte aquells que parasiten D. ischaemum. En canvi, els resultats de Martin (1943) no van 

apuntar en la mateixa direcció per a biotips obtinguts d’individus de Cenchrus pauciflorus i 

Panicum capillare. Aquest autor va diferenciar nombrosos biotips de Sorosporium syntherismae 

(sinònim d’U. syntherismae segons Vánky, 1994) en una mateixa espècie de planta i, a més, va 

argumentar que nous biotips podien ser el resultat de mutacions i hibridacions del fong. De 

fet, aquest treball va constatar la possibilitat d’hibridació de Sorosporium syntherismae amb un 

altre carbó Sphacelotheca panici-miliacei (sinònim de Sporisorium destruens, nom actual de 

l’espècie segons Vánky, 1994). 

I.4 El sistema hostatger patogen Digitaria sanguinalis - 

Ustilago syntherismae 

La informació recollida en la literatura sobre la interacció entre el fong patogen U. synthe-

rismae i l’espècie arvense D. sanguinalis és molt limitada. Només s’ha localitzat un treball 

recent que estudiï la interacció d’U. syntherismae amb algunes espècies del gènere Digitaria 
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(Johnson i Baudoin, 1997). Els resultats d’aquest treball no es refereixen específicament a 

D. sanguinalis i no són concloents però apunten, com ja ho havia fet prèviament l’estudi de 

Halsted (1899), que el fong no es dispersa a l’interior de la llavor (com succeeix en d’altres 

espècies de carbons com Ustilago tritici o Ustilago nuda; Smith et al., 1988) sinó que presumi-

blement les espores passen l’hivern en el sòl i infecten a les plàntules (p. ex. de manera si-

milar a Ustilago hordei o Ustilago maydis; Smith et al., 1988).  

A part d’aquest treball, pocs estudis han recollit alguna informació sobre aquesta interacció 

i, a més, només presenten dades a nivell qualitatiu (Norton, 1896; Halsted, 1899; Fischer i 

Holton, 1957; Gaskin, 1958). En general, les plantes infectades es descriuen com a indivi-

dus de mida més reduïda que les plantes sanes, amb entrenusos i fulles més curtes, però 

més frondoses. També s’ha observat que U. syntherismae sembla que retarda l’inici del perío-

de de senescència dels individus de D. sanguinalis. 

Normalment el patogen causa la castració completa de D. sanguinalis, tot i que en una petita 

proporció també hi ha plantes amb inflorescències amb carbó que són capaces de produir 

alguna llavor (Norton, 1896; Johnson i Baudoin, 1997). Norton (1896) va suggerir específi-

cament que aquestes plantes amb part de les inflorescències transformades en espores són 

infectades més tard que les plantes totalment castrades (és a dir, que les plantes amb totes 

les inflorescències transformades amb carbó i que no produeixen cap llavor). Per altra ban-

da, Gaskin (1958) va afirmar que les plantes malaltes apareixen abans que les plantes sanes 

en una mateixa localitat. En canvi, Johnson i Baudoin (1997) esmenten que les inflorescèn-

cies amb carbó acostumen a ser visibles diverses setmanes després que les inflorescències 

de les plantes sense carbó. Segons aquesta informació es podria formular la hipòtesi que els 

individus que emergeixen a l’inici del període favorable per a l’espècie no són infectats pel 

fong (o almenys no mostren signes externs d’infecció). 

I.5 Efecte dels carbons en poblacions d’espècies silvestres 

La interacció entre U. syntherismae i D. sanguinalis és només una de les múltiples interaccions 

de parasitisme que es donen a la natura entre espècies de carbons del gènere Ustilago i espè-

cies de plantes. En general, la taxonomia de l’Ordre dels Ustilaginals ha estat molt estudiada 

sobretot pel Dr. Kálmán Vánky (1994; 1999; 2002), micòleg de l’Herbarium Ustilaginales 

Vánky (HUV), que ha descrit moltes espècies i les ha associat als seus hostatgers.  

La simptomatologia característica dels carbons és la producció de gales plenes de teliòspo-

res en la part aèria de la planta, i sobretot en les inflorescències. Les cèl·lules dels teixits 
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afectats són destruïts i reemplaçats per les espores negres del carbó, o bé primer són esti-

mulades per a què es divideixin i creixin fins al grau en què produeixen l’inflament o gala de 

dimensions variables, i aleshores són destruïdes i reemplaçades per les teliòspores del fong. 

També hi ha altres indicis externs d’aquest tipus malaltia, però no són comuns per a totes 

les espècies (Agrios, 1997).  

La majoria de treballs sobre espècies de carbons s’han centrat en conèixer els detalls dels 

efectes, els cicles de vida i els mètodes de control de la malaltia en plantes cultivades (p. ex. 

blat de moro, ordi, blat, etc.). En canvi, els esforços en l’estudi d’aquelles espècies que in-

fecten a poblacions de plantes silvestres han estat molt menors. El Dr. Jeremy J. Burdon 

(1987; 1993) ha estat pioner en l’estudi a nivell poblacional dels efectes de les interaccions 

hostatger-patogen en plantes silvestres, entre les quals també s’inclouen els efectes dels 

Ustilaginals. De fet, actualment juntament amb els seus col·legues de la Commonwealth Scien-

tific and Industrial Research Organisation (CSIRO Plant Industry, Austràlia) continua treballant i 

són un grup capdavanter i d’obligada referència en aquesta matèria (Barrett et al., 2008; 

Burdon i Thrall, 2008). 

La interacció carbó - espècie silvestre que probablement s’ha estudiat, i que continua estu-

diant-se actualment, amb més profunditat des de diverses aproximacions complementàries 

(molecular, citològica, anatòmica, individual, poblacional i de comunitats) és la interacció 

entre el fong Microbotryum violaceum (Ustilago violacea) i diferents espècies de la família de les 

Caryophyllaceae (Alexander i Antonovics, 1988; Thrall i Jarosz, 1994a; Bucheli et al., 2000; 

Carlsson-Granér i Thrall, 2006; Giles et al., 2006; Lutz et al., 2008; Sloan et al., 2008). En 

aquest cas es tracta d’un carbó que es transmet a través dels pol·linitzadors dels individus 

hostatgers. 

I.5.1 Efectes en l’aptitud biològica 

Els fongs patògens poden modificar l’aptitud biològica dels seus hostatgers mitjançant 

l’afectació de la seva (i) supervivència, (ii) reproducció, (iii) capacitat competitiva, (iv) creixe-

ment, i/o (v) susceptibilitat a ser atacat per herbívors o per altres patògens. L’efecte de la 

infecció en la supervivència i reproducció té una influència directa en l’aptitud biològica de 

la planta, mentre que l’alteració de la capacitat competitiva, el creixement i la susceptibilitat 

a altres depredadors, l’afecten de manera indirecta (Burdon, 1987; Jarosz i Davelos, 1995). 

Aquests efectes també s’utilitzen per valorar l’agressivitat o virulència dels patògens  

(Sacristán i García-Arenal, 2008).  
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Burdon (1993) classifica els patògens com a mortals, afeblidors o castradors, segons els 

símptomes de la malaltia i els seus principals efectes en l’hostatger. Els carbons que afecten 

a les inflorescències s’inclouen en el grup dels castradors, ja que redueixen directament la 

fecunditat dels individus infectats. 

En la literatura s’han trobat diversos treballs que mostren que la direcció i magnitud dels 

efectes dels carbons en l’aptitud biològica dels seus hostatgers són molt diversos i varien en 

funció de la interacció concreta que s’estudia. D’aquesta manera, García-Guzmán i Burdon 

(1997) van observar que plantes de Cynodon dactylon infectades per Ustilago cynodontis no pro-

duïen ni un sola llavor i tenien una supervivència i creixement menor que individus de  

C. dactylon no infectats. En canvi, el paràsit no afectava ni a la germinació ni a l’emergència 

de les plàntules. En un altre estudi, García-Guzmán et al. (1996) van obtenir que l’emer-

gència de plàntules i la biomassa de les plantes de Bromus catharticus infectades per Ustilago 

bullata eren menors que en el cas de les plantes sanes. D’altra banda, van trobar que amb 

elevats nivells de nutrients al sòl, la capacitat competitiva dels individus sans i dels infectats 

era la mateixa. En canvi, amb nivells baixos de nutrients, la capacitat competitiva de les 

plantes sanes era major que la de les plantes malaltes. Prèviament, Falloon (1976) havia 

observat que el fong reduïa la supervivència, la biomassa aèria i subterrània, i també la ca-

pacitat de filloleig de les plantes malaltes. 

En el cas de la interacció Ustilago violacea - Silene alba, Alexander i Antonovics (1988) no van 

trobar diferències significatives entre el creixement i la supervivència dels individus sans i 

els infectats. Thrall i Jarosz (1994b) van posar de manifest la importància de la influència 

dels factors ambientals. Les plantes malaltes tenien una major mortalitat que les plantes no 

infectades en hiverns més suaus, però aquesta diferència no es detectava en hiverns severs 

quan ambdues subpoblacions tenien una alta mortalitat. En general, el fet que no es detec-

tin diferències en la mortalitat dels individus sans i malalts no implica necessàriament que la 

interacció sigui neutra o benigna en aquest component de l’aptitud biològica, ja que en  

aquests tipus d’interaccions s’acostuma a observar una major mortalitat de ramets tot i que 

no es detectin efectes a nivell individual (Wennström, 1999). 

En el treball de Govinthasamy i Cavers (1995) es va estudiar els efectes d’Ustilago destruens 

en la producció, dormició i viabilitat de les llavors de Panicum dichotomiflorum. Les llavors 

produïdes per plantes malaltes tenien una menor viabilitat, però germinaven més ràpida-

ment que les llavors d’individus sans. 

D’altra banda, Nus i Hodges (1990) va trobar que el carbó Ustilago striiformis que parasita a 
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la gramínia Poa pratensis ‘Merion’ no tenia cap efecte en la biomassa dels rizomes dels indi-

vidus hostatgers i, en canvi, incrementava la biomassa aèria de les seves tiges. Aquesta esti-

mulació del creixement de la part aèria no la van observar en situació d’estrès hídric. 

Wennström (1999) relaciona els efectes d’espècies de carbons i rovells sistèmics amb el 

tipus de creixement de les espècies vegetals hostatgeres. Espècies amb un gran creixement 

lateral (com per exemple Cyndon dactylon) tendeixen a afavorir patògens agressius i de crei-

xement ràpid, ja que la mort d’uns quants ramets no suposa la mort del patogen. En canvi, 

en plantes amb un creixement lateral dèbil, una agressivitat del patogen excessiva pot matar 

als hostatgers individuals i, per tant, a l'individu patogen. Amb aquesta idea s’apunta que, 

els patrons de creixement dels hostatgers poden ser un factor de selecció per a diferents 

tipus de caràcters del patogen, i que l’agressivitat desenvolupada per un patró de creixement 

pot no ser una estratègia viable per un altre hostatger que tingui un patró de creixement 

diferent. 

I.5.2 Efectes en l’estructura genètica 

D’acord amb la hipòtesi evolucionista de la Reina Roja, si la virulència del patogen està ge-

nèticament determinada i és específica per a determinats genotips d’hostatger, aleshores els 

genotips de patogen capaços d’infectar els genotips d’hostatger més comuns tindran un 

avantatge selectiu. Contràriament, genotips d’hostatger poc freqüents tindran un avantatge 

selectiu, ja que tindran poques probabilitats d’arribar a ser infectats per patògens específics 

dels genotips d’hostatger més comuns. A mesura que els genotips d’hostatger menys usuals 

arriben a ser més comuns, patògens capaços d’infectar-los seran afavorits i podran augmen-

tar la seva freqüència. En aquest sistema, la selecció és depenent de la freqüència amb una 

certa demora temporal, ja que la població de paràsits no respon ràpidament als canvis genè-

tics de la població hostatgera (Clay i Kover, 1996). Diversos estudis empírics han documen-

tat l’existència de variabilitat genètica en les poblacions silvestres hostatger-patogen, segons 

la resistència a ser infectades i la capacitat d’infectar, respectivament (Carius et al., 2001). 

Les plantes amb un cicle de vida curt poden tenir cicles de generació similars als dels seus 

patògens i, en aquests casos, les respostes evolutives en la dinàmica de la interacció  

hostatger-patogen seran importants (Gilbert, 2002). 

En el context del control biològic, Charudattan (2005) i Hufbauer i Roderick (2005) van 

posar de manifest la importància de l’estudi de la variabilitat genètica poblacional i 

l’evolució de les interaccions entre els organismes agents i els organismes controlats. Per 

exemple, a Austràlia la introducció d’un rovell, Puccinia chondrillina, pel control biològic 
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d’una planta invasora, Chondrilla juncea, va provocar un canvi important en la població hos-

tatgera. Del domini de biotips susceptibles es va passar al domini de biotips resistents com 

a conseqüència de la disminució de la capacitat competitiva del biotip susceptible en pre-

sència del rovell (Burdon et al., 1981). 

En el cas concret dels efectes de la interacció carbó-hostatger en l’estructura genètica de 

poblacions silvestres, la interacció Microbotryum violaceum amb espècies perennes del gènere 

Caryophyllaceae ha estat objecte de nombrosos estudis. Aquests treballs han posat en evidèn-

cia la variabilitat genètica de les poblacions d’hostatgers i de paràsits (Alexander et al., 1996; 

Carlsson-Granér i Thrall, 2002; Van Putten et al., 2005). 

Per altra banda, Morrison (1996), en un estudi de la interacció del carbó Cintractia junci en 

poblacions de Juncus dichotomus, va posar de manifest una possible interacció genotip  

hostatger-ambient. En aquest sentit, comparant una zona amb el sòl permanentment humit 

i una altra amb el sòl sec durant l’època de creixement de l’hostager, va observar que la 

variabilitat genètica de la població de J. dichotomus només havia tingut efecte en la infecció 

del patogen en la zona amb sòl humit. Aquest treball suggereix que podria haver-hi una 

jerarquització dels efectes que influeixen en les interaccions hostatger-patogen. Si el medi 

físic és molt heterogeni, els efectes en la capacitat d’infecció del patogen deguts al compo-

nent genètic podrien quedar reduïts. 

I.6 Objectius i estructura de la tesi 

L’objectiu general d’aquesta tesi doctoral és l’estudi de la dinàmica poblacional de l’espècie 

arvense D. sanguinalis i l’avaluació de l’efecte del fong patogen U. syntherismae sobre les po-

blacions d’aquesta espècie. L’interès de la temàtica és doble. Per una banda, en un context 

agronòmic, la informació sobre la dinàmica de les poblacions d’aquesta espècie anual pot 

ajudar a millorar-ne el seu maneig i, a més, l’estudi de la seva dinàmica en presència del 

fong U. syntherismae pot aportar informació de base útil per valorar la possibilitat d’utilitzar 

el fong com a bioagent per controlar la mala herba. Per altra banda, en una vessant més 

ecològica, l’estudi del patosistema D. sanguinalis - U. syntherismae és interessant atesos els 

pocs estudis que han avaluat els efectes d’espècies de carbons paràsits de plantes anuals 

silvestres. 

El cicle anual de D. sanguinalis es pot descriure seguint l’esquema idealitzat mostrat en la 

Figura I-1. Es tracta d’un esquema basat en el proposat per Sagar i Mortimer (1976) que 

també ha estat utilitzat per diversos autors (Fernández-Quintanilla et al., 1986; Cousens i 
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Figura I-1. Representació esquemàtica del cicle anual de D. sanguinalis. 

 

Mortimer, 1995; Begon et al., 1996; González-Andújar et al., 2005; Radosevich et al., 2007; 

Torra et al., 2008). D’aquesta manera, el cicle de vida de D. sanguinalis es pot dividir en qua-

tre fases: (i) plàntules, (ii) plantes madures, (iii) llavors produïdes, i (iv) llavors del banc de 

llavors del sòl, i cinc interfases o fluxos entre fases: (i) emergència, (ii) supervivència, (iii) fe-

cunditat, (iv) dispersió, i (v) supervivència de llavors del banc de llavors del sòl. 

La present tesi doctoral s’ha estructurat en aquest capítol introductori, més tres capítols que 

presenten, descriuen, i discuteixen els resultats dels experiments realitzats per assolir 

l’objectiu general d’aquesta tesi, un capítol de discussió general i conclusions i, per últim, un 

apèndix. Els tres capítols que recullen la part experimental realitzada constitueixen el cos 

central d’aquesta dissertació i se centren en l’estudi d’alguna o algunes de les fases o interfa-

ses en les que es pot dividir el cicle de vida anual de D. sanguinalis (Figura I-1).  

El Capítol II se centra en l’estudi de l’emergència, la supervivència i la fecunditat de D. san-

guinalis. Aquest capítol recull els resultats obtinguts durant dos anys consecutius de l’estudi 

de cohorts d’una població de D. sanguinalis en interacció amb el fong U. syntherismae. La 

població controlada va créixer en condicions naturals, en un camp on el carbó havia estat 

prèviament detectat. 

El Capítol III es focalitza en l’estudi de la fase de plantes madures. Concretament, s’ha es-

tudiat detalladament la morfologia, la biomassa i la fecunditat d’un gran nombre d’individus 

de D. sanguinalis madurs, i s’ha avaluat quantitativament els efectes d’U. syntherismae en  

aquestes característiques. Aquest capítol inclou els resultats obtinguts de la comparació dels 
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individus sans i malalts al final del cicle anual de la població de D. sanguinalis estudiada en el 

Capítol II. També es presenten les dades d’una població de D. sanguinalis monoespecífca en 

la que es van manipular les densitats. A més, s’explora el possible efecte del fong en la ca-

pacitat competitiva dels individus i s’avalua la possible relació entre la densitat de D. sangui-

nalis i la incidència de la malaltia produïda per U. syntherismae. 

El Capítol IV es fixa en les fases de llavors produïdes i llavors del banc de llavors del sòl. 

Específicament, s’han avaluat diversos mètodes per trencar la dormició de les llavors pro-

duïdes i s’han relacionat els resultats obtinguts amb les possibles causes d’aquesta dormició. 

Per altra banda, també s’ha estudiat la pèrdua de la dormició innata de les llavors al llarg del 

temps, enterrades en testos a diferents profunditats simulant condicions naturals, i en con-

dicions d’emmagatzematge en sec a temperatura ambient. 

Cadascun dels tres capítols esmentats anteriorment està organitzat amb l’estructura caracte-

rística d’un article científic. En primer lloc, s'introdueix el context i la temàtica tractada en 

el capítol, que en certs aspectes complementa i amplia la informació recopilada en aquest 

capítol introductori, i es presenten els objectius específics del treball recollit en aquell capí-

tol. A continuació, s'inclouen els corresponents apartats de material i mètodes, resultats i 

discussió. Tenint en compte aquesta estructura, cadascun d’aquests capítols es pot entendre 

com una unitat independent. Per tal d'assegurar que els diferents capítols són autocontin-

guts, ha estat ineludible el solapament d'alguns aspectes, tant introductoris com de material 

i mètodes, entre els diferents capítols que constitueixen el present document. 

El Capítol V discuteix, recapitula i resumeix les principals conclusions dels estudis presen-

tats en els Capítols II, III i IV. Finalment, com a Apèndix, s’ha inclòs el detall de l’anàlisi 

estadística realitzada per modelitzar i comparar l’evolució de la germinació en funció del 

temps de diferents tractaments, i que s’ha utilitzat per avaluar part dels resultats presentats 

en el Capítol IV. 
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Capítol II  

Demografia d'una població de Digitaria sanguinalis en 

interacció amb el fong Ustilago syntherismae : Efecte 

del moment d'emergència en la supervivència, la  

reproducció i la biomassa 

II.1 Introducció 

La importància i la utilitat dels estudis de dinàmica de poblacions per al disseny 

d’estratègies de control de males herbes efectives i respectuosos amb el medi ambient estan 

àmpliament reconegudes (Navas, 1991; Cousens i Mortimer, 1995; Liebman et al., 2001). 

Diversos treballs han estudiat la dinàmica de poblacions de males herbes, i s’han fet molts 

esforços per tal de modelitzar-la (Holst et al., 2007). Tot i això, encara són necessaris més 

estudis sobre la biologia i l’ecologia d’espècies arvenses per avançar i millorar en el camp 

del maneig de les males herbes (Radosevich et al., 2007; Fernández-Quintanilla et al., 2008). 

La forcadella (Digitaria sanguinalis) és una mala herba comuna anual que creix tant en comu-

nitats de cultius, com de marges de camps, cespitoses i ruderals. Es tracta d’una espècie que 

es reprodueix per llavors i, per tant, la producció de llavors juntament amb la dinàmica del 

banc de llavors del sòl tenen un paper clau en la seva dinàmica poblacional (Norris, 2007). 

Masin et al. (2006) van mostrar que en condicions de cultiu permanent de cespitoses, D. san-

guinalis presentava un banc de llavors persistent a curt termini, és a dir, les llavors persistien 

en el sòl almenys 1 any, però menys de 5 anys. També van trobar que la ràpida pèrdua de 

llavors viables en el sòl era probablement causada per l’elevada germinació en el camp, 

principalment durant els dos primers anys després de l’enterrament de les llavors. Aquests 

resultats però, van ser obtinguts amb llavors colgades a una profunditat de 4 - 4.5 cm i en 

aquesta espècie s’ha vist que profunditats superiors als 6 cm podrien induir a una dormició 

imposada per la profunditat (Benvenuti et al., 2001). Ghersa i Martínez-Ghersa (2000) i 

Norsworthy (2008) també van indicar que les llavors de D. sanguinalis tenien una baixa lon-
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gevitat en el banc de llavors del sòl en sistemes agrícoles sense treball del sòl. Per tant, evi-

tar la producció de llavors d’aquesta espècie sembla ser la pràctica més efectiva pel seu con-

trol. D. sanguinalis és, però, una espècie molt prolífica (Holm et al., 1977), i també esdevé 

difícil de controlar quan creix per sobre dels 8 - 10 cm d’alçada o quan forma arrels adven-

tícies (Monks i Schultheis, 1998). A més, té una gran capacitat competitiva que provoca una 

reducció important del rendiment dels cultius on apareix (Monks i Schultheis, 1998; Agu-

yoh i Masiunas, 2003; Oreja i González-Andújar, 2007). D’altra banda, ja s’han detectat 

algunes poblacions d’aquesta espècie resistents a herbicides arreu del món (Schroeder et al., 

1993; Heap, 2009). 

A la literatura només s’han trobat dos treballs previs que hagin estudiat la demografia de  

D. sanguinalis. Mohler i Callaway (1992; 1995) van avaluar la dinàmica poblacional d’aquesta 

espècie en un cultiu de blat de moro i en un camp sense cultivar al nord-est d’Estats Units, 

mentre que Oreja i de la Fuente (2005) la van documentar en un cultiu de soja transgènica 

resistent al glifosat a la regió de la Pampa Ondulada d’Argentina. En aquest capítol es  

presenten els resultats d’un estudi sobre la demografia de D. sanguinalis realitzat en un camp 

sense cultivar de la finca experimental de Torre Marimon (Caldes de Montbui) localitzada a 

la plana del Vallès, zona on D. sanguinalis és una espècie arvense abundant en els cultius de 

regadiu i també en els marges de camps. En l’àrea d’estudi s’ha observat que les primeres 

emergències tenen lloc a finals del mes de març o principis d’abril (depèn de l’any) i que els 

individus poden sobreviure fins a l’arribada del període de gelades (octubre/novembre). El 

període de floració s’allarga des de juny fins al final de l’estació de creixement de la planta. 

D. sanguinalis pot ser parasitada pel carbó Ustilago syntherismae i la majoria dels individus amb 

inflorescències afectades pel carbó no poden produir cap llavor (Vánky, 1994; Johnson i 

Baudoin, 1997). Presumiblement, la malaltia produïda per aquest patogen biotròfic és mo-

nocíclica, les teliòspores passen l’hivern en el sòl i la infecció té lloc en els primers estadis 

de la planta (Halsted, 1899; Johnson i Baudoin, 1997). Tanmateix, l’únic signe extern ine-

quívoc de la infecció és la presència d’inflorescències transformades en espores del carbó.  

L’estudi i l’obtenció de dades sobre com U. syntherismae afecta a l’aptitud biològica de les 

poblacions de D. sanguinalis, així com l’avaluació de la incidència de la malaltia segons el 

moment d’emergència dels individus hostatgers, són aspectes interessants per conèixer la 

dinàmica poblacional de l’espècie arvense en interacció amb el carbó. A més, aquesta in-

formació pot ser un punt de partida interessant per estudiar el patosistema i per poder con-

siderar la possibilitat d’utilitzar el fong com agent de biocontrol de les poblacions de  

D. sanguinalis. 
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La finalitat general del treball recollit en aquest capítol va ser l’obtenció d’informació sobre 

la dinàmica poblacional de D. sanguinalis. Concretament, els objectius específics de l’estudi 

van ser l’avaluació de l’efecte del moment d’emergència dels individus de D. sanguinalis en la 

(i) supervivència, (ii) reproducció, i (iii) biomassa. A més, tenint en compte que es va detec-

tar la presència del carbó U. syntherismae en les inflorescències d’alguns individus de la po-

blació, el treball també va tenir com a objectius (iv) la valoració de l’efecte del moment 

d’emergència en la probabilitat d’un individu a ser infectat pel fong, i (v) l’estimació de 

l’efecte del carbó en la pluja de llavors de la població. 

II.2  Material i mètodes 

II.2.1  Localització 

Aquest estudi es va dur a terme a la finca experimental de Torre Marimon (Caldes de 

Montbui, Vallès Oriental, 41º36'44''N 2º10'17"E/UTM 31N 4607078N 431060E) durant 

els anys 2006 i 2007. Concretament, l’experiment es va realitzar en un camp on prèviament 

s’havia detectat una població de D. sanguinalis amb alguns individus infectats pel carbó  

U. syntherismae (Mas et al., 2006). El sòl de la parcel·la és de textura franca arenosa (70.1% 

sorra, 16.2% llim i 13.7% argila) i està classificat com a Calcixerollic Xerochrept. Josa et al. 

(1984) recullen més detalls sobre les característiques edàfiques de la zona. 

Durant l’experiment (campanya d’estiu 2006 i 2007) no hi va haver cap cultiu sembrat al 

camp, i tampoc es van realitzar tractaments de fertilització o d’aplicació d’herbicides. Tot i 

això, durant aquells anys el camp havia estat cultivat amb ordi durant la campanya d’hivern. 

En anys anteriors, el camp s’havia conreat amb cultius de regadiu d’estiu irrigats per asper-

sió (1999: blat de moro, 2000: sense cultivar, 2001: gira-sol, 2002-2005: blat de moro). 

El clima de la zona és mediterrani temperat. La precipitació mitjana anual és d’uns 600 mm 

i la temperatura mitjana anual és de 14.5ºC, que varia des de 6.5ºC al gener fins a 23.5ºC al 

juliol (ICC, 1996). Durant la realització de l’experiment, les dades de precipitació es van 

obtenir d’una estació meteorològica situada a uns 200 metres de la parcel·la (estació meteo-

rològica X9 de la Xarxa d’Estacions Meteorològiques Automàtiques gestionades pel Servei 

Meteorològic de Catalunya). 

II.2.2 Emergència i supervivència 

Per realitzar el seguiment de l’emergència i la supervivència dels individus de D. sanguinalis 
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es van instal·lar un total de 10 quadrats permanents al 2006 i de 12 quadrats permanents al 

2007. Els quadrats tenien unes dimensions de 50 x 50 cm2 i estaven distribuïts de forma 

regular al llarg de dos (2006) o tres (2007) transsectes separats 2 m. 

En els dos anys de seguiment de la població, l’experiment es va iniciar després del pas 

d’una grada de discos realitzat posteriorment a la collita del cereal (18 de juliol de 2006 i  

20 de maig de 2007). 

Després de la detecció de la primera emergència de D. sanguinalis, els quadrats marcats eren 

controlats almenys un cop per setmana. En cada control, es comptaven els individus morts 

o desapareguts, els individus supervivents, i les noves emergències de plàntules que es mar-

caven amb escuradents numerats. Per un bon seguiment de la població, la senyalització de 

les plàntules anava acompanyada amb l’elaboració d’un croquis amb la localització de  

cadascun dels individus. 

Es van identificar tres cohorts l’any 2006 (amb un total de 2217 plàntules) i quatre cohorts 

l’any 2007 (amb un total de 11023 plàntules). Cadascuna de les cohorts corresponia a un 

pols d’emergència, és a dir, a plàntules que havien emergit aproximadament al mateix mo-

ment. Durant el temps de seguiment de la població no es van eliminar els individus de les 

altres espècies que havien emergit dins dels quadrats, amb la finalitat de fer un seguiment 

de la població de D. sanguinalis en condicions naturals. El període de seguiment es va allar-

gar fins aproximadament al final del cicle de vida anual de D. sanguinalis, és a dir, l’inici del 

període de gelades a la zona (26 d’Octubre de 2006 i 31 d’Octubre de 2007). 

II.2.3 Incidència de la malaltia al final del cicle 

Al final del període de seguiment, els individus supervivents en els quadrats es van re-

col·lectar, comptar i classificar segons el moment en què havien emergit (cohort). A més, 

com que en els dos anys d’estudi de la població es van detectar diversos individus de  

D. sanguinalis amb inflorescències afectades pel carbó U. syntherismae, així com individus que 

no havien florit, els individus recol·lectats també es van classificar en quatre estats 

d’infecció segons el següent criteri: (i) plantes florides i que no presentaven cap signe extern 

de la malaltia, és a dir plantes sense carbó (SC), (ii) plantes amb les inflorescències comple-

tament transformades en espores del carbó i que no havien produït cap llavor, és a dir plan-

tes amb les inflorescències completament carbonades (CC), (iii) plantes amb alguna inflo-

rescència transformada en espores del carbó, però que també presentaven alguna o algunes 

llavors aparentment sanes, és a dir plantes amb inflorescències parcialment carbonades 
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(PC), i (iv) plantes que no havien arribat a florir i per tant no presentaven cap signe extern 

de la malaltia, és a dir plantes sense florir (SF). En la parcel·la d’estudi, D. sanguinalis va ser 

l’única espècie que va presentar signes externs de la malaltia produïda per U. syntherismae. 

II.2.4 Característiques reproductives i biomassa 

Es van avaluar les principals característiques reproductives dels individus SC i PC, ja que 

aquests van ser els únics que van poder completar el seu cicle de vida i, per tant, van con-

tribuir a la següent generació. També es va determinar la biomassa d’aquests individus per 

estimar l’assignació de recursos a la reproducció a partir del càlcul de l’esforç reproductiu 

(quocient entre la biomassa reproductiva i la biomassa vegetativa; Karlsson i Méndez, 

2005). 

El mateix dia de ser recol·lectades, les plantes eren congelades amb l’objectiu de ser proces-

sades detalladament al laboratori. Abans d’aquest processament, les plantes es deixaven 

descongelar a temperatura ambient. Concretament, per a cada tija (ramificació a la base) de 

cada individu SC es va determinar: el nombre d’inflorescències, el nombre de raquis per 

inflorescència i la longitud dels raquis de cada inflorescència. El nombre de llavors per ra-

quis es va estimar utilitzant una relació al·lomètrica entre la longitud del raquis i el nombre 

de cariopsis. Aquesta relació es va establir per a cada any a partir d’una submostra de 50 

plantes SC en què es van mesurar les longituds dels raquis de les inflorescències i els res-

pectius nombres de cariopsis (Figura II-1). En el cas de les plantes PC, els paràmetres re-

productius avaluats van correspondre al nombre d’inflorescències sense carbó i al nombre 

d’inflorescències amb carbó. La fecunditat individual de les plantes PC només es va deter-

minar al 2007, mitjançant el recompte directe del nombre de llavors aparentment sanes per 

inflorescència. 

A més, un cop processats els individus, es va determinar el pes sec de la biomassa aèria 

vegetativa i reproductiva per quadrat, cohort i estat d’infecció (SC o PC). En el cas de les 

plantes PC, cal destacar que la biomassa vegetativa no només incloïa la biomassa de la plan-

ta, sinó també la biomassa de les teliòspores i de les hifes del fong. Tenint en compte la 

naturalesa de la malaltia, no va ser possible diferenciar-les. 

II.2.5 Tractament de dades 

II.2.5.1 Emergència i supervivència 

Es va realitzar una anàlisi de supervivència mitjançant el procediment SAS/LIFETEST  
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Figura II-1. Relació al·lomètrica entre la longitud de raquis (cm) i el nombre de cariopsis per 

raquis establerta al 2006 i al 2007. 

 

(SAS Institute Inc., 1999). Per a cada cohort es va estimar la taula de vida i, per a cada any, 

les corbes de supervivència de cadascuna de les cohorts es van comparar amb el test de 

Wilcoxon i de log-rank (Pyke i Thompson, 1986). Concretament, primer es va avaluar 

l’heterogeneïtat entre les corbes de supervivència, i quan el test va ser significatiu (P<0.05), 

es va calcular l’estadístic Z a partir de la matriu de covariància dels estadístics de Wilcoxon i 

log-rank que genera automàticament el procediment SAS/LIFETEST. Aquestes anàlisis es 

van realitzar seguint les especificacions detallades a Fox (1993). A més, es va estimar una 

possible relació de la taxa de mortalitat per interval de control dels quadrats, tant amb la 

precipitació acumulada durant els intervals, com amb la densitat de D. sanguinalis a l’inici 

dels intervals. Aquesta anàlisi es va realitzar amb el mateix procediment SAS/LIFETEST. 

Per a l’any 2007, també es va estudiar específicament la possible correlació entre la densitat 

d’emergència dels individus de la cohort que va emergir primer (cohort A07) i la seva taxa 

de mortalitat en el període comprés entre la seva emergència i l’emergència de la segona 

cohort (B07). En aquest cas, l’anàlisi es va fer mitjançant el procediment SAS/GLM utilit-

zant les dades transformades (logaritme neperià +1 per a la densitat d’emergència i arcsinus 

per a la taxa de mortalitat; Gomez i Gomez, 1984) i els quadrats permanents com a unitats 

experimentals. Després de l’anàlisi es van inspeccionar els residuals. 

Per altra banda, per a cada any es va estudiar l’efecte del moment d’emergència (cohort) en 

les proporcions d’individus supervivents al final del període de seguiment, amb una anàlisi 

de la variància (ANOVA) que considerava la cohort com a única font de variació (amb tres 

nivells al 2006 i quatre nivells al 2007), seguida d’una separació de mitjanes amb el test  
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Tukey-Kramer (P<0.05). Per aquestes anàlisis també es va utilitzar el procediment 

SAS/GLM (SAS Institute Inc., 1999). Els quadrats controlats van ser considerats com a 

unitats experimentals i, abans de les anàlisis, les dades es van transformar utilitzant la funció 

arcsinus (Gomez i Gomez, 1984). Posteriorment es van inspeccionar els residuals. 

II.2.5.2 Efecte del moment d’emergència en l’estat d’infecció dels individus 

Per a cada any, es va avaluar si el moment d’emergència (cohort) era una font de variació 

significativa en les proporcions de plantes en els quatre estats d’infecció diferenciats (SC, 

CC, PC i SF) mitjançant una ANOVA d’un factor (amb tres nivells al 2006 i quatre nivells 

al 2007) que considerava els quadrats permanents com a unitats experimentals. Les separa-

cions de mitjanes es van efectuar amb el test de Tukey-Kramer (P<0.05). Les anàlisis es van 

realitzar amb el procediment SAS/GLM, amb les dades transformades amb la funció arc-

sinus (Gomez i Gomez, 1984). Posteriorment, es van efectuar les corresponents anàlisis 

dels residuals. 

II.2.5.3 Efecte del moment d’emergència en la reproducció i la biomassa 

Per a cadascun dels anys, es va estudiar l’efecte del moment d’emergència (cohort) en di-

verses característiques reproductives, i en el nombre de tiges i la biomassa de les plantes SC 

amb una ANOVA que consideraven la cohort com a font de variació, seguida d’una sepa-

ració de mitjanes amb el test Tukey-Kramer (P<0.05). Concretament les variables analitza-

des van ser: producció de llavors per planta, nombre de tiges per planta, nombre 

d’inflorescències per tija, producció de llavors per tija, nombre de raquis per inflorescència, 

longitud mitjana dels raquis per inflorescència, biomassa vegetativa per individu, biomassa 

reproductiva per individu i esforç reproductiu (quocient entre la biomassa reproductiva i la 

biomassa vegetativa). Les cohorts C07 i D07 es van excloure d’algunes anàlisis estadístiques 

donada la reduïda mida de la mostra d’aquestes cohorts en comparació amb la resta. Les 

anàlisis es van realitzar amb el procediment SAS/GLM amb les dades transformades (arc-

sinus pel paràmetre d’assignació reproductiva i logaritme neperià +1 per a la resta de parà-

metres; Gomez i Gomez, 1984). A més, es va realitzar l’anàlisi dels residuals. 

Cal esmentar que en el cas de les plantes PC, no es van poder fer tractaments estadístics 

similars als comentats anteriorment, atès el petit nombre de plantes en aquest estat 

d’infecció recol·lectat en el total dels quadrats mostrejats. 

II.2.5.4 Variació entre anys en la reproducció i la biomassa 

Es va realitzar una anàlisi de covariància (ANCOVA) per als següents paràmetres reproduc-



22 

tius i de biomassa: nombre d’inflorescències i llavors per individu, biomassa vegetativa i 

reproductiva per individu, i esforç reproductiu. Per a cada paràmetre, es va realitzar una 

ANCOVA que considerava l’any com a factor (amb dos nivells, 2006 i 2007) i incloïa la 

densitat de D. sanguinalis i la biomassa d’altres espècies en el moment de la recol·lecció com 

a covariables, així com la interacció entre el factor i cada covariable. Per comparar els dos 

anys, es van considerar les dues covariables per tal de reduir l’error del model, tenint en 

compte els diferents valors d’aquestes dues covariables en els dos anys i els seus possibles 

diferents efectes segons l’any. Quan per a algun dels paràmetres estudiats l’ANCOVA no 

va detectar un efecte significatiu de cap de les dues covariables, aleshores l’efecte de l’any es 

van estudiar mitjançant una ANOVA que considerava l’any com a única font de variació, 

seguida d’una separació de mitjanes amb el test de Tukey-Kramer (P<0.05). Totes les anàli-

sis es van fer mitjançant el procediment SAS/GLM i utilitzant les dades transformades 

(arcsinus per a l’esforç reproductiu i logaritme neperià +1 per a la resta de paràmetres; 

Gomez i Gomez, 1984). També en aquest cas, es van realitzar les corresponents anàlisis 

dels residuals. 

II.3 Resultats 

II.3.1 Emergència i supervivència 

L’emergència de plàntules de D. sanguinalis en els quadrats de seguiment va ser quatre vega-

des superior al 2007 (3674.3 ± 138.5 pl m-2 ) que al 2006 (886.8 ± 107.0 pl m-2 ). La primera 

emergència es va observar el 14 d’agost al 2006 i el 28 de maig al 2007. La manca de preci-

pitació va ser el factor que va limitar l’emergència de plàntules de l’espècie des del marcatge 

dels quadrats. Al 2006, les tres cohorts van emergir molt seguides, només amb uns pocs 

dies de diferència. En canvi, al 2007 la primera cohort (A07) va emergir dos mesos abans 

que la resta de cohorts (B07, C07 i D07), les quals van emergir solament amb una setmana 

de diferència entres elles (Taula II-1). El patró d’emergència va reflectir els episodis de pluja 

amb precipitacions majors a 4 mm després del marcatge dels quadrats. 

L’efecte del moment d’emergència (cohort) en la supervivència va ser diferent segons l’any. 

En general, al 2006 totes les cohorts van presentar una taxa de supervivència global elevada 

(>85%) (Taula II-1), i les taxes de mortalitat per interval més grans es van observar en els 

primers estadis de creixement de les plantes (Figura II-2). No es va detectar que la cohort 

fos una font de variació significativa en la proporció d’individus supervivents als quadrats al  
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Taula II-1. Moment d’emergència (dia Julià), nombre de plàntules controlades, densitat de plàn-

tules a l’inici del seguiment i proporció de plantes de D. sanguinalis supervivents al final del perí-

ode de seguiment, per cohort, observades a la finca experimental de Torre Marimon (Caldes de 

Montbui, Vallès Oriental) al 2006 i al 2007. 

Any Cohort Moment 
d’emergència

Plàntules 
controlades 

Densitat de 
plàntules 

Individus 
supervivents (%)

2006 A06 226 1095 438.0 ± 76.5 92.3A ± 1.7 
 B06 229 853 341.2 ± 40.0 86.6A ± 2.7 
 C06 234 269 107.6 ± 12.9 86.7A ± 3.5 
2007 A07 148-157 133 44.3 ± 10.1 21.1c ± 6.0 
 B07 222 8174 2724.7 ± 148.3 88.1a ± 2.9 
 C07 228 2374 791.3 ± 61.5 59.2b ± 4.0 
 D07 234 342 114.0 ± 17.5 29.0c ± 6.0 

Pels valors de densitat de plàntules i percentatge d’individus supervivents es mostra la mitjana ± EE  

(error estàndard) de la mitjana dels quadrats controlats. 

Per a cada any, valors de les mitjanes de les proporcions d’individus supervivents amb diferents 

lletres indiquen diferències significatives (Tukey-Kramer, P<0.05), segons les anàlisis realitzades 

amb les dades transformades (arcsinus). 

 
 

final del període de seguiment (P=0.65). Tot i això, els tests de Wilcoxon i log-rank van 

indicar diferències significatives entre les corbes de supervivència de les cohorts. La corba 

de supervivència de la cohort A06 va ser significativament diferent de la de les cohorts B06 

i C06 (P<0.001 en ambdós tests), ja que la cohort A06 va tenir una taxa de mortalitat per 

interval, tant en els primers estadis, com en la resta del període de creixement, més petita 

que la de les cohorts B06 i C06 (Figura II-2). Pel que fa al 2007, es van detectar diferències 

significatives entre les corbes de supervivència de totes les cohorts (P<0.001 en els tests de 

Wilcoxon i log-rank) (Figura II-3). La proporció d’individus morts en el conjunt del perío-

de de seguiment va ser significativament més gran a les cohorts A07 i D07 que a la cohort 

C07, mentre que aquesta última va tenir una mortalitat més elevada que la que es va obser-

var a la cohort B07 (Taula II-1). 

En els dos anys, la taxa de mortalitat de l’interval de temps entre els controls dels quadrats 

va estar fortament associada tant a la precipitació acumulada en els intervals com a la densi-

tat a l’inici dels intervals (en tots els casos khi-quadrat amb una P<0.001 pels tests de Wil-

coxon i log-rank). No obstant, en la majoria de casos va ser difícil diferenciar entre la influ-

ència de la sequera i la de la densitat de les plantes supervivents ja que, en les condicions en 

les que es va realitzar aquest estudi, la densitat probablement va estar fortament relacionada  
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Figura II-2. Paràmetres demogràfics de tres cohorts (A06, B06 i C06) de D. sanguinalis controla-

des a la finca experimental de Torre Marimon (Caldes de Montbui, Vallès Oriental) al 2006. Els 

gràfics mostren: (a) la proporció de supervivència acumulada (± EE, error estàndard) per co-

hort, (b) la taxa de mortalitat per interval (± EE, error estàndard) per cohort, i (c) la variació de 

la densitat de la població i la precipitació acumulada a intervals de 7 dies. Les línies discontínues 

indiquen el moment d’emergència de les successives cohorts. 
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amb la disponibilitat d’aigua. Tanmateix, la mortalitat de la cohort A07 segurament va ser 

causada principalment pel llarg període de sequera després de la seva emergència, conside-

rant que la precipitació acumulada en els primers 20 dies de vida de la cohort va ser només 

de 2 mm (Figura II-3). A més, no es va observar una correlació significativa, des d’un punt 

de vista estadístic, entre la densitat d’emergència de la cohort A07 i la seva taxa de mortali-

tat des de la seva emergència fins a l’emergència de la cohort B07 (P=0.32). Per altra banda, 

tant al 2006 com al 2007, la comparació visual de la taxa de mortalitat específica per interval 

de les cohorts que van emergir amb pocs dies de diferència va mostrar que, aparentment, 

les cohorts emergides més tard van ser més sensibles a la falta de precipitació i a la densitat 

de població que les que van emergir primer (Figures II-2 i II-3).  

II.3.2 Incidència de la malaltia 

La densitat de D. sanguinalis al final del seu cicle de vida va ser gairebé quatre vegades supe-

rior al 2007 (2918.3 ± 161.4 pl m-2 ) que al 2006 (783.2 ± 90.1 pl m-2 ). La incidència de la 

malaltia també va ser significativament diferent entre anys. Mentre que al 2006 un 20.4% 

dels individus collits tenien totes les inflorescències transformades completament en espo-

res del carbó i no havien produït cap llavor (plantes CC), al 2007 la proporció d’individus 

en aquest estat d’infecció va incrementar fins al 60.0%. No obstant, en ambdós anys es va 

observar que aproximadament un 1% dels individus collits presentaven inflorescències amb 

carbó, però havien estat capaços de produir alguna llavor aparentment sana (plantes PC). 

Per altra banda, també es va observar una gran diferència en el percentatge d’individus sen-

se florir (SF) entre anys (0.7% al 2006, 17.7% al 2007). El percentatge de plantes SF de 

l’any 2007 va ser més elevat en les cohorts que van emergir més tard (Taula II-2). 

A l’any 2006 no es van detectar diferències significatives en la incidència de la malaltia se-

gons el moment d’emergència, però, en canvi, sí que va ser una font de variació a l’any 

2007 (P<0.001 en tots els estats d’infecció diferenciats). El percentatge d’individus CC més 

elevat es va observar a la segona cohort, i el més petit a la primera. En el cas dels individus 

PC, la major proporció d’individus en aquest estat d’infecció es va trobar a la segona co-

hort, i no es van detectar diferències significatives entre la resta de cohorts (Taula II-2). 

II.3.3 Reproducció i biomassa 

Com ja s’ha esmentat anteriorment, la densitat de D. sanguinalis en el moment de la collita 

va ser gairebé quatre vegades superior a l’any 2007 que a l’any 2006. Tot i això, la densitat 

dels individus que van florir i van produir llavors de manera normal (plantes SC) va ser 
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Figura II-3. Paràmetres demogràfics de quatre cohorts (A07, B07, C07 i D07) de D. sanguinalis 

controlades a la finca experimental de Torre Marimon (Caldes de Montbui, Vallès Oriental) al 

2007. Els gràfics mostren: (a) la proporció de supervivència acumulada (± EE, error estàndard) 

per cohort, (b) la taxa de mortalitat per interval (± EE, error estàndard) per cohort, i (c) la vari-

ació de la densitat de la població i la precipitació acumulada a intervals de 7 dies. Les línies dis-

contínues indiquen el moment d’emergència de les successives cohorts. 
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Taula II-2. Proporció de plantes de D. sanguinalis per cohort i estat d’infecció, i nombre de plan-

tes totals (ind) per cohort, recol·lectades a la finca experimental de Torre Marimon (Caldes de 

Montbui, Vallès Oriental) al 2006 i al 2007. Els estats d’infecció diferenciats són: plantes sense 

carbó (SC), plantes amb les inflorescències completament transformades en espores del carbó 

(CC), plantes amb inflorescències amb carbó, però que havien produït alguna llavor aparent-

ment viable (PC) i plantes sense florir (SF). 

Any Cohort SC CC PC SF n ind 
2006 A 06 80.5a ± 2.5 17.6a ± 2.2 1.4a ± 0.6 0.5a ± 0.3 10 1003
 B 06 73.4a ± 2.4 25.0a ± 2.5 1.1a ± 0.4 0.4a ± 0.3 10 726
 C 06 77.7a ± 3.3 18.5a ± 2.3 2.4a ± 1.5 1.5a ± 0.9 10 229
2007 A 07 97.5A ± 1.6 2.5C ± 1.6 0.0B ± 0.0 0.0C ± 0.0 8 37
 B 07 21.2B ± 1.9 64.1A ± 2.8 1.4A ± 0.2 13.3BC ± 2.6 12 7208
 C 07 15.2B ± 2.5 48.7B ± 3.9 0.4B ± 0.2 35.7AB ± 4.1 12 1424
 D 07 17.2B ± 5.9 36.3B ± 5.6 0.0B ± 0.0 46.5A ± 8.7 12 86

Per a cada any, cohort i estat d’infecció, es mostra la mitjana ± EE (error estàndard) de la mitjana. 

La mida de la mostra (n) correspon al nombre de quadrats controlats. 

Per a cada any i estat d’infecció, valors de les mitjanes amb diferents lletres indiquen diferències 

significatives (Tukey-Kramer, P<0.05), segons les anàlisis realitzades amb les dades transformades 

(arcsinus). 
 

similar en ambdós anys (608.4 i 616.4 pl m-2 ), donades les esmentades diferències entre 

anys en la proporció d’individus amb inflorescències amb carbó i també en la de plantes 

sense florir. Per altra banda, la biomassa de D. sanguinalis va representar un 74.4% del total 

de la biomassa aèria vegetal recol·lectada en els quadrats al 2006, i un 61.1% al 2007. La 

biomassa aèria mitjana de les altres espècies collides en els quadrats va ser de 69.5 g ps m-2 

al 2006, i de 501.1 g ps m-2 al 2007. 

Altres dades d’interès obtingudes durant el seguiment de la població van ser les relatives a 

l’inici del període reproductiu dels individus. L’any 2006 es va observar la primera planta 

florida el dia 7 de setembre (dia Julià 250, 24 dies després de l’emergència de la cohort 

A06). A l’any 2007, el primer individu de la cohort A07 florit es va detectar el dia 23 de 

juliol (dia Julià 204, 56 dies després de l’emergència), tot i que cal destacar que la floració 

d’aquesta cohort va ser molt esglaonada, i després de gairebé 4 mesos i d’haver passat con-

dicions importants de sequera, aproximadament el 15% dels individus supervivents de la 

cohort encara restaven sense florir. La floració de la resta de cohorts es va observar a partir 

del dia 13 de setembre (dia julià 256, 34 dies després de l’emergència de la cohort B07). 

II.3.3.1 Efecte del moment d’emergència 

Les diferents característiques reproductives avaluades en els individus SC van estar clara-
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ment influenciades pel moment d’emergència (cohort) (Taules II-3 i II-4). En general, els 

resultats d’ambdós anys van mostrar que les plantes que van emergir primer tenien una 

producció de llavors mitjana superior a la d’aquelles que van emergir més tard. La fecundi-

tat mitjana de la cohort A06 va triplicar aproximadament la de la cohort C06, i la fecunditat 

de la cohort A07 va ser gairebé 750 vegades més gran que la de la cohort D07. Al 2006, la 

major fecunditat dels individus de la cohort A06 respecte els de la cohort B06, i dels de la 

cohort B06 en relació als de la cohort C06, va ser el resultat: (i) d’un major nombre de tiges 

produïdes per planta, i (ii) d’un major nombre de cariopsis produïdes per inflorescència, 

doncs les inflorescències estaven formades per un major nombre de raquis, i a més aquests 

raquis eren també més llargs. En canvi, no es van observar diferències significatives entre 

cohorts pel que fa al nombre d’inflorescències produïdes per tija (Taules II-3 i 4). A l’any 

2007, la major part dels individus de les cohorts B07, C07 i D07 van estar formats per una 

única tija, de manera que l’increment de fecunditat mitjana observada a la cohort B07 res-

pecte a les cohorts emergides posteriorment (C07 i D07) va ser conseqüència: (i) d’un ma-

jor nombre d’inflorescències per tija, i (ii) d’un major nombre de fruits produïts per inflo-

rescència, ja que, com en el cas de l’any 2006, les inflorescències tenien més raquis i aquests 

eren més llargs (Taules II-3 i II-4). 

Tant al 2006 com al 2007, també es va detectar la influència del moment d’emergència en el 

pes sec de la biomassa aèria vegetativa i reproductiva dels individus SC (Taula II-5). Al 

2006, la biomassa mitjana reproductiva i vegetativa de la cohort A06 van ser el doble que 

les de les cohorts B06 i C06, però no es van detectar diferències significatives en l’esforç 

reproductiu. Al 2007, les plantes de la cohort A07 van pesar per terme mig gairebé 200 

vegades més que les de les altres cohorts, però en canvi, la biomassa mitjana de la resta de 

cohorts no va ser significativament diferent entre elles. Aquell any, es van observar diferèn-

cies significatives entre l’esforç reproductiu de les cohorts B07 i D07, mentre que no es van 

detectar aquestes diferències entre cadascuna d’aquestes dues cohorts i la resta (A07 i C07) 

(Taula II-5). 

En el cas de les plantes PC, les diferències entre cohorts van ser similars a les que es van 

observar en els individus SC. No obstant, com ja ha estat prèviament esmentat, no es va 

realitzar cap anàlisi estadística per avaluar les possibles dissemblances entre elles, tenint en 

compte la reduïda mida de la mostra i el diferent nombre d’individus entre cohorts (Taules 

II-6 i II-7). Cal destacar però, que en general els valors dels paràmetres avaluats en les plan-

tes en aquest estat d’infecció van ser més variables (presenten majors errors estàndards) que 

els de les plantes SC (Taules II-6 i II-7). Aquests resultats van derivar del fet que en aquest  
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Taula II-3. Producció de llavors i tiges per planta, i nombre d’inflorescències per tija, dels individus de 

D. sanguinalis aparentment sans (i.e., sense inflorescències amb carbó) recol·lectats a la finca experi-

mental de Torre Marimon (Caldes de Montbui, Vallès Oriental) al 2006 i al 2007. 

Producció de llavors 
(pl -1) 

Tiges 
 (pl -1) 

Inflorescències 
(tija -1) Any Cohort 

Mitjana ± EE     n Mitjana ± EE     n Mitjana ± EE     n 
2006 A06 319.7A ± 11.8 811 2.67A ± 0.06 811 1.25A ± 0.01 2150 
 B06 168.4B ± 8.2 531 2.02B ± 0.06 531 1.23A ± 0.02 1066 
 C06 116.6C ± 13.3 179 1.66C ± 0.10 179 1.26A ± 0.03 297 
2007 A07 6846.1- ± 685.2 35 8.91- ± 0.77 35 3.52a ± 0.16 312 
 B07 36.3a ± 1.3 1592 1.016b ± 0.003 1592 1.25b ± 0.01 1622 
 C07 11.6b ± 1.5 210 1.005b ± 0.002 210 1.06c ± 0.03 211 
 D07 9.2- ± 5.3 13 1.08- ± 0.08 13 1.07- ± 0.07 14 

Per a cada any, cohort i paràmetre, es mostra la mitjana ± EE (error estàndard) de la mitjana i la mida de 

la mostra (n). 

Per a cada any i paràmetre, valors de les mitjanes amb diferents lletres indiquen diferències significatives 

(Tukey-Kramer, P<0.05), segons les anàlisis realitzades amb les dades transformades (logaritme neperià 

+1); -: indica que no es van incloure en les anàlisis estadístiques donada la reduïda mida de la mostra en 

comparació amb la resta de cohorts. 

 

 

Taula II-4. Producció de llavors, nombre de raquis i longitud mitjana de raquis, per inflorescència, 

dels individus de D. sanguinalis aparentment sans (i.e., sense inflorescències amb carbó) recol·lectats a 

la finca experimental de Torre Marimon (Caldes de Montbui, Vallès Oriental) al 2006 i al 2007. 

Producció de llavors 
(inflorescència-1) 

Raquis 
(inflorescència-1) 

Longitud dels raquis 
(cm) Any Cohort 

Mitjana ± EE    n Mitjana ± EE     n Mitjana ± EE    n 
2006 A06 96.8A ± 1.3 2679 3.88A ± 0.02 2679 5.43A ± 0.04 2679 
 B06 68.3B ± 1.5 1308 3.46B ± 0.03 1308 4.59B ± 0.06 1308 
 C06 55.6C ± 2.6 375 3.14C ± 0.05 375 4.09C ± 0.11 375 
2007 A07 220.2a ± 4.6 1088 5.28a ± 0.09 1088 5.92a ± 0.07 1088 
 B07 28.6b ± 0.8 2020 2.41b ± 0.05 2020 2.37b ± 0.04 2014 
 C07 10.9c ± 1.2 223 1.84c ± 0.05 223 1.33c ± 0.07 221 
 D07 8.0- ± 3.1 15 1.40- ± 0.13 15 1.23- ± 0.34 15 

Per a cada any, cohort i paràmetre, es mostra la mitjana ± EE (error estàndard) de la mitjana i la mida de 

la mostra (n). 

Per a cada any i paràmetre, valors de les mitjanes amb diferents lletres indiquen diferències significatives 

(Tukey-Kramer, P<0.05), segons les anàlisis realitzades amb les dades transformades (logaritme neperià 

+1); -: indica que no es van incloure en les anàlisis estadístiques donada la reduïda mida de la mostra en 

comparació amb la resta de cohorts. 
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Taula II-5. Biomassa aèria vegetativa (g ps) i reproductiva (g ps) per planta i cohort, i esforç 

reproductiu (quocient entre la biomassa reproductiva i la vegetativa) per cohort, dels individus 

de D. sanguinalis aparentment sans (i.e., sense inflorescències amb carbó) recol·lectats a la finca 

experimental de Torre Marimon (Caldes de Montbui, Vallès Oriental) al 2006 i al 2007. 

Any Cohort Biomassa  
vegetativa (g ps pl-1)

Biomassa 
reproductiva (g ps pl-1)

Esforç 
reproductiu (%) n 

2006 A06 0.26A ± 0.03 0.18A ± 0.02 66.3A ± 2.2 10
 B06 0.13B ± 0.02 0.08B ± 0.01 64.0A ± 4.1 10
 C06 0.09B ± 0.01 0.05B ± 0.01 58.7A ± 2.3 10

2007 A07 6.88a ± 0.86 1.70a ± 0.20 25.0ab ± 1.3 8
 B07 0.04b ± 0.01 0.010b ± 0.001 27.9a ± 1.5 12
 C07 0.02b ± 0.002 0.004b ± 0.001 22.4ab ± 3.5 12
 D07 0.01b ± 0.002 0.002b ± 0.000 17.0b ± 3.3 7

Per cada any, cohort i paràmetre, es mostra la mitjana ± EE (error estàndard) de la mitjana; n cor-

respon a la mida de la mostra, en aquest cas el nombre de quadrats controlats. 

Per a cada any i paràmetre, valors de les mitjanes de les cohorts amb diferents lletres indiquen dife-

rències significatives (Tukey-Kramer, P<0.05), segons l’anàlisi de les dades transformades (logarit-

me neperià +1 per la biomassa vegetativa i reproductiva, i arcsinus per l’assignació reproductiva). 

 

 

Taula II-6. Característiques reproductives i nombre de tiges per planta i cohort, dels individus 

de D. sanguinalis amb inflorescències amb carbó, però que també havien produït alguna llavor 

aparentment viable, recol·lectats a la finca experimental de Torre Marimon (Caldes de  

Montbui, Vallès Oriental) al 2006 i 2007. 

Any Cohort Tiges  
(pl-1) 

Inflorescències
sanes (pl-1) 

Inflorescències 
amb carbó (pl-1)   n 

2006 A06 3.3 ± 0.5 2.4 ± 0.7 5.0 ± 1.9 12 
 B06 2.1 ± 0.6 1.1 ± 0.5 2.7 ± 0.9 7 
 C06 2.0 ± 0.6 1.0 ± 0.3 1.8 ± 0.4 5 

2007 B07 1.01 ± 0.01 0.8 ± 0.1 1.4 ± 0.1 101 
 C07 1.00 ± 0.00 0.7 ± 0.2 1.0 ± 0.1 6 

Per a cada any, cohort i paràmetre, es mostra la mitjana ± EE (error estàndard) de la mitjana; n 

correspon a la mida de la mostra, en aquest cas el nombre de plantes recol·lectades en aquest estat 

d’infecció. A les cohorts A07 i D07 no es va observar cap individu parcialment infectat. 
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Taula II-7. Biomassa vegetativa (g ps) i reproductiva (g ps) per planta i cohort, i esforç repro-

ductiu (quocient entre la biomassa vegetativa i la reproductiva) per cohort, dels individus de  

D. sanguinalis amb inflorescències amb carbó, però que també havien produït alguna llavor apa-

rentment viable, recol·lectats a la finca experimental de Torre Marimon (Caldes de Montbui, 

Vallès Oriental) al 2006 i al 2007. 

Any Cohort Biomassa 
vegetativa (g ps pl-1)

Biomassa 
 reproductiva (g ps pl-1)

Esforç 
reproductiu (%) n 

2006 A06 0.56 ± 0.12 0.11 ± 0.02 29.1 ± 9.4 6 
 B06 0.20 ± 0.10 0.04 ± 0.02 24.1 ± 5.3 6 
 C06 0.06 ± 0.02 0.02 ± 0.01 31.2 ± 4.9 3 

2007 B07 0.04 ± 0.01 0.009 ± 0.002 22.3 ± 2.3 12 
 C07 0.02 ± 0.01 0.004 ± 0.002 23.8 ± 13.1 3 

Per a cada any, cohort i paràmetre, es mostra la mitjana ± EE (error estàndard) de la mitjana; n 

correspon a la mida de la mostra dels paràmetres, en aquest cas al nombre de quadrats controlats on 

es van recol·lectar individus en aquest estat d’infecció. A les cohorts A07 i D07 no es va observar 

cap individu parcialment infectat. 

 

estat d’infecció es van incloure individus amb diferents nivells d’afectació del fong, és a dir, 

es van incloure des de plantes que tenien totes les inflorescències aparentment sanes (sense 

carbó) i només una amb algun o alguns raïms transformats en espores del fong, fins a plan-

tes que tenien una inflorescència amb carbó que havia produït una o molt poques llavors 

aparentment sanes i la resta completament transformades en espores del fong. Al 2007, la 

fecunditat mitjana de les plantes PC de la cohort B07 va ser de 17.2 ± 3.5 llavors pl-1 i la 

dels individus de la cohort C07 va ser de 3.0 ± 1.7 llavors pl-1. No es van observar individus 

en aquest estat d’infecció ni a la cohort A07 ni a la D07 (Taula II-2). 

La pluja de llavors per unitat d’àrea estimada de la població de D. sanguinalis va ser de 

147804 llavors m-2 al 2006 i de 99982 llavors m-2 al 2007. Al 2007, els individus de la cohort 

A07 (que representaven un 1.9% del conjunt d’individus de la població supervivents al final 

del cicle anual) van produir el 80% del total de les llavors produïdes per la població. En 

canvi, la cohort B07 va produir aproximadament el 19%, i les cohorts C07 i D07 menys de 

l’1%. Al 2006, les cohorts A06, B06 i C06 van contribuir a la pluja de llavors de la població 

en un 70%, 24% i 6%, respectivament. 

II.3.3.2 Variació entre anys 

Per a cada any, les mitjanes del nombre d’inflorescències i llavors per individu SC, així com 

la seva biomassa vegetativa i reproductiva, i l’esforç reproductiu es mostren a la Taula II-8. 

Els resultats de les ANCOVA (Taula II-9) van denotar que l’any va ser una font de variació 
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Taula II-8. Nombre d’inflorescències i llavors per planta, biomassa reproductiva i vegetativa per 

planta, i esforç reproductiu (quocient entre la biomassa reproductiva i la biomassa vegetativa), 

dels individus de D. sanguinalis aparentment sans (i.e., sense inflorescències amb carbó)  

recol·lectats a la finca experimental de Torre Marimon (Caldes de Montbui, Vallès Oriental) al 

2006 i al 2007. 

       2006     2007 
Paràmetres Mitjana ± EE    n Mitjana ± EE    n 
Inflorescències (pl-1) 2.87 ± 0.06 1521 1.83 ± 0.11 1850 
Llavors (pl-1) 242.9 ± 7.4 1521 162.1 ± 25.1 1850 
Biomassa vegetativa (g ps pl-1) 0.19 ± 0.02 10 0.16 ± 0.05 12 
Biomassa reproductiva (g ps pl-1) 0.12 ± 0.01 10 0.04 ± 0.01 12 
Esforç reproductiu (%) 65.2 ± 2.4 10 26.6 ± 1.4 12 

Per a cada paràmetre i any, es mostra la mitjana ± EE (error estàndard) de la mitjana i la mida de la 

mostra (n, nombre de plantes pel nombre d’inflorescències i llavors, i nombre de quadres mostre-

jats per les biomasses i l’esforç reproductiu. 

 

 

Taula II-9. Significació de les fonts de variació de les anàlisis de covariància (ANCOVA) realit-

zades per a les característiques reproductives, nombre d’inflorescències i llavors per planta, i 

pels paràmetres de biomassa per planta, dels individus de D. sanguinalis aparentment sans (i.e., 

sense inflorescències amb carbó) recol·lectats a la finca experimental de Torre Marimon  

(Caldes de Montbui, Vallès Oriental) al 2006 i 2007. El model utilitzat considera l’any (A) com 

a factor principal, i la densitat de D. sanguinalis (D) i la biomassa d’altres espècies (B) en el mo-

ment de la recol·lecció com a covariables. 

 Factor Covariables Interaccions 

Paràmetre 
Any 
(A) 

Densitat 
(D) 

Biomassa 
d’altres (B) AxD AxB 

Inflorescències (pl-1) 0.013 <0.0001 <0.0001 0.038 <0.0001 
Llavors (pl-1) 0.008 <0.0001 0.009 0.116 <0.0001 
Biomassa vegetativa (g ps pl-1) 0.022 0.001 0.172 0.020 0.419 
Biomassa reproductiva (g ps pl-1) 0.202 <0.0001 0.008 0.131 0.017 
Esforç reproductiu (%) 0.113 0.864 0.659 0.214 0.253 

Els resultats estan basats en les dades transformades (arcsinus per a l’esforç reproductiu i logaritme 

neperià +1 per a la resta). 
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significativa (ja que el factor any va ser significatiu i/o la interacció del factor any amb una o les 

dues covariables va ser significativa, P<0.05) per a tots els paràmetres, excepte per a l’esforç re-

productiu. També es va detectar que tant la densitat de D. sanguinalis, com la biomassa d’altres 

espècies, van ser covariables significatives en el nombre de cariopsis i d’inflorescències produïdes 

per planta, i també en la biomassa reproductiva per individu. Per contra, en el cas de la biomassa 

vegetativa no es va observar que la biomassa d’altres espècies fos una covariable significativa. 

D’altra banda, cap de les dues covariables van ser fonts de variació significatives en l’esforç re-

productiu. En aquest cas, l’ANOVA seguida de la separació de mitjanes va mostrar que l’esforç 

reproductiu de l’any 2006 (65.2%) va ser significativament superior al de l’any 2007 (26.6%). 

II.4 Discussió 

L’efecte del moment d’emergència de D. sanguinalis en la supervivència va ser diferent segons 

l’any. Al 2006, el moment d’emergència no va tenir un efecte important en la mortalitat de la po-

blació, en canvi al 2007 els individus de la primera i l'última cohort van experimentar una mortali-

tat més elevada que la resta (Taula II-2). Malgrat aquestes diferències, quan es van comparar les 

cohorts que van emergir amb pocs dies de diferència d’ambdós anys, es va observar que en gene-

ral els individus que havien emergit primer mostraven una taxa de mortalitat per interval menor 

que els de les cohorts que havien emergit més tard (Figures II-2 i II-3). La importància del mo-

ment d’emergència en la supervivència individual ja ha estat prèviament documentada per a  

D. sanguinalis (Mohler i Callaway, 1992; Oreja i de la Fuente, 2005), així com en moltes altres es-

pècies de males herbes (p. ex. Fernández-Quintanilla et al., 1986; Lindquist et al., 1995; Sans i  

Masalles, 1997). En general, aquests estudis han mostrat que en condicions de cultiu les cohorts 

que emergeixen primer tenen una taxa de supervivència més elevada que aquelles que emergeixen 

més tard. No obstant, els efectes de les condicions ambientals, juntament amb les pràctiques de 

cultiu i de treball del sòl, i la densitat, tenen un paper clau en els patrons de supervivència  

(Liebman et al., 2001). En el nostre cas, s’han detectat importants efectes de la precipitació inci-

dent i de la densitat (i per tant de la competència intraspecífica) en la taxa de mortalitat per inter-

val. També hi podrien haver influenciat altres factors com la presència del carbó (U. syntherismae). 

Tot i això, la metodologia del nostre experiment i les característiques de la malaltia no van perme-

tre avaluar si el carbó havia tingut alguna influència en la mortalitat de la població de D. sanguinalis 

al llarg del seu cicle de creixement. Per discutir aquesta qüestió, és necessari realitzar estudis en 

condicions controlades on el fong sigui inoculat artificialment en plantes de D. sanguinalis. En el 
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treball realitzat per Johnson i Baudoin (1997), en què es van provar diferents mètodes 

d’inoculació per infectar Digitaria ciliaris amb U. syntherismae, es va observar una reducció de la 

supervivència de l’espècie arvense en alguns tractaments, però no en d’altres. Els autors van ar-

gumentar que la reducció de la supervivència observada podria haver estat conseqüència de la 

infecció del carbó, però per altra banda també expliquen que podria ser el resultat, en part, de la 

presència de microorganismes contaminants en l'inòcul utilitzat. Altres treballs que han estudiat 

altres interaccions planta-carbó han observat diferents efectes dels patògens en la supervivència 

dels seus hostatgers. Per exemple, individus de Bromus catharticus infectats per Ustilago bullata no 

van mostrar una mortalitat més elevada que els individus sans (García-Guzmán et al., 1996). En 

canvi, individus de Cynodon dactylon infectats per Ustilago cynodontis van tenir una supervivència més 

baixa que les plantes no infectades, però només en situació d’alta densitat (García-Guzmán i Bur-

don, 1997). En la interacció Silene alba - Ustilago violacea es va evidenciar la influència dels factors 

ambientals en l’efecte de la infecció en la supervivència dels individus (Thrall i Jarosz, 1994b). 

El moment d’emergència va tenir un efecte decisiu en la producció de llavors de la població. En 

ambdós anys, els individus que van emergir primer, i que van florir normalment sense presentar 

cap signe extern de la malaltia produïda per U. syntherismae (plantes SC), van produir una major 

quantitat de llavors, i van contribuir més a la pluja de llavors de la població, que els individus SC 

que van emergir més tard (Taules II-3 i II-4). Aquests resultats suggereixen una possible pressió 

de selecció a favor dels individus que emergeixen primer. En aquest sentit, en la revisió de Geber 

i Griffen (2003) s’evidencia que l’emergència primerenca és un tret hereditari sotmès a una forta 

pressió de selecció ja que minimitza les interaccions competitives. 

Les diferències entre cohorts comentades anteriorment poden explicar-se, parcialment, conside-

rant la possible competència asimètrica entre els individus de les diferents cohorts, tenint en 

compte que els individus que van emergir primer tenien una major biomassa que aquells que van 

emergir més tard (Taula II-5). A més, aquestes diferències podrien estar associades a un període 

de creixement més llarg dels individus que van emergir primer. Mohler i Callaway (1995), Aguyoh 

i Masiunas (2003), i Oreja i de la Fuente (2005) també van documentar un efecte important del 

moment d’emergència en la producció de llavors de D. sanguinalis en diferents condicions de cul-

tiu. Com en el nostre estudi, la producció de llavors i la contribució a la pluja de llavors va ser 

major en les cohorts que van emergir primer. No obstant, en general en aquests treballs es van 

observar valors de fecunditats individuals més elevats que en el nostre estudi, però en canvi, va-

lors de pluja de llavors molt inferiors. Aquestes diferències podrien ser causades, almenys parci-
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alment, per les diferents condicions de creixement. El nostre treball es va dur a terme en un camp 

no cultivat, però la població de D. sanguinalis va créixer en una situació d’alta densitat. En les ano-

menades comunitats de males herbes, com en d’altres comunitats de plantes, el moment 

d’emergència sovint determina si una planta competeix amb les seves veïnes, és consumida per 

herbívors o és infectada per patògens, i si floreix, es reprodueix i madura adequadament al final 

de l’estació de creixement (Fenner i Kitajima, 1999; Forcella et al., 2000). 

D’altra banda, la diferent contribució de cada cohort en el banc de llavors del sòl podria influen-

ciar de manera important la dinàmica del banc de llavors de D. sanguinalis, així com el seu control, 

atès que llavors produïdes per individus de diferents cohorts podrien tenir diferents nivells de 

dormició i diferents respostes a condicions ambientals (Baskin i Baskin, 2001). A més a més, en 

una població de D. sanguinalis en interacció amb U. syntherismae, les llavors produïdes pels indivi-

dus PC podrien també tenir característiques diferents que les produïdes pels individus SC. Per 

exemple Govinthasamy i Cavers (1995) van observar que les llavors d’individus de Panicum dicho-

tomiflorum infectats pel carbó Ustilago destruens tenien una menor viabilitat i una dormició més dèbil 

que aquelles produïdes pels individus no infectats. Tot i que en el nostre cas aquestes llavors pro-

duïdes per les plantes PS representen una proporció molt petita de la pluja de llavors de la pobla-

ció (<0.001% segons les dades de l’any 2007), aquestes podrien ser rellevants en el manteniment 

de la interacció al llarg del temps generacional. 

Els nostres resultats també van mostrar que el moment d’emergència va tenir una influència sig-

nificativa en la biomassa reproductiva i vegetativa de les plantes SC. En canvi, en el cas de l’esforç 

reproductiu no es va detectar que fos una font de variació significativa al 2006, i a l’any 2007 no-

més es van trobar diferències significatives entre les cohorts B07 i D07 (Taula II-5). Per aquest 

últim paràmetre, quan es van comparar els dos anys avaluats, no es va observar un efecte signifi-

catiu ni de la densitat de D. sanguinalis ni de la biomassa d’altres espècies (Taula II-9). En conjunt, 

aquests resultats podrien indicar que en el cas de D. sanguinalis l’assignació de recursos a la repro-

ducció té un important component genètic (al 2006 no es van observar diferències intraannuals, i 

al 2007 només es van detectar diferències entre les cohorts B07 i D07, Taula II-5), tot i que els 

factors ambientals també sembla que hi poden influenciar (diferències interannuals, Taula II-8). 

En relació als resultats obtinguts pel que fa a l’esforç reproductiu segons la cohort, cal esmentar 

que Peters i Dunn (1971) van documentar un control fotoperíodic de dia curt de l’inici del perío-

de de floració de D. sanguinalis i, per tant, a priori s’esperava trobar que els individus que havien 

emergit abans tindrien un menor esforç reproductiu que aquells que havien emergit més tard com 
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a conseqüència d’un període prereproductiu més prolongat, de manera similar al que Shitaka i 

Hirose (1993) van observar per Xanthium canadense. Cal especificar però, que el mètode que vam 

utilitzar per avaluar la biomassa reproductiva va ser inexacte ja en el moment de la recol·lecció de 

les plantes alguns individus de D. sanguinalis ja havien començat a dispersar les espiguetes (unitats 

de dispersió). La recol·lecció gradual de les espiguetes segons la cohort va ser impracticable tenint 

en compte l’elevada densitat de D. sanguinalis en els dos anys d’estudi. 

Per altra banda, també es va observar una elevada plasticitat fenotípica de D. sanguinalis en 

l’emergència, i en els diferents paràmetres reproductius i de biomassa avaluats (Taules II-1, II-3, 

II-4 i II-5). En les espècies arvenses, aquesta plasticitat suposa una avantatge per persistir, compe-

tir i dispersar-se de manera eficient en ambients heterogenis, com poden ser els hàbitats ruderals 

o de cultiu, ja que li confereix la capacitat de germinar, créixer i reproduir-se en un gran ventall de 

condicions ambientals (Sans i Masalles, 1994; Caton et al., 1997; Swanton et al., 2000; Li i Yang, 

2008). A més, aquesta capacitat té implicacions per al maneig d’aquestes espècies. Com s’ha ob-

servat en el cas de D. sanguinalis, uns pocs individus que escapessin de les pràctiques de control 

podrien produir i mantenir una pluja de llavors constant (Radosevich et al., 2007). Per exemple, 

els individus de la cohort A07 van produir per terme mig gairebé 750 vegades més de llavors que 

els individus de la cohort D07. 

Els nostres resultats també indiquen que, en ambdós anys, el carbó va tenir un efecte dràstic en la 

producció de llavors de la població de D. sanguinalis, ja que menys del 6% dels individus de D. san-

guinalis supervivents en el moment de la recol·lecció i amb inflorescències afectades pel carbó van 

poder produir alguna llavor. En referència a la taxa reproductiva bàsica de la població (Silvertown 

i Charlesworth, 2001; Begon et al., 2006), cada plàntula va produir per terme mig 166.7 llavors al 

2006, mentre que aquest valor es va reduir fins a 27.2 llavors al 2007. Utilitzant les mateixes da-

des, però suposant que cada individu amb inflorescències amb carbó hagués produït un nombre 

de llavors igual a la mitjana de les llavors produïdes per les plantes sense carbó (SC), aleshores 

cada individu emergit hagués produït per terme mig 213.1 llavors al 2006 i 106 llavors al 2007, i la 

pluja de llavors de la població hagués incrementat un 27.9% al 2006 i gairebé quadruplicat al 

2007. Aquests valors poden considerar-se una primera estimació de l’efecte del carbó en la fecun-

ditat, la pluja de llavors i la taxa reproductiva bàsica de la població. 

En la descripció del patosistema D. sanguinalis - U. syntherismae realitzada per Gaskin (1958) es diu 

literalment que en una mateixa localitat les plantes malaltes apareixen primer que les plantes sa-

nes. En canvi, Johnson i Baudoin (1997) esmenten que les inflorescències amb carbó esdevenen 
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visibles a finals d’estiu i a la tardor, unes quantes setmanes després que les plantes sanes hagin 

començat a florir. Els nostres resultats no estan en consonància en cap d’aquestes dues observa-

cions, ja que nosaltres no vam observar ni que les plantes que van emergir primer tinguessin una 

major probabilitat de presentar inflorescències afectades pel carbó (Taula II-2), ni tampoc que les 

inflorescències de les plantes CC i PC comencessin a emergir abans que les de les plantes SC o 

viceversa. Boguena et al. (2007) va trobar que les teliòspores d’Ustilago bullata, espècie de carbó 

que infecta a Bromus tectorum, germinen entre els 2.5ºC i els 25ºC, i van exposar que les lleugeres 

diferències en el rang de temperatura en què el fong i la planta hostatgera poden germinar podri-

en explicar les diferències en la incidència de la malaltia segons el moment d’emergència de 

l’hostatger. Els nostres resultats indiquen que el rang de factors ambientals en què les teliòspores 

d’U. syntherismae germinen podria coincidir o excedir l’amplitud de germinació de les llavors de  

D. sanguinalis, ja que en totes les cohorts es van detectar individus amb inflorescències amb carbó. 

Per altra banda, i a diferència del que comenta Norton (1896), nosaltres hem observat que els 

individus que emergeixen més tard tenen les mateixes o més baixes probabilitats de poder produir 

llavors tot i tenir inflorescències amb carbó (PC) que els individus que emergeixen abans (Taula 

II-2). Cal esmentar, que les plantes PC són de gran importància des d’un punt de vista evolutiu, ja 

que alliberen tant llavors aparentment sanes com teliòspores aparentment viables, i podria ser 

molt interessant explorar la seva importància relativa tant en l’aptitud biològica de l’hostatger com 

en la del patogen en les següents generacions. Burdon i Thrall (2008) discuteixen que, a través de 

la interfície entre els sistemes de producció agrícola i les comunitats naturals de plantes, la dinà-

mica ecològica i evolutiva de les interaccions de tipus planta-patogen pot tenir un interès particu-

lar, tenint en compte que la naturalesa temporal i espacial de les interaccions entre plantes hostat-

geres i els seus fongs patogens és sempre canviant. La interacció entre D. sanguinalis i U. syntheris-

mae podria ser un cas d’estudi. 

En conclusió, els nostres resultats van indicar que el moment d’emergència té un important efec-

te en la producció de llavors de la població de D. sanguinalis, inclús entre cohorts emergides amb 

pocs dies de diferència. Tant al 2006 com al 2007, els individus que van emergir primer van con-

tribuir significativament més al banc de llavors del sòl que els individus que van emergir més tard. 

Per altra banda, els resultats també van evidenciar que el carbó U. syntherismae pot constrènyer 

significativament el creixement de la població de D. sanguinalis, mitjançant la reducció de la fecun-

ditat individual i la pluja de llavors de la població. A més, els nostres resultats suggereixen que el 

moment d’emergència de l’hostatger no és un factor que limita la incidència de la malaltia. 
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Capítol III  

Efectes del fong Ustilago syntherismae i de la competència 

en la morfologia, fecunditat i biomassa de Digitaria  

sanguinalis 

III.1 Introducció 

Els fongs patògens de plantes poden influenciar directament l’aptitud biològica de l’hostatger 

modificant la seva supervivència i/o reproducció o, indirectament, alterant el seu creixement, 

capacitat competitiva i/o susceptibilitat als herbívors o a altres paràsits (Burdon, 1987; Jarosz i 

Davelos, 1995). Els carbons del gènere Ustilago són importants patògens de plantes distribuïts 

arreu del món, que infecten tant espècies monocotiledònies com dicotiledònies. Algunes espècies 

del gènere Ustilago han estat extensament estudiades com a conseqüència del seu important im-

pacte en plantes amb un especial interès econòmic (p.ex. Ustilago maydis, U. tritici, U. avenae,  

U. nuda) (Agrios, 1997). En menor grau també s’han realitzat estudis sobre Ustilago paràsits 

d’espècies silvestres. Aquests treballs s’han centrat fonamentalment en patògens d’espècies pe-

rennes, tal i com reflecteixen les revisions de Wennström (1994; 1999), tot i que també s’han e-

xaminat algunes interaccions entre espècies de carbons i plantes silvestres anuals (p. ex. Mack i 

Pyke, 1984; Govinthasamy i Cavers, 1995; Meyer et al., 2001; Boguena et al., 2007). 

U. syntherismae és un carbó que causa infeccions sistèmiques a diverses espècies del gènere Digita-

ria, entre elles la forcadella (D. sanguinalis) (Gaskin, 1958; Farr et al., 2009). Com succeeix en 

d’altres infeccions de carbons sistèmics en cespitoses, l’únic signe morfològic inequívoc de la 

malaltia a nivell macroscòpic és la presència d’inflorescències transformades en masses pulveru-

lentes d’espores. Els sorus substitueixen les espiguetes i les inflorescències amb carbó acostumen 

a romandre tancades per les fulles superiors (Gaskin, 1958; Vánky, 1994). 

L’estudi de la interacció D. sanguinalis - U. syntherismae pot ser especialment interessant en el con-

text del control biològic, tenint en compte el dràstic efecte, citat a la literatura, d’U. syntherismae 



40 

sobre la reproducció d’aquesta espècie i l’alt grau d’especialització hostatger-patogen (Johnson i 

Baudoin, 1997). Molts pocs treballs proporcionen informació sobre el patosistema i, a més,  

aquests només presenten descripcions a nivell qualitatiu (Norton, 1896; Halsted, 1899; Fischer i 

Holton, 1957; Gaskin, 1958). Per programar una estratègia de biocontrol és necessari conèixer i 

quantificar alguns aspectes de la interacció entre la mala herba i el seu patogen, com per exemple, 

la naturalesa del procés d’infecció, l’efecte de la densitat de l’hostatger i la relativa habilitat com-

petitiva de les plantes sanes i infectades (Smith i Holt, 1997). Sobre la interacció entre D. sanguina-

lis i U. syntherismae, és conegut que les plantes malaltes són més petites que les sanes i presenten 

entrenusos i fulles més curtes, però en canvi són més frondoses. U. syntherismae també sembla que 

retarda l’inici del període de senescència dels individus de D. sanguinalis (Halsted, 1899; Gaskin, 

1958). En condicions de camp, la malaltia només es pot distingir en estadis avançats del cicle de 

vida de l’hostatger. El primer símptoma visible és una lleugera separació entre la beina de la fulla 

bandera i la tija (Mas et al., 2006).  

Els objectius d’aquest estudi van ser: (i) quantificar els efectes d’U. syntherismae i de la competència 

(intra- i interespecífica) en la morfologia, la biomassa i la fecunditat de D. sanguinalis, i (ii) estudiar 

la influència de la densitat de D. sanguinalis en la incidència de la malaltia. Per assolir aquests ob-

jectius es van dur a terme dos experiments diferents. L’Experiment I va consistir en mostrejar al 

final del cicle de vida, i durant dos anys consecutius, una població de D. sanguinalis que havia cres-

cut en condicions naturals. En l’Experiment II, en canvi, es va estudiar una població monoespecí-

fica de D. sanguinalis en la que es van manipular les densitats de l’espècie arvense. 

III.2 Material i mètodes 

III.2.1 Experiment I: Estudi d’una població de D. sanguinalis al final del 

cicle anual 

Aquest estudi es va dur a terme en un camp de la finca experimental de Torre Marimon (Caldes 

de Montbui, Vallès Oriental, 41º36'44"N 2º10'17"E/UTM 31N 4607078N 431060E). 

A finals d’octubre de 2006 i 2007, gairebé al final del cicle anual de D. sanguinalis, es va realitzar un 

mostreig de la població de D. sanguinalis que havia emergit en el camp de manera natural després 

de la collita del cereal (18 de juliol de 2006 i 20 de maig de 2007) cultivat durant la campanya 

d’hivern. En anys anteriors, en aquest camp s’hi havia detectat la presència d’una població de  
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D. sanguinalis amb alguns individus infectats pel carbó U. syntherismae (Mas et al., 2006). 

Concretament, en ambdós anys es va realitzar un mostreig regular de la població de D. sanguinalis 

al llarg de dos (2006) o tres (2007) transsectes separats 2 m. La unitat mostral utilitzada va ser un 

quadrat de 50 x 50 cm2. A l’any 2006 es van mostrejar un total de 10 quadrats i, a l’any 2007, 12 

quadrats. Aquests quadrats mostrejats corresponen als quadrats que es van controlar durant 

l’estudi de la dinàmica de la població presentat en el Capítol II. 

A cada quadrat mostrejat es van comptar, classificar i recol·lectar els individus de D. sanguinalis 

tenint en compte si presentaven signes externs de la infecció produïda per U. syntherismae. Es van 

diferenciar fins a quatre estats d’infecció: (i) plantes florides i que no manifestaven cap signe ex-

tern de la malaltia, és a dir plantes sense carbó (SC), (ii) plantes amb totes les inflorescències 

transformades en espores del carbó i que no havien produït cap llavor, és a dir plantes amb les 

inflorescències completament carbonades (CC), (iii) plantes amb alguna inflorescència transfor-

mada en espores del carbó, però que també presentaven alguna o algunes llavors aparentment 

sanes, és a dir plantes amb inflorescències parcialment carbonades (PC), i (iv) plantes que no ha-

vien arribat a florir i per tant no presentaven cap signe extern de la infecció, és a dir plantes sense 

florir (SF). Per a cada quadrat també es va recol·lectar la biomassa aèria de les altres espècies pre-

sents. 

El mateix dia de ser recol·lectades, les plantes de D. sanguinalis van ser congelades amb l’objectiu 

de poder ser processades detalladament al laboratori. Abans de ser processades, les plantes es 

deixaven descongelar a temperatura ambient. Per a cadascun dels individus, es van mesurar els 

següents caràcters morfològics: nombre de tiges (ramificacions a la base), nombre de nusos, rami-

ficacions, i inflorescències per tija, i alçada de cada tija des del coll de l’arrel fins a la fulla bandera. 

A més a més, en el cas de les plantes SC es va estimar el nombre de fruits (cariopsis) produïts per 

individu. Aquesta estimació es va fer a partir d’una relació al·lomètrica entre la longitud dels ra-

quis de les inflorescències (cm) i el nombre de llavors (cariopsis), establerta cada any a partir 

d’una submostra de 50 plantes SC del total de plantes recol·lectades (2006: ln(y+1) = 1.6668 · 

· ln(x+1), R2=0.99, P<0.001; 2007: ln (y+1) = 1.8615 · ln (x+1), R2=0.99, P<0.001; on x és la 

longitud del raquis en cm i y el nombre de llavors). Per a les plantes PC, el nombre de llavors 

només es va avaluar al 2007, comptant directament les llavors aparentment sanes produïdes. 

Un cop processades les plantes, es va determinar el pes sec de la biomassa aèria per quadrat i 

estat d’infecció (SC, CC, PC i SF). També es va determinar el pes sec de la biomassa aèria de les 

altres espècies collides en els quadrats. 
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A més, en el mostreig de l’any 2006, es van obtenir dades del nombre de ramets (tiges basals) i la 

proporció de ramets en cada estat d’infecció de 16 quadrats més, també d’una mida de 50 x 50 

cm2. Aquests quadrats estaven distribuïts regularment seguint els transsectes definits en el mos-

treig de la població de D. sanguinalis descrit en aquest apartat. 

III.2.1.1 Anàlisi de dades 

Efectes del patogen en la morfologia i la biomassa 

Els valors dels paràmetres morfològics i de biomassa de les plantes SC i CC es van sotmetre a 

una ANOVA seguida d’una separació de mitjanes amb el test de Tukey-Kramer (P<0.05), consi-

derant com a factors fixes principals l’estat d’infecció (amb dos nivells, SC i CC) i l’any (amb dos 

nivells, 2006 i 2007), així com la interacció entre ambdós factors. Concretament els paràmetres 

analitzats van ser: nombre de tiges, nusos, ramificacions i inflorescències, per individu, alçada de 

la tija principal i biomassa aèria per individu. Les anàlisis es van realitzar amb el procediment 

SAS/GLM (SAS Institute Inc., 1999) utilitzant les dades transformades (logaritme neperià +1; 

Gomez i Gomez, 1984). A més a més, es van inspeccionar els residuals. 

Efectes de la densitat en la incidència de la malaltia 

Per a cada any, es va avaluar la possible relació lineal entre (i) la densitat d’individus i el nivell 

d’incidència de la malaltia mesurat a nivell d’individu (percentatge d’individus amb carbó, SC i 

CC) (dades de 10 quadrats al 2006 i de 12 quadrats al 2007), i (ii) la densitat de ramets (tiges ba-

sals) i el nivell d’incidència de la malaltia mesurat a nivell de ramet (percentatge de ramets amb 

carbó, SC i CC) (dades de 26 quadrats al 2006 i de 12 quadrats al 2007). Aquestes anàlisis es van 

fer amb el procediment SAS/GLM (SAS Institute Inc., 1999), utilitzant els quadrats mostrejats 

com a unitats experimentals i les dades transformades (arcsinus per les proporcions d’infecció i 

logaritme neperià +1 per les densitats; Gomez i Gomez, 1984). A més a més, es va realitzar les 

corresponents anàlisis dels residuals. 

Efectes de la competència intra- i interespecífica 

Per valorar (i) si es detectaven efectes de la competència intra- i interespecífica en els paràmetres 

morfològics i la biomassa individual de les plantes SC i CC, i (ii) si aquests efectes eren diferents 

entre les plantes SC i CC, es va realitzar una anàlisi de la covariància (ANCOVA) per a cada pa-

ràmetre avaluat i any. En les ANCOVA es va considerar l’estat d’infecció com a factor principal 

(amb dos nivells, SC i CC), i la densitat de D. sanguinalis i la biomassa d’altres espècies com a co-
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variables, així com la interacció entre el factor i cada covariable. Es va realitzar una ANCOVA 

per a cada paràmetre, enlloc d’una regressió lineal múltiple amb dues variables independents 

(densitat i biomassa d’altres espècies) per a cada estat d’infecció i paràmetre, perquè l’objectiu de 

l’anàlisi no només era estimar la relació entre el paràmetre i les dues covariables, sinó que també 

es volia avaluar si es detectava que aquestes relacions eren significativament diferents en funció 

de l’estat d’infecció de l’individu. 

Les anàlisis es van realitzar utilitzant el procediment SAS/GLM al que s’hi va incorporar la rutina 

ESTIMATE per estimar, per a cada nivell del factor principal (SC i CC), els coeficients de regres-

sió que relacionen cada paràmetre amb la densitat de D. sanguinalis i amb la biomassa de les altres 

espècies (Milliken i Johnson, 2002). Previ a les anàlisis, les dades es van transformar (logaritme 

neperià +1; Gomez i Gomez, 1984). Posteriorment, també es van realitzar les corresponents anà-

lisis dels residuals. 

III.2.2 Experiment II: Estudi d’una població de D. sanguinalis mono-

específica 

Aquest experiment es va dur a terme l’any 2007 en la mateixa parcel·la que l’Experiment I.  

Es va treballar amb 4 densitats de D. sanguinalis diferents: 100, 200, 400 i 800 individus m-2.  

Aquestes densitats es van seleccionar tenint en compte les altes densitats de l’espècie observades 

en la parcel·la al 2006. El disseny experimental que es va utilitzar va ser de blocs a l’atzar amb tres 

repeticions per densitat. La unitat experimental de cada repetició corresponia a un quadrat de  

50 x 50 cm2.  

A principis d’agost de 2007, es van marcar els quadrats en una zona de la parcel·la completament 

lliure de plantes i, a mitjans d’agost, es va detectar un pols d’emergència de plàntules de D. sangui-

nalis. Transcorreguda una setmana des de l’emergència, es va realitzar una aclarida de plàntules de 

D. sanguinalis per aconseguir les densitats desitjades i es van eliminar les plàntules de les altres 

espècies. Les densitats es van mantenir al llarg de tot el període de creixement de l’espècie, ja que 

durant el transcurs de l’experiment no es va observar la mort de cap dels individus i, a més, periò-

dicament s’eliminaven els individus d’altres espècies i de D. sanguinalis que emergien en els qua-

drats. 

A finals d’octubre de 2007, és a dir, gairebé al final del cicle de vida anual de la planta, els indivi-

dus de cada repetició es van recol·lectar i classificar segons l’estat d’infecció. Es van utilitzar els 
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mateixos estats d’infecció i criteris definits en l’Experiment I: plantes sense carbó (SC), plantes 

completament carbonades (CC), plantes parcialment carbonades (PC), i plantes sense florir (SF) 

(Apartat III.2.1). 

Un cop recol·lectades, es van obtenir dades sobre la morfologia, la fecunditat i la biomassa aèria 

per individu i estat d’infecció, de manera similar a l’Experiment I (Apartat III.2.1). 

III.2.2.1 Anàlisi de dades 

Per als paràmetres morfològics i la biomassa aèria per individu, es van avaluar els efectes de la 

densitat i del fong mitjançant una ANOVA seguida d’una separació de mitjanes amb el test de 

Tukey-Kramer (P<0.05), considerant la densitat (amb 4 nivells corresponents a les 4 densitats 

estudiades), l’estat d’infecció (amb 2 nivells, SC i CC) i la interacció entre aquests dos factors com 

a factors fixes, i el bloc com a factor aleatori. Concretament els paràmetres analitzats van ser: 

nombre de tiges, nusos, ramificacions i inflorescències, per individu, alçada de la tija principal, i 

biomassa aèria per individu. Aquestes anàlisis es van dur a terme amb el procediment 

SAS/MIXED (SAS Institute Inc., 1999). Prèviament, les dades es van transformar (logaritme 

neperià +1; Gomez i Gomez, 1984). El factor estat d’infecció només va considerar dos nivells 

(SC i CC), donat el baix nombre de plantes PC collides en els quadrats. Després de les anàlisis, es 

van inspeccionar els residuals. 

De manera similar a l’Experiment I, també es va avaluar la possible relació lineal entre la densitat 

d’individus i el percentatge d’individus amb carbó (CC i PC), i entre la densitat de ramets i el per-

centatge de ramets amb carbó (CC i PC) (Apartat III.2.1.1). 

III.3 Resultats 

III.3.1 Experiment I: Estudi d’una població de D. sanguinalis al final del 

cicle anual 

Al 2006, es van recol·lectar 1958 individus de D. sanguinalis dels quals un 21.6% presentaven sig-

nes externs de la malaltia produïda per U. syntherismae. Del total de plantes malaltes, un 94.3% 

presentaven totes les inflorescències transformades en espores del carbó i per tant havien estat 

totalment castrades pel fong (plantes CC), i només un 5.7% havien estat capaces de produir algu-

na llavor aparentment sana (plantes PC). Per altra banda, un 77.7% dels individus recol·lectats no 

manifestaven cap signe de la malaltia i havien florit normalment (plantes SC), mentre que un  
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0.7% no havien arribat a florir (plantes SF). Al 2007 es van recol·lectar un total de 8755 individus. 

En aquest cas, un 21.1% del total de plantes recol·lectades eren SC, un 60.0% CC, un 1.2% PC i 

un 17.7% SF. 

III.3.1.1 Efectes del patogen en la morfologia, biomassa i fecunditat 

Les mitjanes dels valors de les diferents característiques morfològiques mesurades, així com de la 

biomassa aèria total i el nombre de llavors produïdes per individu, segons l’estat d’infecció (SC, 

CC, PC i SF), es mostren a la Taula III-1. També es recullen els valors de les mitjanes a nivell de 

ramet (tija basal) tenint en compte que les plantes CC van produir per terme mig menys tiges 

basals que les plantes SC. Per obtenir els valors d’aquesta taula s’han tractat les dades obtingudes 

en els mostrejos de l’any 2006 i 2007 conjuntament. En general, d’entre els paràmetres avaluats, 

l’efecte d’U. syntherismae més important es va detectar en la fecunditat individual. Les plantes CC 

no van produir cap llavor, i les plantes PC van produir per terme mig un 91.3% menys de llavors 

aparentment sanes que els individus SC (Taula III-1). 

L’estat d’infecció i l’any van ser fonts de variació significatives per a tots els paràmetres estudiats 

(Taula III-2). Per una banda, els resultats van mostrar que els individus CC van produir per terme 

mig un 15.5% menys de tiges basals i van ser un 23.7% més baixes que les plantes SC però, en 

canvi, tenien un 12.9% més de nusos, un 52.4% més de ramificacions i un 16.7% més 

d’inflorescències. Pel que fa a la biomassa aèria, les plantes SC pesaven 2.6 vegades més que les 

plantes CC. Aquestes diferències no responien al fet que les plantes SC estaven formades per 

terme mig per un major nombre de tiges basals (ramets), ja que les diferències de biomassa es van 

mantenir també a nivell de ramet (0.14 g ps ramet -1 SC i 0.06 g ps ramet -1 CC). D’altra banda, per 

a tots els paràmetres avaluats, els valors observats al 2006 van ser significativament superiors als 

del 2007 (Taula III-2). Per exemple, la mitjana del pes sec i del nombre de tiges basals de les plan-

tes collides l’any 2006 va ser el doble que el de les plantes recol·lectades l’any 2007.  

Per a les característiques morfològiques nombre de tiges i ramificacions per planta, i alçada de la 

tija principal, també es va detectar un efecte interacció significatiu entre l’estat d’infecció i l’any 

(P<0.001) (Taula III-2). En aquests paràmetres, els efectes d’U. syntherismae en els individus de  

D. sanguinalis van ser majors al 2006 en comparació al 2007, és a dir, les diferències entre les plan-

tes SC i CC van ser superiors al 2006 que al 2007. En canvi, la interacció no va ser significativa 

amb un nivell de confiança del 95%, ni en la biomassa aèria ni en el nombre de nusos i inflores-

cències per individu (Taula III-2). 
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Taula III-1. Característiques morfològiques, nombre de llavors i biomassa aèria, per individu i estat d’infecció, i per ramet (tiges basals) i estat d’infecció, de 

les plantes de D. sanguinalis recol·lectades a la finca experimental de Torre Marimon (Caldes de Montbui, Vallès Oriental) al 2006 i 2007. Els estats d’infecció 

diferenciats són: plantes sense carbó (SC), plantes amb les inflorescències completament transformades en espores del carbó (CC), plantes amb inflorescèn-

cies amb carbó, però que també havien produït alguna llavor aparentment viable (PC), i plantes sense florir (SF). Els paràmetres estudiats són: nombre de 

tiges (tija principal més fillols), nusos, ramificacions, inflorescències i cariopsis, per planta o per ramet, alçada des del coll de l’arrel fins la fulla bandera de la 

tija principal o del ramet (cm), i biomassa aèria per planta o per ramet (g ps). 

  SC CC PC SF 
  Mitjana ± EE n Mitjana ± EE n Mitjana ± EE n Mitjana ± EE n 
Plantes tiges 1.69 ± 0.03 3371 1.08 ± 0.01 5649 1.31 ± 0.08 131 1.01 ± 0.002 1562 
individuals nusos 8.86 ± 0.27 3371 7.72 ± 0.06 5649 8.40 ± 0.66 131 4.84 ± 0.03 1562 
 ramificacions 0.83 ± 0.06 3371 0.85 ± 0.02 5649 1.40 ± 0.22 131 0.07 ± 0.01 1562 
 inflorescències 2.29 ± 0.07 3371 1.93 ± 0.02 5649 2.72 ± 0.27 131 0.00 ± 0.00 1562 
 alçada (cm) 13.95 ± 0.15 3371 8.18 ± 0.06 5649 12.30 ± 0.57 131 3.95 ± 0.06 1562 
 cariopsis 198.6 ± 14.2 3371 0.00 ± 0.00 5649 17.3 ± 3.5 107 0.00 ± 0.00 1562 
 biomassa aèria (g ps) 0.25 ± 0.04 22 0.10 ± 0.02 22 0.19 ± 0.06 20 0.01 ± 0.001 16 
Ramets nusos 5.26 ± 0.05 5672 7.12 ± 0.04 6122 6.40 ± 0.23 172 4.81 ± 0.03 1572 
(tiges) ramificacions 0.49 ± 0.02 5672 0.78 ± 0.02 6122 1.06 ± 0.10 172 0.07 ± 0.01 1572 
 inflorescències 1.36 ± 0.01 5672 1.78 ± 0.02 6122 2.07 ± 0.10 172 0.00 ± 0.00 1572 
 alçada (cm) 15.68 ± 0.13 5672 8.37 ± 0.06 6122 12.56 ± 0.51 172 3.94 ± 0.06 1572 
 cariopsis 118.0 ± 3.2 5672 0.00 ± 0.00 6122 17.2 ± 3.4 108 0.00 ± 0.00 1572 
 biomassa aèria (g ps) 0.14 ± 0.02 22 0.06 ± 0.01 22 0.09 ± 0.02 20 0.01 ± 0.001 16 

Per a cada paràmetre i estat d’infecció, es mostra la mitjana ± EE (error estàndard) de la mitjana i la mida de la mostra (n, el nombre de quadrats mostrejats per a la 

biomassa aèria i el nombre d’individus o de ramets per a la resta de paràmetres). 
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Taula III-2. Significació de les fonts de variació de les anàlisis de la variància (ANOVA) realitzades per a cinc característiques morfològiques i per a la 

biomassa aèria per planta, dels individus de D. sanguinalis recol·lectats a la finca experimental de Torre Marimon (Caldes de Montbui, Vallès Oriental) al 

2006 i 2007. El model utilitzat considera l’estat d’infecció (E) i l’any (A) com a factors fixes principals, així com la seva interacció (ExA). Al final de la 

taula es mostren les mitjanes poblacionals estimades per mínims quadrats (LSMeans) considerant els factors principals. Els paràmetres estudiats són: 

nombre de tiges (tija principal més fillols), nusos, ramificacions i inflorescències, per planta, alçada de la tija principal des del coll de l’arrel fins a la fulla 

bandera (cm) i biomassa aèria per planta (g ps). 

 tiges nusos ramificacions inflorescències alçada 
(cm) 

biomassa aèria 
(g ps pl-1) 

Fonts de variació:       
Estat (E) <0.0001 <0.0001 <0.0001 0.0048 <0.0001 <0.0001 
Any (A) <0.0001 <0.0001 <0.0001 <0.0001 <0.0001 0.0003 
ExA <0.0001 0.1011 <0.0001 0.2297 <0.0001 0.7131 

LSMeans:       
Estat       

SC 1.74a 8.96b 0.82b 2.34b 14.40a 0.26a 
CC 1.47b 10.12a 1.25a 2.73a 10.99b 0.10b 

Any       
2006 2.12A 11.49A 1.18A 3.27A 16.64A 0.24A 
2007 1.09B 7.60B 0.88B 1.81B 8.75B 0.11B 

LSMeans amb lletres diferents indiquen diferències significatives (P<0.05) segons l’anàlisi amb les dades transformades (logaritme neperià +1). 
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III.3.1.2 Efectes de la densitat en la incidència de la malaltia 

Quan es van avaluar els resultats dels dos anys per separat, no es va trobar una relació lineal signi-

ficativa (P>0.05) entre la densitat de l’hostatger (avaluada tant a nivell de genets com a nivell de 

ramets) i el percentatge d’infecció (suma d’individus CC i PC, avaluat també a nivell de genets i 

de ramets) (Figura III-1).  

Tenint en compte les dades dels dos anys conjuntament, cal notar que al 2007, quan la densitat 

mitjana de D. sanguinalis va ser gairebé quatre vegades superior a la del 2006, la incidència de la 

malaltia també va ser molt major (la proporció mitjana d’individus amb carbó en els quadrats 

mostrejats va ser del 21.9% al 2006 i del 62.0% al 2007) (Figura III-1). 

III.3.1.3 Efectes de la competència intra- i interespecífica 

La densitat de D. sanguinalis als quadrats mostrejats va oscil·lar entre 340 i 1356 plantes m-2 al 

2006, i entre 1676 i 3812 plantes m-2 al 2007. La biomassa d’altres espècies va variar entre 13.4 i 

151.7 g ps m-2 al 2006, i de 0.6 a 3030.8 g ps m-2 al 2007. 

L’anàlisi de dades va mostrar efectes diferents de la competència intraspecífica (valorada a partir 

de la densitat de D. sanguinalis) i de la competència interespecífica (valorada a partir de la biomassa 

d’altres espècies) en tots els paràmetres avaluats en funció de l’any. 

Al 2006, es va observar un efecte significatiu, tant de la densitat de D. sanguinalis (D) com de la 

biomassa d’altres espècies (B), per a tots els paràmetres morfològics estudiats, ja que en tots els 

casos els coeficients de regressió estimats en les anàlisis estadístiques i que relacionaven els parà-

metres avaluats amb la densitat de D. sanguinalis (coeficients b1) i amb la biomassa d’altres espècies 

(coeficients b2) van ser significativament diferents a 0 (Figura III-2). En general, es va trobar que 

a l’incrementar el valor de la densitat de D. sanguinalis o de la biomassa d’altres espècies dismi-

nuïen els valors de les característiques morfològiques (Figura III-2). D’altra banda, en tots aquests 

paràmetres excepte en el cas de l’alçada de la planta, no es van observar diferències significatives 

en els efectes de la densitat i de la biomassa d’altres espècies segons l’estat d’infecció de l’individu 

(E), és a dir, en l’ANCOVA les interaccions entre el factor i les dues covariables (ExD i ExB) no 

van ser fonts de variació significatives (P>0.05) (en la Figura III-2 la significació de les interacci-

ons ExD i ExB es mostren com a P(b1) i P(b2), respectivament). En canvi, en el cas de l’alçada de 

la planta es va detectar un efecte de la densitat significativament major en les plantes CC que en 

les SC (P=0.02), és a dir, a l’incrementar la densitat la reducció de l’alçada era significativament 

més gran en les plantes CC que en les SC (Figura III-2.E). Pel que fa a la biomassa aèria per
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Figura III-1. Proporció d’individus i de ramets de D. sanguinalis amb carbó en relació a la densitat, dels 

quadrats mostrejats a la finca experimental de Torre Marimon (Caldes de Montbui, Vallès Oriental) al 

2006 i al 2007. En els gràfics s’indica la significació (P) i el coeficient de determinació (R2) per a ca-

dascuna de les relacions avaluades. 

 

individu, els efectes de la competència intraspecífica no van ser significativament diferents entre 

els individus SC i els CC. En canvi, es va observar un efecte significatiu de la biomassa de les 

altres espècies en la biomassa aèria dels individus SC, mentre que no es va trobar aquest efecte en 

les plantes CC (en aquest cas el coeficient b2 no va ser significativament diferent a 0 amb un nivell 

de confiança del 95%, Figura III-2.F). 

Al 2007, es va observar un efecte de la competència intra- i interespecífica de diferent magnitud 

que al 2006 (Figura III-2). En general, es van trobar efectes de la densitat de D. sanguinalis més 

elevats en els individus SC que en els CC. Per exemple, en els individus CC no es va detectar un 

efecte significatiu de la densitat de D. sanguinalis en el nombre de tiges, nusos, ramificacions i in-

florescències per individu, en canvi, si que es va observar en el cas de les plantes SC. D’altra ban-

da, també es va trobar que a l’incrementar el valor de la biomassa d’altres espècies incrementava 
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Figura III-2.A. Efectes de la densitat de D. sanguinalis i de la biomassa 
d’altres espècies en el número de tiges per individu. 
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Figura III-2.B. Efectes de la densitat de D. sanguinalis i de la biomassa 
d’altres espècies en el número de nusos per individu. 
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Figura III-2.C. Efectes de la densitat de D. sanguinalis i de la biomassa 
d’altres espècies en el número de ramificacions per individu. 
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Figura III-2.D. Efectes de la densitat de D. sanguinalis i de la biomassa 
d’altres espècies en el número d’inflorescències per individu. 
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Figura III-2.E. Efectes de la densitat de D. sanguinalis i de la biomassa 

d’altres espècies en l’alçada dels individus. 
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Figura III-2.F. Efectes de la densitat de D. sanguinalis i de la biomassa 

d’altres espècies en l’alçada dels individus. 

Figura III-2. Efectes de la densitat de D. sanguinalis (densitat, D - pl m-2) i de la biomassa d’altres espècies (biomassa altres, B - g ps m-2) en cinc  

característiques morfològiques i en la biomassa aèria individual, de les plantes de D. sanguinalis recol·lectades a la finca experimental de Torre Marimon 

(Caldes de Montbui, Vallès Oriental) al 2006 i 2007. S’han estudiat els efectes per a dos estats d’infecció dels individus: plantes sense carbó (SC) i  

plantes amb totes les inflorescències transformades en espores del carbó (CC). Per a cada paràmetre (y), any i estat, bo,, b1 i b2 són els coeficients de 

regressió del model ln (y+1) = b0 + b1 · ln (D+1) + b2 · ln (B+1) (ns indica que el coeficient de regressió estimat no és significativament diferent de 0, 

P<0.05). Per a cada any, P(b1) i P(b2) mostren la significació del test d’hipòtesi per contrastar la igualtat dels coeficients b1 i b2 de CC i SC, respectiva-

ment. Les marques dels eixos mostren els valors transformats utilitzats en el model (lorgaritme neperià +1), i entre parèntesis els valors de y, D i B 

sense transformar. Els paràmetres estudiats són: nombre de tiges (tija principal més fillols) (Figura III-2.A), nusos (Figura III-2.B), ramificacions  

(Figura III-2.C) i inflorescències (Figura III.2.D), per planta, alçada de la tija principal des del coll de l’arrel fins a la fulla bandera (cm) (Figura III-2.E), 

i biomassa aèria per planta (g ps pl-1) (Figura III.2.E). 
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significativament l’alçada mitjana de les plantes SC i CC. També es va veure que a l’augmentar la 

densitat de la població incrementava l’alçada de les plantes CC, i en canvi disminuïa la de les SC 

(Figura III-2.E). Quant a la biomassa aèria total per individu CC, no es va trobar un efecte signi-

ficatiu ni de la densitat de D. sanguinalis ni de la biomassa d’altres espècies, però cal esmentar el 

reduït valor de la biomassa aèria d’aquests individus en totes les densitats (< a 0.07 g ps pl-1). En 

el cas de les plantes SC, es va observar un efecte significatiu de la densitat de D. sanguinalis, i en 

canvi, no es va trobar una influència significativa, amb un nivell de confiança del 95%, de la bio-

massa d’altres espècies (Figura III-2.F). 

III.3.2 Experiment II: Estudi d’una població de D. sanguinalis mono-

específica 

Un 40.3% del total dels individus recol·lectats van mostrar signes externs de la malaltia produïda 

per U. syntherismae. De manera similar a l’Experiment I, l’efecte més rellevant del fong en primera 

instància va ser la castració del 86.1% del total de plantes que van manifestar externament la ma-

laltia. Per altra banda, totes les plantes recol·lectades havien produït alguna inflorescència, ja fos 

aparentment sana (plantes SC), completament transformada en espores del carbó (plantes CC), o 

amb carbó però també amb alguna llavor aparentment sana (plantes PC). En cap de les unitats 

experimentals es van observar individus que no haguessin arribat al període reproductiu. 

A les densitats 100, 200, 400 i 800 plantes m-2, cada individu SC van produir per terme mig 

987.0±97.1, 452.0±29.3, 346.5±15.4, 249.2±9.8 cariopsis, respectivament. En canvi, a aquestes 

densitats les plantes PC van produir 80.8±21.8, 44.0±17.9, 40.2±8.0, 23.7±4.4 cariopsis aparent-

ment sanes per individu, respectivament. Les plantes CC no van arribar a produir cap llavor. 

Els resultats de les ANOVA van mostrar que la densitat i l’estat d’infecció (considerats com a 

factors fixes en el model), així com el bloc (considerat com a factor aleatori), van ser fonts de 

variació significatives per a tots els paràmetres morfològics avaluats. En els paràmetres nombre 

de nusos i ramificacions per planta també es va trobar un efecte significatiu de la interacció entre 

els factors densitat i estat d’infecció (P<0.05) (Taula III-3). 

En general, es va observar que en situació de major densitat els valors dels paràmetres disminuïen 

significativament. Cal destacar però, que per les característiques morfològiques nombre de tiges i 

nusos, i alçada de la tija principal, així com també per la biomassa aèria per individu, no es van 

trobar diferències significatives entre les densitats 200 i 400 individus m-2 (Taula III-3). Per altra 

banda, també es va detectar un clar efecte del carbó en la morfologia dels individus. Les plantes
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Taula III-3. Significació de les fonts de variació de les anàlisis de la variància (ANOVA) realitzades per a cinc característiques morfològiques i per a la 

biomassa aèria per planta, dels individus de D. sanguinalis d’una població monoespecífica que va créixer a la finca experimental de Torre Marimon  

(Caldes de Montbui, Vallès Oriental) al 2007. El model utilitzat considera la densitat (D), l’estat d’infecció (E) i la seva interacció (DxE) com a factors 

fixes i el bloc com a factor aleatori. Al final de la taula, es mostren les mitjanes poblacionals estimades per mínims quadrats (LSMeans) considerant els 

factors principals. Els paràmetres estudiats són: nombre de tiges (tija principal més fillols), nusos, ramificacions i inflorescències per planta, alçada des 

del coll de l’arrel fins a la fulla bandera de la tija principal (cm), i biomassa aèria per planta (g ps). 

Paràmetres tiges nusos ramificacions inflorescències alçada 
(cm) 

biomassa aèria 
(g ps pl-1) 

Fonts de variació:       
Estat (E) 0.0278 <0.0001 <0.0001 <0.0001 <0.0001 0.8168 
Densitat (D) <0.0001 <0.0001 <0.0001 <0.0001 <0.0001 <0.0001 
ExD 0.1134 0.0238 0.0411 0.0798 0.8356 0.9884 
Bloc <0.0001 <0.0001 0.0007 <0.0001 <0.0001 0.0091 

LSMeans:       
Estat       

SC 4.53b 25.20b 3.27b 6.42b 13.98a 0.49a 
CC 4.92a 47.31a 7.23a 12.16a 10.38b 0.51a 

Densitats (i/m2)       
100 7.24A 63.55A 10.95A 17.11A 14.20A 0.94A 
200 4.43B 32.85B 4.77B 8.40B 12.53AB 0.47B 
400 4.04B 27.89B 3.12C 6.77C 11.28BC 0.36BC 
800 3.20C 20.71C 2.17D 4.89D 10.72C 0.23C 

LSMeans amb lletres diferents indiquen diferències significatives (P<0.05) segons les anàlisis amb les dades transformades (logaritme neperià +1). 
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CC van produir per terme mig un 8.6% més de tiges, un 87.7% més de nusos, un 121.1% més de 

ramificacions i un 89.4% més d’inflorescències per individu que les plantes SC. També es va ob-

servar una reducció del 25.7% de l’alçada mitjana de la tija principal en les plantes CC en compa-

ració amb les plantes SC. Tot i que com s’ha comentat les plantes CC van produir un major 

nombre de tiges, a nivell de ramet les plantes CC van presentar un 58.0% més de nusos, un 

99.1% més de ramificacions i un 69.2% més d’inflorescències que els individus SC. 

En relació a la biomassa aèria per individu, la densitat i el bloc van ser fonts de variació significa-

tives (P<0.05). Es va observar que a una densitat de 100 plantes m-2 els individus pesaven el do-

ble que a una densitat de 200 plantes m-2, i quatre vegades més que a una densitat de 800 indivi-

dus m-2. Per altra banda, no es va detectar un efecte significatiu ni de l’estat d’infecció ni de la 

interacció densitat i estat d’infecció (Taula III-3). 

En la Figura III-3 s’han representat les mitjanes de les característiques morfològiques i de la bio-

massa aèria de les plantes SC i CC. Tot i que no van intervenir en l’anàlisi estadística, també s’han 

inclòs els resultats obtinguts en els individus PC. En general, aquestes plantes van produir per 

terme mig més nusos, ramificacions i inflorescències que les plantes SC, de manera similar al que 

va succeir amb les plantes CC però, en canvi, no es va detectar una reducció de l’alçada de la tija 

principal com en el cas de les plantes CC. També destaca que l’error estàndard de la mitjana dels 

paràmetres avaluats en aquest tipus de plantes va ser més elevat que el de les plantes SC i CC. 

D’altra banda, els resultats no van mostrar una relació lineal significativa, ni entre la densitat 

d’individus de D. sanguinalis i la proporció d’individus amb carbó (P=0.22), ni entre la densitat de 

ramets i la proporció de ramets amb carbó (P=0.84) (Figura III-4). 

III.4 Discussió 

U. syntherismae va tenir un efecte dràstic en la fecunditat dels individus de D. sanguinalis. Com era 

d’esperar dels estudis trobats en la literatura, la majoria de plantes que van mostrar signes externs 

de la malaltia no van produir cap llavor. Només un petit percentatge de les plantes amb carbó van 

produir algunes llavors aparentment sanes (2.3% en l’Experiment I i un 13.9% en l’Experiment 

II).  

En l’Experiment I, també es va observar un efecte substancial del fong en la biomassa aèria, que 

va ser molt petita en les plantes CC (0.10 g pl-1 per les CC i 0.26 g pl-1 per les SC). De fet, la bio-

massa mitjana aèria de les plantes CC va ser significativament menor que la biomassa mitjana  
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Figura III-3. Característiques morfològiques i biomassa aèria per planta, segons la densitat i 

l’estat d’infecció, dels individus d’una població de D. sanguinalis monoespecífica que va créixer a 

la finca experimental de Torre Marimon (Caldes de Montbui, Vallès Oriental) al 2007. Els es-

tats d’infecció diferenciats són: plantes sense carbó (SC), plantes amb les inflorescències com-

pletament transformades en espores del carbó (CC), plantes amb inflorescències amb carbó, 

però que havien produït alguna llavor aparentment viable (PC). Els paràmetres avaluats són: 

nombre de tiges (tija principal més fillols), nusos, ramificacions i inflorescències, per planta, 

alçada de la tija principal des del coll de l’arrel fins a la fulla bandera (cm), i biomassa aèria per 

planta (g ps). Les barres verticals representen la mitjana ± EE (error estàndard) de la mitjana. 
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Figura III-4. Proporció d’individus i de fillols de D. sanguinalis amb carbó en relació a la densi-

tat, d’una població monoespecífica que va créixer a la finca experimental de Torre Marimon 

(Caldes de Montbui, Vallès Oriental) al 2007. 

 

vegetativa dels individus SC (0.17 g pl-1). Cal remarcar que el paràmetre biomassa aèria de 

les plantes CC incloïa, a més de la biomassa de la planta, la biomassa de les hifes i de les 

teliòspores del fong. En l’Experiment II, en canvi, no es va detectar un efecte significatiu 

del fong en la biomassa aèria individual (Taula III-3). Múltiples factors podrien haver cau-

sat aquestes divergències entre resultats. Per exemple, en l’Experiment I, i a diferència de 

l’Experiment II, D. sanguinalis va créixer en presència d’altres espècies i amb una densitat 

molt més elevada. A més a més, en l’Experiment II tots els individus havien emergit apro-

ximadament en el mateix moment, mentre que en el cas de l’Experiment I els resultats 

s’obtingueren a partir d’individus de diferents cohorts (edats) (Capítol I). Cal remarcar, que 

les diferències entre les plantes que van créixer en l’Experiment I i en el II són evidents si 

es comparen les característiques mitjanes dels individus en les dues situacions (Taules III-2 

i III-3). Per exemple, la biomassa mitjana aèria de les plantes SC de l’Experiment II va ser 

el doble que la dels individus de l’Experiment I (0.49 g ps pl-1 respecte 0.26 g ps pl-1). La 

diferència encara van ser més gran en el cas de les plantes CC. Concretament, la biomassa 

mitjana aèria dels individus CC de l’Experiment II va ser gairebé cinc vegades més gran que 

la dels individus de l’Experiment I (0.51 g ps pl-1 respecte 0.11 g ps pl-1). 

Els patrons d’assignació de recursos en la biomassa mitjana per individu van variar entre les 

plantes CC i les plantes SC i, per tant, van mostrar que U. syntherismae va induir canvis mor-

fològics substancials en els individus de D. sanguinalis. En general, els resultats van denotar 

que el fong havia reduït l’alçada mitjana de la tija principal, però en canvi havia incrementat 
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el nombre de nusos, ramificacions i inflorescències produïdes per individu (Taules III-1, 

III-2 i II-3). Aquests resultats van ser consistents amb les descripcions qualitatives trobades 

en la literatura, que descriuen les plantes de D. sanguinalis infectades per U. syntherismae com 

a més baixes, però més frondoses i amb més ramificacions que les plantes sanes (Halsted, 

1899; Fischer i Holton, 1957; Gaskin, 1958). Per altra banda, els nostres resultats no van 

mostrar un clar efecte del fong en la producció de tiges basals (ramificacions a la base). 

Mentre que en l’Experiment I es va observar que les plantes SC tenien més tiges que les 

plantes CC (Taula III-2), en l’Experiment II es va trobar el contrari (Taula III-3). Com en 

el cas de la biomassa, aquestes diferències podrien ser el resultat de molts factors com les 

diferents situacions de creixement d’ambdós experiments. 

Estudis realitzats amb altres carbons paràsits d’espècies arvenses monocotiledònies també 

han detectat efectes significatius del patògen en la morfologia i la biomassa dels seus hos-

tatgers, tot i que la direcció i magnitud dels efectes provocats varien en funció de la interac-

ció (Jarosz i Davelos, 1995). Per exemple, de manera similar als resultats de l’Experiment I, 

García-Guzmán et al. (1997) van observar que Ustilago cynodontis reduïa significativament la 

biomassa total de Cynodon dactylon. Fallon (1976) i García-Guzmán i Burdon (1997) també 

van mostrar que els individus de Bromus catharticus infectats per U. bullata eren més lleugers i 

més baixos que els individus sans, i produïen menys fillols, però a diferència del nostre es-

tudi van trobar que les plantes malaltes tenien menys nusos. És conegut que els canvis mor-

fològics observats en les plantes malaltes podrien estar relacionats amb un desequilibri 

hormonal induït pel fong (Robert-Seilaniantz et al., 2007). Malgrat que aquests canvis poden 

estar associats amb una resposta de defensa de l’hostatger a la infecció, alhora poden supo-

sar un augment de la producció de teliòspores del fong. Per exemple, en el nostre cas, el 

major nombre d’inflorescències de les plantes CC (respecte les plantes SC) va ser una carac-

terística de les plantes malaltes que va augmentar les oportunitats del fong a produir i allibe-

rar teliòspores. No obstant, en aquest treball no hem obtingut dades relatives a la produc-

ció de teliòspores o d’altres components de l’aptitud biològica del fong, que per altra banda 

són molt difícils d’estimar (Sacristán i García-Arenal, 2008). 

En l’Experiment I, a més de les diferències significatives detectades entre anys en tots els 

paràmetres morfològics considerats, també es va observar un efecte d’interacció significatiu 

entre l’estat d’infecció de la planta i l’any, en el nombre de tiges i ramificacions per individu, 

i en l’alçada de la planta (Taula III-2). Aquests resultats suggereixen un possible canvi en 

l’agressivitat del fong entre els dos anys. Diversos factors podrien estar relacionats amb 

aquests resultats. Dos d’ells podrien ser l’increment de la densitat de l’hostatger i/o 
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l’increment de la incidència de la malaltia en l’any 2007 comparat amb el 2006. En diversos 

tipus d’interaccions planta-patogen aquest dos factors estan alhora relacionats, de manera 

que la densitat de l’hostatger és un dels principals factors que influeix en la incidència de la 

malaltia. Per una banda, un increment de la densitat augmenta el nombre d’individus sus-

ceptibles a la infecció i, per l’altra, també disminueix la distància entre els individus hostat-

gers i, per tant, la distància que l’inòcul ha de recórrer per infectar (Burdon i Chilvers, 1982; 

Burdon, 1987). No obstant, sembla ser que aquest no és el cas de la interacció entre D. san-

guinalis i U. syntherismae. Presumiblement la malaltia és monocíclica i les teliòspores de les 

inflorescències amb carbó passen l’hivern en el sòl i poden infectar algunes de les plàntules 

que emergeixen durant el següent any o posteriorment. Per tant, s’esperaria que la incidèn-

cia de la malaltia en un any determinat no estigués relacionada amb la densitat de l’hostatger 

d’aquell mateix any, sinó que vingués influenciada per altres factors com la distribució de 

les teliòspores en el sòl (que a la vegada estaria fortament influenciada pel règim i el tipus 

de treball del sòl si es tractés d’un camp de cultiu) i les condicions ambientals en el període 

de germinació de l’hostatger i del fong. Aquesta hipòtesi concorda amb el fet que en les 

nostres condicions de treball no s’ha trobat una relació lineal significativa entre la densitat 

de D. sanguinalis i la proporció d’individus o de ramets amb carbó (Figures III-1 i III-4). 

Segons la classificació de Wennström et al. (2003) sobre malalties de plantes en funció de la 

seva dispersió, la malaltia produïda per U. syntherisame en els individus de D. sanguinalis s’ in-

clouria dins de les anomenades malalties reproductives (per diferenciar-les de les malalties 

de transmissió sexual i d’altres malalties infeccioses), ja que el fong esporula en les inflores-

cències però no les infecta, és a dir, la floració d’un individu no augmenta les seves proba-

bilitats d’ésser infectat pel fong. 

Per altra banda, l’elevada proporció de plantes SF al 2007 respecte al 2006 podria ser atri-

buïble a les altes densitats de D. sanguinalis observades al 2007, és a dir, a uns alts nivells de 

competència en la població i, per tant, a una menor disponibilitat de recursos. Al 2007, la 

menor densitat de D. sanguinalis observada en un quadrat va ser de 1676 ind m-2. A priori, 

aquest resultat també s’hagués pogut relacionar amb unes condicions ambientals desfavo-

rables per a la floració. No obstant, en l’Experiment II, que també es va realitzar l’any 2007 

al mateix camp que l’Experiment I, no es va detectar cap planta que no hagués arribat a 

produir cap inflorescència (ja fos sana o amb carbó). En aquest experiment es va treballar 

amb densitats de D. sanguinalis més baixes que en el seguiment de l’Experiment I realitzat 

l’any 2007 i, a més a més, es tractava d’una població monoespecífica on s’havien eliminat 

les plàntules de les altres espècies emergides. 



 59

Els efectes de la competència intra- i interespecífica detectats en els paràmetres morfològics 

i en la biomassa aèria per individu segons l’estat d’infecció queden evidenciats en les Figu-

res III-2 i III-3. En el seguiment de l’any 2007 de l’Experiment I, cal destacar la diferència 

dels efectes de la densitat de D. sanguinalis i de la biomassa d’altres espècies detectada entre 

les plantes SC i les CC. En el cas de l’Experiment II, també es va observar un efecte inter-

acció entre la densitat i l’estat d’infecció en els paràmetres nombre de nusos i ramificacions 

per planta. Aquestes diferències entre individus SC i CC en funció de la densitat podrien 

estar relacionades amb un efecte del fong en la capacitat competitiva dels individus, és a dir, 

a una diferent resposta enfront la densitat i la limitació de recursos segons l’estat d’infecció 

de la planta. A més, en l’Experiment I es va observar una biomassa mitjana aèria menor en 

les plantes CC que en les SC. En la literatura, variacions en el rendiment de les plantes ma-

laltes i les plantes sanes no han pogut ser clarament associades amb una reducció de la ca-

pacitat competitiva causada pel patogen. Per exemple, García-Guzmán et al. (1996) no van 

trobar diferències significatives en la capacitat competitiva d’individus de Bromus catharticus 

infectats per Ustilago bullata i els individus sans, tot i que van observar una gran reducció de 

rendiment causada pel patogen. 

Per altra banda, a l’any 2007 es va detectar un etiolament significatiu dels individus CC i SC 

que van créixer en situació d’alta competència respecte als que ho van fer en una situació 

amb una menor competència. Concretament, en les plantes CC es va observar un incre-

ment de l’alçada mitjana dels individus a l’incrementar tant la densitat de D. sanguinalis com 

la biomassa d’altres espècies. En canvi, en el cas dels individus SC només es va observar 

aquest efecte a l’augmentar la biomassa d’altres espècies. L’etiolament és un efecte ben do-

cumentat, conseqüència de l’ombreig i associat a canvis de qualitat de llum, és a dir, a modi-

ficacions en la relació vermell/vermell llunyà (Ballaré i Casal, 2000). El fet que aquest fe-

nomen només fos detectat l’any 2007 i relacionat amb la biomassa d’altres espècies en el 

cas de les plantes SC, podria explicar-se per la diferent estratificació d’alçades entre indivi-

dus SC, individus CC i individus d’altres espècies durant l’any 2007. Cal concretar que du-

rant l’any 2007 van emergir molts pocs individus d’altres espècies en els quadrats, però es 

va observar en el camp que aquests constituïen un estrat d’ombreig important per a les 

plantes de D. sanguinalis. D’altra banda, i degut a l’elevada densitat poblacional i a les dife-

rències d’alçada entre les plantes SC i CC (Figura III-2), podria ser que les plantes de  

D. sanguinalis es fessin ombra entre elles. Aquest ombreig entre individus podria haver in-

fluenciat en la qualitat i la quantitat de la llum. Per contra, al 2006 no es va observar una 

clara estratificació entre els individus de D. sanguinalis i els de les altres espècies, i potser la 
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menor densitat de la població respecte al 2007 va permetre que la major alçada de les plan-

tes SC no afectés a les plantes CC. 

En general, es va observar que a l’incrementar la densitat de D. sanguinalis o la biomassa de 

les altres espècies els valors de les mitjanes dels paràmetres morfològics i de biomassa dis-

minuïen. Aquests efectes de la competència intra- i interespecífica estan ben descrits per a 

moltes espècies de plantes i poblacions (Harper, 1977; Silvertown i Charlesworth, 2001). 

No obstant, cal considerar la influència recíproca entre la competència i els paràmetres de 

forma. La morfologia de les plantes és parcialment el resultat de la competència entre indi-

vidus, però alhora també influencia en aquesta competència (Weiner et al., 1990). 

En conclusió, U. syntherismae va tenir un important efecte negatiu en la fecunditat de D. san-

guinalis, tenint en compte que la majoria de les plantes amb inflorescències afectades pel 

carbó no van produir cap llavor. Els resultats també van mostrar que el fong va produir 

canvis substancials en la morfologia, tant a nivell individual com a nivell de ramet. Els indi-

vidus i els ramets de plantes completament castrades pel fong van produir per terme mig 

un major nombre de nusos, ramificacions i inflorescències, però en canvi, tenien una me-

nor alçada que els dels individus que havien florit normalment. Per altra banda, en les nos-

tres condicions de treball no s’ha observat una relació lineal significativa entre la densitat de 

l’hostatger i la incidència de la malaltia, ni en una població que va créixer en condicions 

naturals, ni en una altra monoespecífica en la que es van manipular les densitats dels  

individus. 
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Capítol IV  

Dormició de les llavors de Digitaria sanguinalis 

IV.1 Introducció 

Una llavor pot ser considerada dorment quan no té la capacitat de germinar en un període 

de temps específic en qualsevol combinació de factors ambientals que d’una altra manera 

serien favorables per a la seva germinació (Baskin i Baskin, 2004). Finch-Savage i Leubner-

Metzger (2006) consideren aquest estat fisiològic com un bloqueig a l’acabament de la ger-

minació de llavors viables intactes en condicions favorables. La dormició de les llavors en el 

moment de la dispersió és una característica comuna en moltes espècies de gramínies 

(Simpson, 1990; Bewley i Black, 1994), i està fortament relacionada amb la seva persistència 

en els bancs de llavors del sòl (Fenner, 1995). El mecanisme de la dormició permet que es 

produeixi una germinació esglaonada en el temps, de manera que incrementa la probabilitat 

de persistència de les poblacions de plantes en ambients sempre canviants (Baskin i Baskin, 

2001; Foley, 2001). Es tracta d’un estat fisiològic regulat per un fenomen complex (Force-

lla, 1998), i que probablement és el principal component que afecta a l’emergència de plàn-

tules de males herbes (Forcella et al., 2000). Entendre els mecanismes de dormició de les 

llavors és un requisit per plantejar estratègies de control de males herbes eficaces (Grundy, 

2003), i conèixer el cicle anual de dormició de les llavors enterrades en el sòl pot permetre 

preveure el seu moment d’emergència (Benech-Arnold et al., 2000; Batlla i Benech-Arnold, 

2004). 

D. sanguinalis és una espècie anual que es reprodueix mitjançant llavors. La unitat de disper-

sió correspon a l’espigueta formada per dues flors, una flor fèrtil i una flor estèril reduïda a 

una única glumel·la. Concretament, la cariopsi es troba coberta per diverses bràctees que 

enumerades de dins cap a fora són: la pàlea i la lemma de la flor fèrtil, la lemma de la flor 

estèril i les dues glumel·les. En el moment de la dispersió, la majoria de llavors d’aquesta 

espècie es troben en un estat de dormició i la seva germinació segueix un cicle estacional de 

dormició/no dormició, de manera que les llavors germinen al final de la primavera i al 
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principi de l’estiu i, en canvi, presenten una baixa capacitat de germinació al final de la tar-

dor i durant l’hivern (Peters i Dunn, 1971; Masin et al., 2006). La major part de les emer-

gències tenen lloc el primer any després de la producció de les llavors (Masin et al., 2006), i 

la seva capacitat d’emergència és superior en les llavors enterrades en els dos primers cen-

tímetres del sòl. Per contra, l’emergència sembla que no es produeix si les llavors es troben 

enterrades a una profunditat superior als 6 cm, ja que probablement un increment de la 

profunditat indueix a una dormició imposada per la profunditat (Benvenuti et al., 2001). 

Molts pocs treballs han estudiat els mecanismes involucrats en la dormició de les llavors de  

D. sanguinalis (Gianfagna i Pridham, 1951; Delouche, 1956). Aquests estudis suggereixen 

que la dormició innata de les llavors d’aquesta espècie no és produïda ni per la immaduresa 

de l’embrió ni per la impermeabilitat de les cobertes a l’aigua i, en canvi, podria estar asso-

ciada amb la presència de substàncies inhibidores en les cobertes que cobreixen l’embrió 

i/o amb la permeabilitat de les cobertes a l’intercanvi gasós.  

En termes ecològics, la dormició de les llavors de D. sanguinalis, com en altres moltes espè-

cies, es pot interpretar com un mecanisme per prevenir la germinació de les llavors en con-

dicions desfavorables per al creixement i l’establiment de l’espècie (Fenner i Kitajima, 

1999). Per exemple, en les nostres contrades, el període de floració i de dispersió pot pro-

longar-se durant cinc mesos (des de juny fins octubre, Bolòs et al., 2005). Per aquesta raó, la 

dormició podria prevenir la germinació de les llavors almenys en dos escenaris desfavora-

bles des d’un punt de vista d’expectatives de vida: (i) llavors disseminades al final del perío-

de de dispersió podrien experimentar condicions adverses (en particular relacionades amb 

la temperatura), (ii) llavors produïdes per les cohorts més primerenques i que germinessin 

després de ser disseminades serien menys competitives enfront les plantes prèviament esta-

blertes. 

La finalitat general dels estudis que es presenten en aquest capítol va ser l’obtenció 

d’informació sobre la dormició de les llavors de D. sanguinalis quan es dispersen. Concreta-

ment, els objectius específics d’aquest treball van ser: (i) provar diversos mètodes per tren-

car la dormició de les llavors de D. sanguinalis i relacionar els resultats obtinguts amb el pa-

per que tenen les cobertes de la llavor en la dormició, i (ii) estudiar la pèrdua de dormició 

de les llavors després de la dispersió en funció del temps, la profunditat i el contingut 

d’aigua del sòl. 
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IV.2 Material i mètodes 

IV.2.1 Material vegetal 

Per realitzar els diversos experiments descrits a continuació es van utilitzar dos lots 

d’espiguetes, un recol·lectat l’any 2006 i l’altre recollit l’any 2007, en un camp de la finca 

experimental de Torre Marimon (Caldes de Montbui, Vallès Oriental, 41º36'N 2º10'E). 

Concretament, les espiguetes es van obtenir de la població estudiada en els Capítols II i III, 

una setmana després d’haver realitzat el mostreig de la població. 

En ambdós anys, les espiguetes es van recol·lectar a principis del mes de novembre sacse-

jant lleugerament les inflorescències madures. El pes de 1000 espiguetes del lot recol·lectat 

l’any 2006 va ser de 0.690 g, i el del lot de l’any 2007 va ser de 0.673 g. Les espiguetes van 

ser emmagatzemades en sec a temperatura ambient fins a l’inici dels diferents experiments. 

IV.2.2 Assajos de germinació 

Segons l’objectiu de l’experiment, els assajos de germinació es van realitzar amb diversos 

tipus de material de “llavors” (Figura IV-1). Concretament, es van realitzar assajos amb: (i) 

unitats de dispersió intactes, és a dir espiguetes, (ii) cariopsis cobertes per la lemma i la pà-

lea de la flor fèrtil, (iii) cariopsis sense la lemma de la flor fèrtil, és a dir, cariopsis parcial-

ment cobertes per la pàlea, (iv) cariopsis nues, és a dir, espiguetes desproveïdes de les bràc-

tees a mà utilitzant unes pinces fines, i (v) cariopsis llimades, és a dir, espiguetes desproveï-

des de les bràctees per fricció utilitzant paper de vidre amb una mida de gra de 150 (Norma 

ANSI). En aquest capítol el terme “llavor” s’utilitza per fer referència genèricament a qual-

sevol tipus de material de llavor. 

Per a cada assaig de germinació es van utilitzar 5 rèpliques de 50 llavors distribuïdes en 

plaques de Petri de 9 cm de diàmetre amb paper de filtre, i col·locades a germinar en un 

règim tèrmic i lumínic de 20ºC (12h foscor)/ 30ºC (12h llum). Si no s’indica explícitament 

el contrari, a l’inici dels assajos es posaven 3 ml d’aigua destil·lada a cada placa, i durant el 

període d’incubació s’afegia aigua quan era necessari per evitar l’assecament del paper de 

filtre de les plaques. Previ a la seva col·locació a les plaques, les llavors eren rentades durant 

10 minuts amb una solució d’hipoclorit sòdic al 5% per esterilitzar-ne la seva superfície 

(ISTA, 1985). Les llavors es consideraven germinades quan s’observava l’emergència de la 

radícula sota una lupa binocular (x20). Diàriament i durant 15 dies es realitzaven recomptes 

per tal de determinar el nombre de llavors germinades en cadascuna de les plaques. En els 
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Figura IV-1. Dibuix esquemàtic dels diferents materials de llavors assajats: (A) unitat de disper-

sió intacta (espigueta), (B) cariopsi coberta per la lemma i la pàlea de la flor fèrtil, (C) cariopsi 

sense la lemma, és a dir parcialment coberta per la pàlea, i (D) cariopsi nua, és a dir sense co-

bertes (gs: gluma superior, gi: gluma inferior, le: lemma de la flor estèril, l: lemma de la flor 

fèrtil, p: pàlea de la flor fèrtil, e: embrió, l: localització del/s tall/s en el tractament en què es 

van realitzar talls en les glumel·les). 

 

diferents recomptes, les llavors germinades es retiraven de les plaques. Al final del període 

d’incubació, es realitzava el test del tetrazoli per avaluar la viabilitat de les llavors que resta-

ven sense germinar. Cal especificar que aquest test es feia, independentment del material de 

llavor utilitzat en l’assaig de germinació, amb les cariopsis nues seccionades amb un tall 

transversal realitzat a mà amb un bisturí i localitzat lleugerament per sobre de l’embrió 

(AOSA, 2000). En experiments preliminars s’havia constatat que el test del tetrazoli podia 

donar falsos negatius en cas que s’utilitzés un altre tipus de material de llavor (per exemple, 

espiguetes o cariopsis nues sense seccionar). El test del tetrazoli es realitzava remullant les 

llavors en una solució de clorur de 2,3,5-trifenil-2H-tetrazoli al 1% durant 12h a una tempe-

ratura aproximada de 30ºC. Després s’examinava si l’embrió s’havia tenyit amb una lupa 

binocular (x20). 

IV.2.3 Tractaments per trencar la dormició 

Els experiments que es descriuen a continuació es van realitzar amb el lot de llavors de 

l’any 2006, dos mesos després de la seva recol·lecció. 
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Concretament, es van provar diversos mètodes per trencar la dormició de les llavors de  

D. sanguinalis i, per tant, superar la possible inhibició de la germinació causada per les cober-

tes de la llavor. Els mètodes provats van ser: (i) eliminació de possibles substàncies inhibi-

dores de la germinació, (ii) escarificació química, (iii) realització d’un tall en la lemma i/o la 

pàlea, (iv) escarificació física amb sorra, i (v) eliminació o abrasió de les cobertes. 

IV.2.3.1 Eliminació de substàncies inhibidores solubles en aigua 

Per avaluar la presència de substàncies inhibidores de la germinació en les cobertes de les 

llavors, es va estudiar l’efecte de tres extractes fets a partir d’espiguetes en la germinació 

d’espiguetes i de cariopsis nues. Concretament, els tres extractes utilitzats es van obtenir 

posant en remull 2.5 g d’espiguetes en 50 ml d’aigua destil·lada durant 4 dies a: (i) tempera-

tura ambient (uns 20ºC), (ii) temperatura ambient (uns 20ºC) i amb agitació constant, i  

(iii) 30ºC i amb agitació constant (Xu et al., 2005). La conductivitat elèctrica dels extractes 

als 4 dies va ser de 361 µS cm-1, 537 µS cm-1 i 464 µS cm-1, respectivament. A l’inici del pe-

ríode d’incubació, es posava a les plaques de Petri l’extracte enlloc de l’aigua destil·lada. 

També es va determinar la germinació de les espiguetes que havien estat en remull durant 4 

dies a temperatura ambient per obtenir els extractes. 

IV.2.3.2 Escarificació química 

Per estudiar l’efecte de l’escarificació química en estovar o debilitar les cobertes de les lla-

vors, es va determinar la germinació d’espiguetes submergides en una solució de: (i) KOH 

5.4 M durant 15 min a temperatura ambient, i (ii) H2SO4 7.5 M durant 5 min a temperatura 

ambient (Ellis et al., 1985; Xu et al., 2005). 

IV.2.3.3 Talls en la lemma i la pàlea 

En aquest experiment es va avaluar la germinació de les cariopsis cobertes per la lemma i la 

pàlea de la flor fèrtil en les que s’hi havia realitzat un tall: (i) a la lemma, (ii) a la pàlea, o  

(iii) en ambdues glumel·les. Els talls es va fer a l’extrem oposat on es localitza l’embrió amb 

un bisturí (Figura IV-1.B). 

IV.2.3.4 Escarificació física amb sorra 

En aquest experiment es van utilitzar tres tractaments diferents d’escarificació física de les 

cobertes de les llavors i que van consistir en sacsejar amb un agitador de rotació espiguetes 

barrejades amb: (i) sorra humida durant 5 hores, (ii) sorra humida durant 10 hores, i  

(iii) sorra seca durant 5 hores. 
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IV.2.3.5 Eliminació o abrasió de les cobertes 

En aquest cas, es va determinar la germinació de: (i) espiguetes, (ii) cariopsis cobertes per la 

lemma i la pàlea de la flor fèrtil, (iii) cariopsis parcialment cobertes per la pàlea de la flor 

fèrtil, (iv) cariopsis nues, i (v) cariopsis llimades. A més a més, també es va estudiar l’efecte 

del nitrat potàssic en la germinació de les cariopsis nues i les cariopsis llimades. En aquest 

darrer cas, a l’inici de l’experiment les llavors es van humitejar amb 3 ml d’una solució de 

KNO3 al 0.2%, en comptes d’aigua destil·lada. 

IV.2.3.6 Anàlisi de dades 

Els percentatges de germinació acumulada als 15 dies dels diferents tractaments es van ana-

litzar mitjançant una anàlisi de la variància (ANOVA) seguida d’una separació de mitjanes 

amb el test de Tukey HSD (P<0.05), utilitzant el procediment SAS/GLM (SAS Institute 

Inc., 1999). Les anàlisis es van realitzar amb les dades de proporció de llavors germinades 

acumulada transformades amb la funció arcsinus (Gomez i Gomez, 1984). A més a més, es 

va realitzar l’estudi dels residuals. 

L’evolució de la germinació de cadascun dels assajos de germinació (250 llavors) va ser 

modelitzada utilitzant la funció de Weibull de tres paràmetres:  

( )( )( )αθπ /exp1 tFWd −−=  

En aquesta equació, FWd correspon a la germinació acumulada en l’instant de temps t, π és la 

proporció màxima de germinació, θ és el paràmetre d’escala (inversament proporcional a la 

velocitat de germinació) i α correspon al paràmetre de forma (Brown i Mayer, 1988b). Un 

dels principals avantatges d’utilitzar aquesta funció és que els seus paràmetres són biològi-

cament interpretables. 

L’ajust a la funció de Weibull es va realitzar utilitzant el mètode de màxima versemblança  

(i no el de mínims quadrats) considerant que (i) el moment de germinació va ser avaluat per 

intervals, és a dir, el moment exacte de la germinació va ser indeterminat, i (ii) les dades de 

germinació acumulada d’una mateixa placa de Petri (repetició) en els diferents moments 

d’observació (recomptes) no poden considerar-se dades independents. L’estimació dels 

paràmetres, el valor de desviància (indicador de la bondat de l’ajust), així com la compara-

ció múltiple dels paràmetres entre tractaments, es va realitzar mitjançant el paquet estadístic 

R (R Development Core Team, 2009). En l’Apèndix es detalla el procés de càlcul que es va 

utilitzar per modelitzar i comparar les dades de germinació en funció del temps dels dife-

rents tractaments. 
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IV.2.4 Duració de la dormició de les llavors 

A continuació es descriuen tres experiments que es van dur a terme per avaluar la duració 

de la dormició de les llavors de D. sanguinalis després de la seva dispersió. Concretament, es 

va estudiar la pèrdua de dormició d’espiguetes: (i) emmagatzemades en sec a temperatura 

ambient al laboratori, (ii) enterrades en el sòl, tenint en compte el possible efecte de la pro-

funditat en què les llavors es trobaven enterrades, i (iii) enterrades en testos considerant el 

possible efecte de la profunditat d’enterrament i el contingut d’aigua del sòl. 

IV.2.4.1 Emmagatzematge en sec 

Aquest experiment es va efectuar amb els dos lots d’espiguetes recol·lectats (2006 i 2007). 

En particular, es va avaluar la germinació de les espiguetes el mateix dia de la seva re-

col·lecció, i després de 1, 2, 3, 4, 5, 6, 7, i 8 mesos d’emmagatzematge al laboratori en sec a 

temperatura ambient. 

Anàlisi de dades 

Els percentatges de germinació acumulada als 15 dies dels diferents assajos es van sotmetre 

a una ANOVA seguida d’una separació de mitjanes amb el test de Tukey HSD (P<0.05), 

considerant com a factors fixes principals el lot (amb dos nivells, lot 2006 i lot 2007) i el 

temps d’emmagatzematge (amb nou nivells corresponents als successius assajos que es van 

realitzar des de la recol·lecció fins al vuitè mes), així com la interacció entre ambdós fac-

tors. A més, per a cada lot es va estudiar l’efecte del temps d’emmagatzematge en sec amb 

una ANOVA d’un únic factor seguida d’una separació de mitjanes amb el test de Tukey 

HSD (P<0.05). 

En ambdós casos, les anàlisis es van realitzar utilitzant el procediment SAS/GLM (SAS 

Institute Inc., 1999), amb les dades de proporció de llavors germinades acumulada trans-

formades utilitzant la funció arcsinus (Gomez i Gomez, 1984). Posteriorment es van fer les 

corresponents anàlisis dels residuals. 

Per a cada lot també es va estudiar i comparar l’evolució de la germinació de les llavors 

segons el temps d’emmagatzematge en sec. En aquest cas, es va utilitzar l’anàlisi de dades 

explicada en l’apartat IV.2.3.6 i detallada a l’Apèndix. 

IV.2.4.2 Enterrament en el sòl a diferents profunditats 

Aquest experiment es va realitzar amb el lot de llavors recol·lectat l’any 2007. Dos mesos 

després de la seva recol·lecció, les espiguetes es van enterrar a 0, 5 i 10 cm de profunditat 
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en el mateix camp on havien estat recol·lectades (Torre Marimon, Caldes de Montbui). 

Després i durant 6 mesos, es van realitzar desenterraments mensuals de les llavors per ava-

luar la seva capacitat de germinació. 

Les llavors es van enterrar agrupades en petites bosses de niló permeables a l’aigua i a l’aire, 

però amb una mida de porus prou petita per assegurar que les llavors disposades inicialme-

ent no podien sortir de les bosses, ni tampoc podien ingressar-ne de noves. Cada bosseta 

contenia unes 250 llavors (determinades per pes) barrejades amb terra del mateix camp on 

les llavors havien estat recol·lectades. 

Per facilitar el procés de desenterrament, les 3 bossetes per profunditat es van col·locar en 

testos (de 20 cm de diàmetre i 25 cm de profunditat) que es van enterrar en el sòl del camp. 

D’aquesta manera, mensualment es desenterrava aleatòriament un test que contenia tres 

bossetes (rèpliques) per profunditat. Amb la finalitat de simular condicions naturals 

d’enterrament en el sòl, els testos es van col·locar completament enterrats en el camp de 

manera que la part superior del test quedés alineada a la superfície del sòl. A més, els testos 

estaven foradats en tot el seu perímetre per tal que l’aigua que ingressés en el seu interior 

pogués drenar fàcilment. 

El mateix dia de ser desenterrades, les llavors de les bossetes se separaven curosament de la 

terra, i es netejaven i es col·locaven a germinar. Abans de la col·locació a les plaques, es 

comprovava que aparentment la unitat de dispersió estigués intacta, valorant la turgència i 

l’estat de la llavor mitjançant una lupa binocular (x20). 

En els 3 primers desenterraments les llavors de cada bosseta es van distribuir en grups de 

50 en 5 plaques de Petri (5 repeticions per bosseta, 15 repeticions per profunditat). No 

obstant, a partir del quart mes i a causa de la gran quantitat de llavors germinades a 

l’interior de les bossetes, el contingut de les tres bossetes es va agrupar i es va disposar en 5 

plaques de Petri (5 repeticions per profunditat). 

Durant el període en què les llavors van estar enterrades, la temperatura horària del sòl a 5 i 

a 10 cm de profunditat es va enregistrar mitjançant un enregistrador de dades (datalogger 

Escort Junior EJ-2E-C-16-L). Les dades de precipitació es van obtenir d’una estació meteo-

rològica situada a uns 200 metres de la parcel·la (estació meteorològica X9 de la Xarxa 

d’Estacions Meteorològiques Automàtiques gestionades pel Servei Meteorològic de  

Catalunya). L’evolució de les diferents mesures es mostren a la Figura IV-2. 

A més a més, es va avaluar el percentatge de germinació in situ de les llavors (a l’interior de 

les bossetes) després de 10 mesos d’haver estat enterrades. Concretament, es van desenter-
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Figura IV-2. Evolució de la temperatura mitjana diària del sòl a 5 i a 10 cm de profunditat, i 

precipitació diària, durant el període en què llavors de D. sanguinalis van estar enterrades en 

testos, en el sòl d’un camp de la finca experimental de Torre Marimon (Caldes de Montbui, 

Vallès Oriental). Les fletxes indiquen el moment en què es van enterrar les llavors i els succes-

sius desenterraments.  

 

rar dos testos (6 bossetes per profunditat) i per a cada bosseta es va comptar el nombre de 

llavors germinades i el nombre de llavors sense germinar. La viabilitat d’aquestes últimes es 

va avaluar mitjançant el test del tetrazoli. 

Anàlisi de dades 

Els percentatges de germinació acumulada als 15 dies dels diferents assajos es van sotmetre 

a una ANOVA seguida d’una separació de mitjanes amb el test de Tukey-Kramer (P<0.05), 

considerant com a factors fixes principals el temps d’enterrament de les llavors (amb sis 

nivells corresponents als successius desenterraments) i la profunditat d’enterrament (amb 

tres nivells, 0,5 i 10 cm), així com la interacció entre ambdós factors. Es va suposar un mo-

del completament aleatori.  

D’altra banda, també es van estudiar per separat els efectes dels factors temps i profunditat 

en el percentatge de germinació acumulada amb una ANOVA d’un factor seguida d’una 

separació de mitjanes amb el test de Tukey-Kramer (P<0.05). 

En tots els casos, les anàlisis es van realitzar amb el procediment SAS/GLM (SAS Institute 

Inc., 1999), amb les dades de proporció de germinació de llavors acumulada transformades 

amb la funció arcsinus (Gomez i Gomez, 1984). A més a més, es van realitzar els correspo-

nents anàlisis dels residuals. 
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IV.2.4.3 Enterrament en testos a diferents profunditats i règims hídrics 

Aquest experiment també es va realitzar amb el lot de llavors de l’any 2007. Dos mesos 

després de la seva recol·lecció, les espiguetes es van enterrar a 0, 5 i 10 cm de profunditat 

en testos. La meitat dels testos es van disposar a cobert per evitar l’ingrés d’aigua de pluja, i 

per tant, mantenir les llavors enterrades en sec (règim sec), i l’altra meitat al descobert, i per 

tant, en una situació en què les llavors quedaven exposades a l’aigua de la pluja (règim hu-

mit). Els testos es van col·locar a temperatura ambient a les instal·lacions de l’Escola Supe-

rior d’Agricultura de Barcelona (Castelldefels, Baix Llobregat). De manera similar al que 

s’ha comentat en l’experiment anterior, durant 6 mesos es van realitzar desenterraments 

mensuals per avaluar la capacitat de germinació de les espiguetes enterrades en les tres pro-

funditats (0, 5 i 10 cm) i en els dos règims hídrics definits (règim sec i règim humit). 

Les llavors, contingudes en bossetes similars a les utilitzades en l’experiment anterior, es 

van enterrar en testos (de 10 cm de diàmetre i 12 cm de profunditat) que es van omplir 

amb terra del mateix camp on s’havien recol·lectat les llavors (Torre Marimon, Caldes de 

Montbui). Per evitar l’efecte vora, al voltant d’aquests testos s’hi va col·locar un cordó de 

testos de les mateixes característiques. Per a cada règim, es va treballar amb un disseny de 

blocs a l’atzar amb tres repeticions de manera que mensualment es desenterraven aleatòri-

ament 3 bossetes per cada profunditat (1 per profunditat i bloc).  

Un cop desenterrades, les llavors de cadascuna de les bossetes es distribuïen en 5 plaques 

de Petri. No obstant, de manera similar al que s’ha comentat en l’anterior experiment, a 

partir del quart desenterrament el contingut de les tres bossetes de cada profunditat es va 

haver d’agrupar i distribuir en 5 plaques de Petri, ja que una gran quantitat de llavors havien 

germinat a l’interior de les bossetes durant el període d’entrerrament. 

Durant l’experiment, es va enregistrar la temperatura horària del sòl a 0, 5 i 10 cm de pro-

funditat en els testos col·locats en règim humit mitjançant un enregistrador de dades (data-

logger Campbell CR-10). Les dades de precipitació es van obtenir a partir d’un pluviòmetre 

col·locat en la parcel·la de treball. L’evolució de les diferents dades es presenten en la 

Figura IV-3. Per altra banda, també es va enregistrar la temperatura horària del règim sec i 

del règim humit utilitzant un altre enregistrador de dades (datalogger Escort Junior EJ-2E-C-

16-L). En aquest cas, periòdicament s’enregistrava alhora la temperatura horària del règim 

humit i del règim sec a una de les tres profunditats. La Figura IV-4 recull l’evolució diària 

de la temperatura a les tres profunditats en els dos règims obtinguda durant els mesos de 

març i abril. 
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Figura IV-3. Evolució de la temperatura mitjana diària del sòl a 0, 5 i 10 cm de profunditat, 

durant el període en què llavors de D. sanguinalis van estar enterrades en testos situats a les ins-

tal·lacions de l’Escola Superior d’Agricultura de Barcelona (Castelldefels, Baix Llobregat). Les 

fletxes indiquen el moment en què es van enterrar les llavors i els successius desenterraments. 
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Figura IV-4. Evolució de la temperatura horària del sòl dels testos disposats a cobert per evitar 

l’ingrés d’aigua de pluja (règim sec), o col·locats al descobert i exposats a l’aigua de pluja (règim 

humit), en les instal·lacions de l’Escola Superior d’Agricultura de Barcelona. En els successius 

gràfics es mostra la temperatura a: (a) 0 cm (mesures obtingudes del 26 de març a l’1 d’abril), 

(b) 5 cm (mesures del 2 al 8 d’abril), i (c) 10 cm de profunditat (mesures del 9 al 15 d’abril). 

 

Anàlisi de dades 

Per a cada règim, els percentatges de germinació acumulada dels diferents assajos es van 

sotmetre a una ANOVA seguida d’una separació de mitjanes amb el test de Tukey-Kramer 

(P<0.05), considerant com a factors fixes principals el temps en què les llavors havien estat 

enterrades en els testos (amb sis nivells corresponents als dels successius desenterraments) i 

la profunditat d’enterrament (amb tres nivells, 0,5 i 10 cm), així com la interacció entre 
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ambdós factors. Es va considerar un model completament aleatori, tenint en compte que a 

partir del quart mes el contingut de les tres bossetes per profunditat col·locades en règim 

humit es va haver de barrejar donada l’esmentada germinació de llavors en l’interior de les 

bossetes i, per tant, les dades no estaven diferenciades segons el bloc. Prèviament, utilitzant 

les dades dels tres primers mesos en el cas del règim humit, i de totes les dades en el cas del 

règim sec, es va estudiar si el bloc havia estat una font de variació significativa (P<0.05) en 

els percentatges de germinació acumulada observats, utilitzant un model de blocs a l’atzar 

amb dos factors fixes (el temps i la profunditat d’enterrament de les llavors) i un factor 

aleatori (el bloc). 

D’altra banda, també es va estudiar per separat l’efecte dels factors temps i profunditat 

d’enterrament en el percentatge de germinació mitjançant una ANOVA d’un factor seguida 

d’una separació de mitjanes amb el test de Tukey-Kramer (P<0.05). 

Les anàlisis estadístiques es van efectuar amb el procediment SAS/GLM (SAS Institute 

Inc., 1999) i utilitzant les dades de proporció de llavors germinades acumulada transforma-

des amb la funció arcsinus (Gomez i Gomez, 1984). A més a més, es van realitzar els estu-

dis dels residuals. 

IV.3 Resultats 

IV.3.1 Tractaments per trencar la dormició 

El 96% de les espiguetes intactes (tractament de control) es trobaven en un estat de dormi-

ció després de dos mesos de la seva recol·lecció (Taula IV-1). Com es veurà en l’apartat 

IV.3.2.1, el nivell de dormició d’aquestes llavors no va ser significativament diferent al de 

les llavors acabades de recol·lectar. 

A continuació es descriuen els resultats obtinguts en els diferents tractaments que es van 

provar per trencar la dormició de les llavors. 

IV.3.1.1 Eliminació de substàncies inhibidores solubles en aigua 

Remullar les espiguetes intactes durant quatre dies va incrementar el seu percentatge de 

germinació en un 20%. No es van detectar diferències significatives entre les mitjanes dels 

percentatges de germinació acumulada de les espiguetes que havien estat en remull en agi-

tació continua i les que no havien estat agitades (Taula IV-1).  

Per altra banda, afegir els extractes obtinguts a partir del remull de les espiguetes a l’inici del 
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Taula IV-1. Efecte del remull en aigua i de l’escarificació química en el percentatge de germina-

ció acumulada d’espiguetes i de cariopsis de D. sanguinalis. 

  Germinació (%) 

Tractaments  Espiguetes 
intactes 

Caripsis † 
(llimades 1 / nues 2)

Extracte 1 12.57b ± 2.89 98.42a1 ± 0.64 
Extracte 2 12.28b ± 1.98 97.20a1 ± 0.90 
Extracte 3 14.52b ± 1.96 99.20a1 ± 0.80 
Imbibides per obtenir extracte 1 24.10a ± 6.51 93.79b2 ± 1.94 

Remull ‡ 

Imbibibides per obtenir extracte 2 24.52a ± 1.42 94.16b2 ± 1.98 
KOH  5.19b ± 1.01 - Escarificació 

química H2SO4 11.65b ± 1.90 - 
98.02a1 ± 0.42 Control H2O  3.66b ± 1.20 
80.07c2 ± 2.54 

Per a cada assaig, es mostra la mitjana ± EE (error estàndard) de la mitjana del percentatge de ger-

minació acumulada. 

Per a cada columna, valors de les mitjanes amb diferents lletres indiquen diferències significatives 

(Tukey HSD, P<0.05) segons les anàlisis realitzades amb les dades transformades (arcsinus). 

‡ A l’inici del període d’incubació, es van posar 3 ml de l’extracte elaborat a partir del remull 

d’espiguetes durant 4 dies en aigua destil·lada: a temperatura ambient (extracte 1), a temperatura 

ambient i agitant-se (extracte 2), o a 30ºC i agitant-se (extracte 3). També es mostren els resultats 

dels assajos de germinació realitzats amb les espiguetes imbibides per obtenir els extractes 1 i 2. 

† Percentatge de germinació de cariopsis llimades, és a dir, d’espiguetes desproveïdes de les bràctees 

utilitzant paper de vidre (1), o percentatge de germinació de cariopsis nues, és a dir, d’espiguetes 

desproveïdes de les bràctees a mà amb l’ajuda d’unes pinces (2); -: Sense assajar. 

 

període d’incubació no va modificar significativament el percentatge mitjà de germinació 

acumulada ni de les espiguetes, ni de les cariopsis llimades (Taula IV-1). 

IV.3.1.2 Escarificació química 

L’escarificació química de les espiguetes amb H2SO4 o KOH no va afectar significativa-

ment al percentatge mitjà de germinació acumulada de les espiguetes (Taula IV-1). 

IV.3.1.3 Talls en la lemma i la pàlea 

La realització de talls en la lemma, en la pàlea o en ambdues glumel·les de la flor fèrtil no 

va influenciar notablement en el percentatge de germinació de les espiguetes sense glumes i 

sense la lemma de la flor estèril (tractament de control en aquest experiment). L’anàlisi i 

comparació de les funcions de Weibull ajustades tampoc no va mostrar diferències signifi-

catives en l’evolució de la germinació dels diferents tractaments (Taula IV-2 i Figura IV-5).
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Taula IV-2. Efecte dels talls en les glumel·les en el percentatge de germinació acumulada i en 

l’evolució de la germinació (avaluada utilitzant la funció de Weibull de tres paràmetres) de cari-

opsis de D. sanguinalis recobertes per la lemma i la pàlea de la flor fèrtil. Els paràmetres de la 

funció de Weibull ajustats són: π (taxa de germinació màxima), α (paràmetre de forma), i θ (pa-

ràmetre d’escala). 

  Ajust Weibull 

Tractament 
Germinació 

(%) π α θ Desviància

Tall a la pàlea 17.03a ± 1.40 0.2236a 1.0622a 252.9460a 23.53 
Tall a la lemma 15.42a ± 1.90 0.1806a 1.3505a 266.9736a 16.60 
Tall en ambdues 21.18a ± 2.86 0.2147a 1.3603a 123.8687a 29.00 
Sense tall (control) 19.29a ± 3.47 0.2008a 1.2153a 159.4324a 48.30 

Per a cada assaig, es mostra la mitjana ± EE (error estàndard) de la mitjana del percentatge de ger-

minació acumulada. 

Pels percentatges de germinació acumulada, valors de les mitjanes amb diferents lletres indiquen 

diferències significatives (Tukey HSD, P<0.05) segons les anàlisis realitzades amb les dades trans-

formades (arcsinus). 

Valors de π, α o θ amb diferents lletres són significativament diferents (test khi-quadrat d’una cua, 

P=0.05/6 ajustat per a comparacions múltiples utilitzant Bonferroni). 

 

 

50 150 250 350
0

5

10

15

20

25
Tall a la lemma

Tall en ambdues

Control

Obs. tall a la lemma

Obs. tall en ambdues

Obs. control

Tall a la pàlea

Obs. tall a la pàlea

temps (hores)

ge
rm

in
ac

ió
 a

cu
m

ul
ad

a 
(%

)

 

Figura IV-5. Evolució de la germinació acumulada dels diferents tractaments quirúrgics realit-

zats a les cariopsis de D. sanguinalis recobertes per la lemma i la pàlea de la flor fèrtil. S’ha repre-

sentat la funció de Weibull estimada i els valors observats (obs.) per a cada tractament. 
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IV.3.1.4 Escarificació física amb sorra 

L’escarificació física de les cobertes utilitzant sorra humida va incrementar el percentatge 

mitjà de germinació acumulada de les espiguetes gairebé en un 30%. No es van detectar 

diferències significatives entre el tractament d’escarificació amb sorra humida realitzat du-

rant 5 hores i el que va durar 10 hores. D’altra banda, no es va observar una estimulació de 

la germinació de les espiguetes com a conseqüència del seu sacseig continu en contacte 

amb sorra seca durant 5 hores (Taula IV-3). 

IV.3.1.5 Eliminació o abrasió de les cobertes de les cariopsis 

L’eliminació parcial o completa de les estructures que cobreixen la cariopsi va reduir signi-

ficativament la dormició de les llavors. El percentatge mitjà de la germinació acumulada de 

les cariopsis cobertes per la lemma i la pàlea de la flor fèrtil (espiguetes en les que s’havia 

eliminat les glumes i la lemma de la flor estèril) va ser del 19.3%. Quan la lemma de la flor 

fèrtil també es va eliminar, el percentatge de germinació final va incrementar fins a un 

81.5%, valor que no va ser significativament diferent al que es va observar en les cariopsis 

nues (espiguetes desproveïdes a mà utilitzant unes pinces de totes bràctees) (Taula IV-3). 

Per altra banda, es van detectar diferències significatives entre el percentatge mitjà de ger-

minació acumulada de les cariopsis nues i el de les cariopsis llimades (desproveïdes de totes 

les bràctees utilitzant paper de vidre) (Taula IV-3). Cal destacar que en només 24 hores la 

germinació acumulada de les cariopsis llimades va assolir el 90%, i el de les cariopsis nues 

va ser del 50% (Figura IV-6). 

En el cas de les llavors humitejades inicialment amb KNO3, no es van trobar diferències 

significatives entre la germinació de les cariopsis nues i la de les llimades. En ambdós casos 

es va obtenir un percentatge mitjà de germinació del 99%. En comparació amb els controls 

d’aigua, les diferències entre els percentatges de germinació de les espiguetes i el de les cari-

opsis cobertes amb la lemma i la pàlea de la flor fèrtil es van mantenir (Taula IV-3). 

El nitrat potàssic va estimular la germinació de les espiguetes amb diferents nivells 

d’eliminació de les cobertes. En comparació amb el control d’aigua, el percentatge mitjà de 

germinació acumulada de les cariopsis nues, les cariopsis recobertes per la pàlea i la lemma 

de la flor fèrtil, i les espiguetes va incrementar un 19.5%, 13.4% i 8.7%, respectivament 

(Taula IV-3). 

Els tres paràmetres de la funció de Weibull estimats i la desviància pels diferents tracta-

ments d’eliminació de les cobertes es troben resumits en la Taula IV-4. 
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Taula IV-3. Efecte de diversos tractaments d’escarificació física en el percentatge de germinació 

acumulada d’espiguetes de D. sanguinalis humitejades inicialment amb aigua destil·lada o amb 

una solució de KNO3 al 0.2%. 

  Germinació (%) 
Tractament  H2O KNO3 

Sorra humida, 5 hores 30.87c ± 3.11 - 

Sorra humida, 10 hores 34.37c ± 1.83 - 
Sacsejar espiguetes 
amb sorra 

Sorra seca, 5 hores 11.41de ± 1.90 - 
Cariopsis llimades 98.02a ± 0.42 98.99a ± 0.69 
Cariopsis pelades a mà 80.07b ± 2.54 99.62a ± 0.38 
Cariopsis cobertes per la pàlea 81.51b ± 3.91 - 
Cariopsis cobertes per 
la lemma i la pàlea 

19.29d ± 3.47 32.74b ± 2.57 

Eliminació de les 
cobertes 

Espiguetes intactes   3.66e ± 1.20 12.40c ± 1.94 
Per a cada assaig, es mostra la mitjana ± EE (error estàndard) de la mitjana del percentatge de ger-

minació acumulada. 

Per a cada columna, valors de les mitjanes amb diferents lletres indiquen diferències significatives 

(Tukey HSD, P<0.05) segons les anàlisis realitzades amb les dades transformades (arcsinus). 

- Sense assajar. 
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Figura IV-6. Evolució de la germinació acumulada dels diferents tractaments d’eliminació de les 

cobertes de les espiguetes de D. sanguinalis humitejades inicialment amb aigua destil·lada o amb 

una solució de KNO3 al 0.2%. S’ha representat la funció de Weibull estimada i els valors obser-

vats (obs.) per a cada tractament. 
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Taula IV-4. Efecte de l’eliminació de les cobertes que cobreixen les espiguetes i del KNO3 en 

l’evolució de la germinació acumulada (avaluada mitjançant la funció de Weibull de tres parà-

metres). Els paràmetres de la funció de Weibull ajustats són: π (taxa de germinació màxima), α 

(paràmetre de forma), i θ (paràmetre d’escala). 

  Ajust Weibull 

Tractaments Inicialment 
humitejades π α θ Desviància 

Cariopsis llimades H2O 0.9761a 0.6746bc 7.8457c     3.00 
Cariopsis llimades 0.2% KNO3 0.9802a 0.3893c 1.6176c     6.71 
Cariopsis nues H2O 0.8022b 1.0611ab 22.7089b   27.60 
Cariopsis nues 0.2% KNO3 0.9961a 1.3630a 33.9109a 128.90 
Cariopsis cobertes 
per la pàlea 

H2O 0.8115b 1.1838a 25.1456ab 177.60 

Valors de π, α o θ amb diferents lletres són significativament diferents (test khi-quadrat d’una cua 

amb un grau de llibertat, P=0.05/10 ajustat per a comparacions múltiples utilitzant Bonferroni).  

 

La comparació dels paràmetres de la funció de Weibull estimats va mostrar que l’increment 

del grau d’eliminació de les cobertes de les espiguetes va produir: (i) un retard en 

l’assoliment de l’asímptota de la corba (α disminueix), (ii) una disminució del període com-

prés entre la imbibició i l’assoliment del 63.21% de la germinació (θ disminueix), i (iii) un 

augment de la velocitat de germinació (θ disminueix) (Taula IV-4 i Figura IV-6). Les dife-

rències entre els percentatges de germinació màxims (π) estimats amb la funció de Weibull 

van ser les mateixes que les que es van obtenir amb la separació de mitjanes dels percentat-

ges de germinació acumulada (Taula IV-3). Per altra banda, també es va detectar un incre-

ment de la velocitat de germinació de les cariopsis nues inicialment humitejades amb KNO3 

(Taula IV-4). 

Com ja s’ha esmentat anteriorment, l’elevada germinació de les cariopsis llimades no es va 

veure afectada per haver-les humitejat amb l’extracte de les espiguetes (>95% en tots els 

casos, Taula IV-3). En canvi, remullar les espiguetes en aigua durant quatre dies a tempera-

tura ambient, i després desproveir-les de les bràctees a mà utilitzant unes pinces va incre-

mentar el percentatge mitjà de germinació en un 13% en comparació amb la germinació de 

les cariopsis nues, però que no s’havien obtingut d’espiguetes remullades (Taula IV-3). 

IV.3.2 Duració de la dormició de llavors 

IV.3.2.1 Emmagatzematge en sec 

Els resultats de l’ANOVA que considerava el lot (any), el temps d’emmagatzematge en sec, 
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i la interacció entre ambdós factors, mostren un efecte significatiu en el percentatge de ger-

minació acumulada, del temps d’emmagatzematge i de la interacció entre els factors lot i 

temps. (Taula IV-5). Quan cada lot es va avaluar per separat, es va observar una pèrdua de 

la dormició de les llavors a l’incrementar el temps d’emmagatzematge en sec similar (Figura 

IV-7). Més del 98% de les espiguetes acabades de recol·lectar es trobaven en un estat de 

dormició. La germinació de les espiguetes no va augmentar significativament durant els dos 

primers mesos d’emmagatzematge en sec. En canvi, als 3 mesos més d’un 60% de les lla-

vors van germinar, i als 4 mesos ambdós lots van presentar un percentatge mitjà de germi-

nació acumulada superior al 90%, mentre que als 8 mesos menys del 2% de les espiguetes 

restaven dorments (Figura IV-7). 

Els paràmetres de les funcions de Weibull estimats, així com la seva representació, es tro-

ben resumits a la Taula IV-6 i a la Figura IV-8, respectivament. Per a cada any, la compara-

ció dels paràmetres de la funció de Weibull estimats va denotar que un increment en el 

temps d’emmagatzematge en sec va produir: (i) un augment en la germinació final (π aug-

menta), (ii) un retard en l’assoliment de l’asímptota de la corba, és a dir de la germinació 

total observada (α disminueix), (iii) un increment en la velocitat de germinació (θ disminu-

eix), i (iv) una disminució en el temps d’incubació en què s’assoleix el 63.21% de la germi-

nació final (θ disminueix). 

IV.3.2.2 Enterrament en el sòl a diferents profunditats 

Com mostren els resultats de l’apartat IV.3.2.1, la majoria de les llavors inicialment enterra-

des eren dorments, i la seva capacitat de germinació no era significativament major que la 

de les llavors acabades de recol·lectar (Figura IV-7, lot 2007, llavors emmagatzemades en 

sec durant 2 mesos). 

Els resultats de l’ANOVA mostren un efecte significatiu dels temps i de la profunditat 

d’enterrament, i de la interacció entre ambdós factors (Taula IV-7). En general, es va ob-

servar una pèrdua més ràpida de la dormició de les llavors enterrades a 5 i a 10 cm que de 

les situades a 0 cm (Figura IV-9). No obstant, en el primer desenterrament la germinació de 

les llavors colgades a 10 cm va ser significativament superior a la de les llavors enterrades a 

5 cm (74.4% i 46.7%, respectivament). En canvi, en el segon desenterrament en ambdues 

profunditats restaven dorments menys del 3% de les llavors. Pel que fa a les llavors situades 

a la superfície del sòl, després d’estar un mes enterrades el percentatge mitjà de germinació 

acumulada va ser del 65.8%, i desprès de dos mesos, i a diferència de les llavors que van 

estar enterrades a 5 i a 10 cm, més del 10% de les llavors encara eren dorments. No es va 
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Taula IV-5. Resultats de l’anàlisi de la variància (ANOVA - graus de llibertat (g.ll), valors de F i 

significació) per avaluar els efectes de l’any de recol·lecció del lot (lot) i del temps d’emmagat-

zematge en sec (temps) en el percentatge de germinació acumulada d’espiguetes de D. san-

guinalis. 

Fonts de variació g.ll F Significació 
Lot (L) 1 3.70 0.0582 
Temps (T) 8 289.93 <0.0001 
L x T 8 3.29 0.0028 
Error 72  
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Figura IV-7. Percentatge de germinació acumulada segons el temps d’emmagatzematge en sec, 

de dos lots d’espiguetes de D. sanguinalis recol·lectats a la finca experimental de Torre Marimon 

(Caldes de Montbui, Vallès Oriental) al 2006 i al 2007. Cada barra representa la mitjana + EE 

(error estàndard) de la mitjana. Per a cada lot, diferents lletres indiquen diferències significatives 

(Tukey HSD, P<0.05) segons les anàlisis realitzades amb les dades transformades (arcsinus). 
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Taula IV-6. Estimació dels paràmetres de la funció de Weibull segons el temps 

d’emmagatzematge en sec (t, mesos), de dos lots d’espiguetes de D. sanguinalis recol·lectats a la 

finca experimental de Torre Marimon (Caldes de Montbui, Vallès Oriental) al 2006 i 2007. Els 

paràmetres de la funció de Weibull ajustats són: π (taxa de germinació màxima), α (paràmetre 

de forma), i θ (paràmetre d’escala). 

2006 2007 
t π α θ Desviància π α θ Desviància
1 - - - - 0.06a 1.99a 9.54a 17.96 
2 0.04a 2.65a 7.48a 26.80 0.22b 2.01a 7.23a 2.61 
3 0.63b 3.45a 3.71b 92.14 0.66c 1.80a 4.22b 37.45 
4 0.97c 2.78a 3.50b 32.09 0.91d 1.98a 3.90b 53.96 
5 0.95c 2.15b 4.11b 28.41 0.94de 1.78a 3.50b 71.83 
6 0.98c 1.99c 3.98c 54.88 0.92de 1.50ab 3.66b 56.54 
7 1.00c 1.59d 2.38c 8.09 0.98ef 1.56ab 3.44b 24.11 
8 0.99c 1.89cd 2.72c 120.99 0.99f 1.32b 2.13c 34.62 

Valors de π, α o θ amb diferent lletra són significativament diferents (test khi-quadrat d’una cua amb 

un grau de llibertat, P2006=0.05/21 i P2007=0.05/28, ajustat per a comparacions múltiples utilitzant 

Bonferroni). 
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Figura IV-8. Evolució de la germinació acumulada segons el temps d’emmagatzematge en sec (me-

sos, m), de dos lots d’espiguetes de D. sanguinalis recol·lectats a la finca experimental de Torre Ma-

rimon (Caldes de Montbui, Vallès Oriental) al 2006 i 2007. S’ha representat la funció de Weibull 

estimada i els valors observats (obs.) per a cada assaig. 
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Taula IV-7. Resultats de l’anàlisi de la variància (ANOVA - graus de llibertat (g.ll), valors de F i 

significació) per avaluar els efectes del temps (T) i de la profunditat d’enterrament (P) en el 

percentatge de germinació acumulada d’espiguetes de D. sanguinalis enterrades en testos, en el 

sòl d’un camp de la finca experimental de Torre Marimon (Caldes de Montbui, Vallès Oriental). 

Fonts de variació g.ll F Significació 
Temps (T) 5 318.02 <0.0001 
Profunditat (P) 2 35.54 <0.0001 
TxP 10 9.07 <0.0001 
Error 163   
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Figura IV-9. Percentatge de germinació acumulada segons el temps (mesos) i la profunditat 

d’enterrament, d’espiguetes de D. sanguinalis enterrades en un camp de la finca experimental de 

Torre Marimon (Caldes de Montbui, Vallès Oriental). Cada barra representa la mitjana + EE 

(error estàndard) de la mitjana. 

 

observar una germinació acumulada superior al 95% fins al cinquè mes. En el cinquè i sisè 

mes no es van trobar diferències significatives entre profunditats. En tots els casos gairebé 

la totalitat de les llavors no eren dorments (Figura IV-9).  

En relació a les dades meteorològiques obtingudes durant el transcurs d’aquest experiment, 

en general s’observa que les temperatures mitjanes als 10 cm van ser lleugerament superiors 

a les dels 5 cm, i les diferències més notables es van observar a partir del mes de març 

(Figura IV-2). 

La germinació in situ (en el interior de les bossetes) de les llavors enterrades durant 10 me-

sos va ser superior al 98%. Cal destacar que algunes de les llavors situades a 0 cm inclús van 

arribar a emergir, ja que el coleòptil va poder travessar la bosseta que les contenia. 
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IV.3.2.3 Enterrament en testos a diferents profunditats i règims hídrics 

Com s’ha comentat en l’apartat IV.3.2.2, la majoria de llavors enterrades eren dorments i la 

seva capacitat de germinació no era significativament diferent de la de les llavors acabades 

de recol·lectar. 

En general, es van detectar clares diferències en el patró de pèrdua de dormició de les lla-

vors enterrades segons el règim hídric (Figura IV-10). Per a cada règim, l’ANOVA va deno-

tar que la profunditat i el temps d’enterrament, així com la interacció entre ambdós factors, 

eren fonts de variació significatives per als valors de germinació acumulada observats 

(Taula IV-8). L’ ANOVA que es va fer prèviament per a cada règim considerant un model 

de blocs a l’atzar va mostrar que el bloc no va ser una font de variació significativa en cap 

dels casos (P=0.32 règim sec i P=0.42 règim humit). 

Després de 2 mesos, la majoria de llavors enterrades en els testos on hi havia ingressat ai-

gua de pluja (règim humit) no eren dorments en cap de les profunditats (>99%) i, a dife-

rència del que havia succeït en les llavors enterrades al camp, no es van observar diferències 

significatives entre profunditats en els mesos posteriors. No obstant, al primer desenterra-

ment el percentatge mitjà de germinació acumulada de les llavors enterrades a 5 cm i 10 cm 

(74.5% i 76.6%, respectivament) va ser significativament superior al de les enterrades a  

0 cm (61.4%) (Figura IV-10). 

La pèrdua de dormició en el règim sec va ser més lenta i progressiva en relació a la del rè-

gim humit, i durant els quatre primers mesos es van trobar diferències significatives entre 

profunditats. La capacitat de germinació de les llavors enterrades a 10 cm va ser significati-

vament superior a la de les enterrades a 5 cm, i aquestes van germinar amb un major per-

centatge que les llavors situades a 0 cm (Figura IV-10). 

Sense tenir en compte les diferències entre profunditats, els resultats de les llavors sotmeses 

al règim humit van mostrar una tendència similar a la detectada amb les llavors emmagatze-

mades en sec. Cal recordar que les llavors enterrades havien estat prèviament emmagat-

zemades en sec durant 2 mesos i, per tant, es van comparar les llavors que portaven enter-

rades 1 mes amb les llavors emmagatzemades en sec durant 3 mesos (Figures IV-7 i IV-10). 

En canvi, en règim sec la pèrdua de dormició va ser més lenta (Figures IV-7 i IV-10). Per 

altra banda, en el règim sec el percentatge mitjà de germinació de les llavors després d’estar 

un mes enterrades va ser significativament inferior al de les llavors que inicialment es van 

enterrar (9% i 20%, respectivament). En règim humit no es va observar aquesta tendència. 
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Figura IV-10. Percentatge de germinació acumulada segons el temps (mesos), la profunditat i el 

règim hídric d’enterrament, d’espiguetes de D. sanguinalis enterrades en testos situats en les ins-

tal·lacions de l’Escola Superior d’Agricultura de Barcelona (Castelldefels, Baix Llobregat). Cada 

barra representa la mitjana + EE (error estàndard) de la mitjana. 

 

 

Taula IV-8. Resultats de l’anàlisi de la variància (ANOVA - graus de llibertat (g.ll), valors de F i 

la seva significació) per avaluar, pel règim sec i pel règim humit, els efectes del temps (T) i de la 

profunditat d’enterrament (P) en el percentatge de germinació acumulada d’espiguetes de  

D. sanguinalis enterrades en testos disposats en les instal·lacions de l’Escola Superior d’Agri-

cultura de Barcelona (Castelldefels, Baix Llobregat). En el règim sec els testos estaven col·locats 

a cobert per evitar l’ingrés de l’aigua de pluja, en el règim humit els testos es trobaven al desco-

bert exposats a l’aigua de la pluja. 

Règims 
Sec  Humit 

Fonts de variació g.ll F Significació  g.ll F Significació
Temps (T) 5 415.26 <0.0001  5 230.38 <0.0001 
Profunditat (P) 2 36.26 <0.0001  2 4.01 0.0201 
TxP 10 4.50 <0.0001  10 3.58 0.0003 
Error 163    163   
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Cal destacar que entre el règim sec i humit a més d’haver-hi una evident diferència en el 

contingut d’aigua del sòl, també es va observar una clara diferència en l’alternança de tem-

peratures diàries. Aquestes diferències van ser més importants en la superfície del sòl  

(0 cm) que als 5 cm i als 10 cm de profunditat (Figura IV-4). La Figura IV-3 també mostra 

diferències notables en les temperatures mitjanes diàries del sòl dels testos segons la pro-

funditat, sobretot a partir del mes de març. 

IV.4 Discussió 

IV.4.1 Tractaments per trencar la dormició 

Els resultats van constatar que la dormició de les llavors de la forcadella és causada per les 

estructures que cobreixen la cariopsi i també pel pericarp (Taula IV-3). La lemma de la flor 

fèrtil sembla ser la bractèola de l’espigueta que té un paper més important en aquesta dor-

mició. El percentatge mitjà de germinació acumulada de les espiguetes intactes va del 3.7%. 

L’eliminació de les glumel·les i de la lemma de la flor estèril va incrementar aquest percen-

tatge en un 15.6%, i quan a més d’aquestes bràctees també es va eliminar la lemma de la 

flor fèrtil, la germinació va ser del 81.5% (Taula IV-3). Diversos estudis també han com-

provat la influència de les estructures que cobreixen l’embrió en la dormició de les llavors 

d’altres Poàcies, però la majoria d’ells no han avaluat el paper de cadascuna de les bràctees 

de les espiguetes (Simpson, 1990). En el compendi d’Ellis et al. (1985), l’eliminació de les 

estructures que cobreixen les llavors de D. sanguinalis és documentat com un mètode eficaç 

per trencar la seva dormició. En els experiments que vam realitzar, les estructures que  

cobreixen la cariopsi van ser curosament eliminades i, per tant, el pericarp no es va danyar 

intencionadament. No obstant, durant el procés d’eliminació podria haver-se afectat, i el 

seu paper en la dormició de D. sanguinalis podria ser més important que l’estimat. Per exem-

ple, Probert et al. (1985) van observar que l’eliminació completa de la lemma i la pàlea en 

cariopsis de Dactilys glomerata dorments incrementava la seva germinació en menor grau que 

quan només s’eliminava una petita part de la lemma sobre l’embrió. En aquest cas, els au-

tors van argumentar que l’estimulació de la germinació podria haver estat causada directa-

ment per un possible efecte al pericarp durant l’extracció. Simpson (1990) recull que la  

majoria d’increments de germinació relacionats amb tractaments d’eliminació o alteració de 

les cobertes de les llavors de Poàcies són atribuïbles a un increment de la permeabilitat de 

l’oxigen i, per tant, a una major disponibilitat d’oxigen per l’embrió. 
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El baix percentatge de germinació obtingut en l’escarificació química (Taula IV-3) podria 

explicar-se per un temps d’exposició al tractament d’escarificació insuficient, o bé per una 

concentració d’àcid massa baixa per afectar significativament les diverses cobertes de la 

llavor. 

El nitrat potàssic va promoure la germinació de D. sanguinalis (Taules IV-3 i IV-4, i Figura 

IV-6). Concretament, es va observar que el KNO3 va disminuir tant la dormició causada 

per les estructures que cobreixen la cariopsi, com la relacionada amb el pericarp. L’efecte 

estimulador del nitrat potàssic ha estat detectat en altres espècies de males herbes (Vincent i 

Roberts, 1977). Aquest compost s’ha relacionat amb un efecte osmòtic que estimula 

l’absorció d’aigua de l’embrió i amb un efecte nutricional en la síntesi de proteïnes  

(McIntyre et al., 1996; McIntyre, 1997), i també ha estat vinculat amb un increment de 

l’absorció d’O2 (Adkins et al., 1984; Hilton i Thomas, 1986). 

Els resultats obtinguts en aquest treball sobre la possible presència de substàncies inhibi-

dores per a la germinació en les estructures que cobreixen la cariospsi no són concloents. 

Per una banda, remullar les espiguetes de D. sanguinalis va promoure la seva germinació 

(Taula IV-1), com ja havia estat prèviament observat per Delouche (1956). Aquest efecte 

suggereix que possibles substàncies inhibidores podrien haver estat eliminades durant el 

tractament. Resultats similars han estat trobats en Zoysia japonica (Xu et al., 2005). A més a 

més, Gianfagna and Pridham (1951) van mostrar que extractes aquosos de llavors dor-

ments i no dorments de D. sanguinalis reduïen la germinació de llavors dorments en un 60% 

i en un 20%, respectivament. En canvi, en el nostre cas els extractes aquosos van estimular 

la germinació d’espiguetes intactes i no van tenir un efecte inhibidor en la germinació de les 

cariospsis llimades (Taula IV-1). Aquesta absència d’efecte podria estar relacionada amb el 

fet que el mètode utilitzat només eliminés una baixa concentració de substàncies inhibi-

dores, o bé simplement podria ser que les estructures realment no continguessin cap subs-

tància inhibidora soluble en aigua. Aquesta última hipòtesi podria explicar parcialment  

perquè no es van detectar diferències significatives entre els percentatges de germinació de 

les cariopsis nues i el de les cariopsis recobertes per la pàlea de la flor fèrtil (Taula IV-3). 

Tot i que, per altra banda, potser no es va trobar un efecte inhibidor causat per la presència 

de la pàlea, no perquè aquesta bractèola no contingués realment substàncies inhibidores a la 

germinació, sinó perquè potser l’eliminació de les cobertes situades sobre l’embrió (gluma 

superior i lemma de la flor fèrtil, Figura IV-1) podria haver interferit en els moviments 

d’aquestes substàncies inhibidores cap a l’embrió (Rost, 1975). 

L’efecte d’estimulació de la germinació detectat en les espiguetes remullades també podria 
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estar relacionat amb unes condicions anàerobiques eventuals durant el tractament de remu-

llat (Simpson, 1990; Baskin i Baskin, 2001), o amb canvis en les propietats estructurals de 

les cobertes durant el tractament que potser van poder modificar la seva permeabilitat i/o 

disminuir les constriccions mecàniques. 

Per altra banda, el talls en les glumel·les que cobreixen les llavors no van incrementar el 

percentatge de germinació de les cariopsis cobertes per la lemma i la pàlea de la flor fèrtil 

(Taula IV-2 i Figura IV-5), potser perquè els talls es van realitzar en la part oposada a la 

localització de l’embrió. En canvi, l’escarificació amb sorra humida va incrementar signifi-

cativament la germinació de les espiguetes (d’un 3.7% a un 30%) (Taula IV-3), i les cariop-

sis desproveïdes de les bràctees amb paper de vidre van tenir una germinació acumulada 

superior al 95% en només 48 hores (Figura IV-6). Aquests resultats suggereixen que la fric-

ció entre les llavors dorments i les partícules del sòl poden ajudar a trencar la dormició de 

les llavors del sòl en condicions de camp. En el context de l’hàbitat d’aquesta espècie, ca-

racteritzat per una alteració freqüent del sòl, sembla raonable considerar que una fracció de 

la població de llavors dispersada sobre el sòl podria patir fricció. Si la temperatura i la hu-

mitat fossin apropiades, les llavors podrien germinar. Per exemple, aquest tipus de situa-

cions es podrien donar quan en zones d’horta es realitza el treball del sòl abans de sembrar 

o plantar. L’emergència de plàntules d’aquelles llavors que haguessin perdut la seva dormi-

ció (juntament amb aquelles no dorments del banc del sòl) podrien tenir un avantatge 

quant a expectatives de vida, ja que les plàntules que s’estableixen ràpidament en buits  

tenen un avantatge sobre d’altres plantes que emergeixen més tard quan hi ha una elevada 

competència pels recursos (Tilman, 1982). 

IV.4.2 Duració de la dormició 

Els resultats obtinguts van mostrar una ràpida pèrdua de la dormició de les llavors de  

D. sanguinalis, tant quan van estar emmagatzemades en sec a temperatura ambient (Figura 

IV-7), com quan es van enterrar simulant condicions de camp (Figures IV-9 i IV-10). 

La pèrdua de la dormició de les llavors durant el període d’emmagatzematge en sec podria 

estar relacionat amb algun tipus de canvi en l’estructura de les cobertes durant el període 

d’emmagatzematge. De fet, durant aquest experiment, es va observar qualitativament que 

en el moment de la dispersió les cobertes es trobaven fortament adherides al pericarp i, al 

incrementar el temps d’emmagatzematge, es va apreciar una notable pèrdua d’aquesta adhe-

sió, probablement causada pel propi assecat de les cobertes de les llavors. La ràpida pèrdua 

de dormició observada durant el període d’emmagatzematge en sec contrasta amb la reco-
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llida per Toole i Toole (1941). En aquest treball, no es va obtenir un percentatge de germi-

nació acumulada als 15 dies d’incubació superior al 95% amb el mateix règim tèrmic, fins 

que el període d’emmagatzematge es va prolongar als 12 mesos. Als quatre mesos 

d’emmagatzematge només van observar una germinació del 54%. És possible que les dife-

rents temperatures d’emmagatzematge en sec (que no es van enregistrar en cap dels dos 

casos) poguessin haver estat responsables dels diferents canvis en el nivell de dormició de 

les llavors. En aquest sentit, temperatures d’emmagatzematge més baixes podrien haver 

estimulat una pèrdua de la dormició més ràpida (Delouche, 1956). També podrien haver-se 

fet patents possibles diferències interpoblacionals. 

Per altra banda, la interacció entre el factor lot (any) i el factor temps d’emmagatzematge en 

sec detectat en l’ANOVA (Taula IV-5) podria denotar algunes diferències en el grau i la 

pèrdua de dormició de les espiguetes en funció de les condicions ambientals i/o nivell de 

recursos en les que van madurar (Simpson, 1990; Baskin i Baskin, 1998; Gutterman, 2000; 

Fenner i Thompson, 2005). Per exemple, la temperatura mitjana i la pluviometria del mes 

d’octubre de 2006 van ser 17.6ºC i 55.6 mm respectivament, mentre que la de l’octubre de 

2007 van ser de 15.8ºC i 104.1 mm. En el cas de les males herbes, la variabilitat interannual 

en el nivell de dormició de les llavors, juntament amb la variabilitat intraanual, pot suposar 

unes majors expectatives de persistència de la població, i es pot interpretar com una adap-

tació de les poblacions a ambients impredictibles (Beckstead et al., 1996; Andersson i  

Milberg, 1998). 

Els experiments realitzats amb llavors enterrades en camp en els 10 primers centímetres del 

sòl també van mostrar una pèrdua de la dormició de les llavors de D. sanguinalis molt ràpida. 

Llavors enterrades durant dos mesos (en aquest cas llavors que s’havien recol·lectat feia 

quatre mesos) van mostrar una capacitat de germinació molt elevada (>95%). A més, quan 

les condicions ambientals al camp van ser favorables, es va observar un elevat percentatge 

de germinació in situ en l’interior de les bossetes que contenien les llavors enterrades. En 

conjunt, aquests resultats podrien indicar que D. sanguinalis presenta un banc de llavors poc 

persistent i, de fet, en les nostres condicions sembla que la majoria de llavors podrien ger-

minar com a molt tard durant la campanya posterior en què són produïdes. No obstant, 

caldria estudiar en més detall aquesta qüestió i avaluar quin és el comportament i el paper 

que poden tenir les llavors de D. sanguinalis enterrades a profunditats superiors als 10 cm. 

D’altra banda, Masin et al. (2006) també van observar que la majoria de llavors de D. sangui-

nalis enterrades a 4 - 4.5 cm podien germinar durant el primer any d’estar enterrades. No 

obstant, aquests autors van trobar que aquestes llavors podien mantenir-se viables durant 
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tres anys i, per exemple, van obtenir que aproximadament un 55% de llavors enterrades 

durant 15 mesos encara restaven viables i sense germinar en el sòl. Norsworthy (2000; 

2008) també indica que les llavors de D. sanguinalis tenen una baixa longevitat en el banc de 

llavors del sòl. D’aquesta manera, sembla ser que la producció i l’ingrés anual de llavors de 

D. sanguinalis en el banc de llavors del sòl és un factor decisiu per a la dinàmica del banc de 

llavors d’aquesta espècie, i per a la seva persistència en un indret determinat. En les nostres 

condicions, evitar la producció de llavors durant almenys dos anys consecutius podria ser 

un mètode eficaç per controlar la mala herba. 

Els nostres resultats també van mostrar que la profunditat en què les llavors de D. sangui-

nalis van ser enterrades en el sòl va ser un factor rellevant en la velocitat de pèrdua del seu 

estat de dormició. Aquestes diferències poden explicar-se tenint en compte les diferents 

condicions ambientals que van poder experimentar les llavors en les diferents profunditats 

del sòl (per exemple hi va haver diferències de temperatura, Figures IV-2 i IV-3). Benvenuti 

et al. (2001) van trobar que a profunditats superiors als 6 cm no hi havia emergència de  

D. sanguinalis. En aquest cas, la manca d’emergència va ser causada principalment per 

l’absència de germinació de les llavors (entraven en estadi de dormició induïda per la pro-

funditat). En canvi, el percentatge de llavors germinades, però que no arribaven a emergir 

(germinacions suïcides o germinacions fatals) era molt inferior. A diferència, en el nostre 

treball no es va observar una dormició de la llavors induïda per la profunditat i, en contra, 

es va trobar un gran percentatge de llavors germinades in situ a 0, 5 i 10 cm. No obstant, cal 

tenir en compte que el material vegetal de partida dels dos experiments i les condicions 

ambientals van ser molt diferents. Mentre que en el nostre cas es van enterrar llavors que 

feia dos mesos que s’havien recol·lectat, en el treball de Benvenuti et al. (2001) es van uti-

litzar llavors no dorments que després van ser enterrades a diferents profunditats en condi-

cions controlades de temperatura i fotoperíode. 

Els nostres resultats també van posar de manifest una clara influència del règim hídric al 

que es van sotmetre les llavors en la pèrdua del seu estat de dormició (Figura IV-10). En 

principi, les diferents temperatures enregistrades en els dos règims no expliquen satisfactò-

riament les diferències observades entre ambdós (Figura IV-3), ja que es va detectar una 

major fluctuació de les temperatures diàries en el règim sec que a l’humit. Per tant, si només 

hagués influït aquest factor s’esperaria haver observat una pèrdua de dormició més ràpida o 

almenys igual en el cas del règim sec que en el de règim humit, tenint en compte que 

l’alternança de temperatures és un mètode eficaç per trencar la dormició de llavors de  

D. sanguinalis (Toole i Toole, 1941). La influència del contingut hídric del sòl en la pèrdua 
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de dormició de les llavors ha estat recollit en alguns treballs. Per exemple, Kruk i Benech-

Arnold (1998) van observar una disminució significativa del nivell de la dormició innata de 

les llavors de Polygonum aviculare quan eren emmagatzemades en humit a 4ºC durant 4  

mesos. En canvi, quan les llavors s’emmagatzemaven en sec a 4ºC durant el mateix període, 

el seu nivell de dormició era similar al que havien observat abans del tractament. Batlla i 

Benech-Arnold (2006) van estudiar el patró de pèrdua de dormició de les llavors de P. avicu-

lare enterrades en testos amb diferents règims hídrics del sòl. En general, van observar que 

les llavors sotmeses a un règim d’humitat del sòl fluctuant mostraven una pèrdua de l’estat 

de dormició més ràpida que aquelles sotmeses a un règim del sòl (permanentment) humit. 

La majoria de llavors enterrades en testos en un sòl sec van romandre dorments durant tot 

l’experiment (110 dies).  

Les diferències trobades entre el règim humit i el règim sec estan en consonància amb els 

resultats obtinguts en els Experiments IV.3.1.1 i IV.3.1.4. Per una banda, podria ser que el 

contacte directe de les espiguetes amb l’aigua del sòl hagués eliminat les possibles substàn-

cies inhibidores de la germinació presents en les cobertes (Experiment IV.3.1.1), i/o la pre-

sència de l’aigua en el sòl hagués degradat d’alguna manera les cobertes que cobreixen 

l’embrió (Experiment IV.3.1.4). Per altra banda, també podria ser una qüestió més mecà-

nica, de manera que el procés continu d’hidratació i deshidratació de l’embrió experimentat 

en el règim humit, en comparació amb l’experimentat en el règim sec, hagués modificat o 

alterat les cobertes. 

Tenint en compte la pèrdua significativa de dormició observada en llavors recol·lectades 3 

mesos abans (ja fossin emmagatzemades en sec o enterrades en sòl), és raonable plantejar la 

hipòtesi que algunes de les espiguetes produïdes per individus emergits al camp a l’inici del 

període favorable de l’espècie podrien germinar durant la mateixa campanya en la que són 

produïdes. A més a més, en condicions de camp, la pèrdua de dormició podria ser encara 

més ràpida considerant un efecte d’escarificació mecànica (i per tant d’estimulació de la 

germinació) de les partícules del sòl quan friccionen amb les cobertes de les espiguetes 

dorments de D. sanguinalis (Taula IV-3). No obstant, és necessari un estudi detallat per ava-

luar aquesta hipòtesi, doncs podria ser que el grau de dormició de les espiguetes produïdes 

per una població de D. sanguinalis variï en funció del moment d’emergència de la planta 

mare. Per exemple, les plantes emergides a l’inici de l’estació podrien produir espiguetes 

amb un grau de latència diferent i amb una diferent resposta a les condicions ambientals 

després de la dispersió que les produïdes per les plantes emergides més tard (Baskin i  

Baskin, 2001). Com ja s’ha esmentat anteriorment, diferents condicions ambientals durant 
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la maduració de les espiguetes podria influir en el seu grau de dormició (Simpson, 1990). 

En aquest sentit, Mulugeta i Stoltenberg (1998) per Chenopodium album i Torra i Recasens 

(2008) per Papaver rhoeas van trobar que la dormició de les llavors produïdes pels individus 

de les cohorts que van emergir primer era major que la de les produïdes pels individus de 

les cohorts més tardanes. D’altra banda, s’ha observat una ràpida germinació de les espigue-

tes de D. sanguinalis que han perdut la dormició. En condicions de camp, aquesta caracterís-

tica pot suposar un avantatge competitiu enfront d’altres espècies de germinació més lenta 

o que emergeixin més tard. 

En conclusió, les cobertes de l’embrió tenen un paper clau en la dormició de D. sanguinalis. 

L’abrasió mecànica de les cobertes que, per exemple, pot tenir lloc com a conseqüència del 

treball del sòl, produeix una pèrdua significativa de la dormició de les llavors. En condi-

cions similars a les de camp, s’ha observat una pèrdua de l’estat de dormició de les llavors 

en menys de quatre mesos. Els nostres resultats indiquen que el contingut hídric del sòl 

sembla que pot ser un factor rellevant en el patró de pèrdua de dormició de les llavors del 

banc de llavors del sòl. 
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Capítol V  
Discussió general i conclusions 

En aquesta tesi s’han estudiat diversos aspectes sobre la dinàmica d’una població de D. san-

guinalis en interacció, de manera natural, amb el carbó U. syntherismae. En el Capítol II s’han 

descrit i avaluat els processos d’emergència, supervivència i reproducció de la població, 

mitjançant un estudi de cohorts realitzat durant dos anys consecutius. En el Capítol III 

s’han analitzat quins havien estat els efectes del fong patogen U. syntherismae en la morfo-

logia, la fecunditat, la biomassa i la capacitat competitiva dels individus de D. sanguinalis al 

final del seu cicle de vida anual, i s’ha avaluat si la densitat dels individus hostatgers estava 

relacionada amb el grau d’incidència de la malaltia. Per últim, el Capítol IV s’ha centrat en 

l’estudi de la dormició de les llavors d’aquesta població en el moment de la dispersió, i la 

durada, les causes i la importància d’aquest estat fisiològic. 

Els Capítols II i III han posat de manifest que el fong patogen U. syntherismae va disminuir 

significativament el creixement de la població de D. sanguinalis, donat que la majoria 

d’individus malalts no van produir cap llavor. Cal destacar però, que en ambdós anys de 

seguiment, al final del cicle anual de la població es va observar un petit percentatge 

d’individus (<1.5%) que presentaven signes externs de la malaltia, però que alhora també 

havien estat capaços de produir algunes espiguetes aparentment sanes. Aquests individus 

poden tenir un especial interès des del punt de vista evolutiu de la població, ja que alliberen 

tant llavors com teliòspores aparentment viables. El grau d’infecció d’aquestes plantes va 

ser molt variable i es van observar des de plantes amb gairebé totes les inflorescències 

transformades en espores del carbó però que havien produït alguna o algunes espiguetes 

aparentment sanes, fins a plantes amb diverses inflorescències sanes i una inflorescència 

amb carbó. Norton (1896) va suggerir que aquestes plantes, que no han estat totalment 

castrades pel fong, són infectades més tard que les plantes que presenten totes les inflores-

cències transformades en espores del carbó (és a dir, que han estat totalment castrades pel 

fong). En canvi, en el nostre treball s’ha trobat que la proporció d’individus amb aquestes 

característiques no va ser superior en les cohorts que van emergir més tard que en les que 

van fer-ho primer. D’altra banda, el moment d’emergència de D. sanguinalis no va limitar la 
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incidència de la malaltia, ja que en totes les cohorts controlades es van detectar plantes amb 

inflorescències amb carbó.  

El Capítol II ha mostrat que en els dos anys d’estudi la població de D. sanguinalis va presen-

tar una taxa de supervivència (>85%) i una producció de llavors per unitat de superfície 

(>95000 llavors m-2 ) elevada, tot i la castració d’un important nombre d’individus produïda 

pel fong U. syntherismae i la relativa baixa fecunditat de les plantes sense carbó (per terme 

mig unes 120 cariopsis pl-1 ). La població d’estudi va créixer en condicions naturals en una 

situació d’alta densitat (densitat mitjana d’emergència >800 plàntules m-2; densitat mitjana 

d’individus madurs i reproductors >600 plantes m-2 ) en un camp sense cultivar. D. sangui-

nalis va ser l’espècie més abundant, tant en termes de densitat com de biomassa. També 

s’ha observat una influència important del moment d’emergència en la biomassa i la fecun-

ditat dels individus que van florir i produir espiguetes. Les plantes que van emergir primer 

van produir significativament més llavors i van contribuir més a la pluja de llavors de la 

població que les plantes que van fer-ho més tard. Tot i les diferències en les condicions 

ambientals, pràctiques de maneig, densitat de població, etc., Mohler i Callaway (1995),  

Aguyoh i Masiunas (2003) i Oreja i de la Fuente (2005) van observar una influència similar 

del moment d’emergència en individus de D. sanguinalis. Mohler i Callaway (1995) van tre-

ballar en un cultiu de blat de moro i en un camp sense cultivar al nord-est dels Estats Units, 

Aguyoh i Masiunas (2003) en un cultiu de mongetera al nord-centre dels Estats Units, i 

Oreja i de la Fuente (2005) en un cultiu de soja transgènica resistent al glifosat a la Pampa 

Ondulada d’Argentina. 

Un cop descrita i avaluada la dinàmica de la població de D. sanguinalis, en el Capítol III s’ha 

constatat que el fong patogen no només va afectar la fecunditat dels individus sinó que 

també va alterar la biomassa i els patrons d’assignació de recursos en aquesta biomassa. Els 

individus malalts van pesar menys i van tenir una menor alçada, però van produir significa-

tivament un major nombre de nusos, ramificacions i inflorescències que els individus apa-

rentment sans (o sense carbó). Les diferències van ser encara més importants a nivell de 

ramet (tija basal), ja que els individus malalts van produir un número menor de tiges basals 

per terme mig que les plantes sanes. En general, aquests resultats concorden amb els tre-

balls previs que recullen alguna informació sobre la interacció i que descriuen qualitativa-

ment les plantes de D. sanguinalis infectades per U. syntherismae com a plantes més baixes, 

però més frondoses i amb un major nombre de ramificacions que les plantes sanes  

(Norton, 1896; Halsted, 1899; Fischer i Holton, 1957; Gaskin, 1958). Els efectes de la ma-

laltia en la morfologia i la biomassa també van ser evidents en un experiment realitzat amb 
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una població monoespecífica de D. sanguinalis en la que es van manipular les densitats. En  

aquest cas, es van observar uns efectes del fong en la morfologia, tant a nivell d’individu 

com de fillol, similars als comentats anteriorment. Però, en canvi, les plantes malaltes van 

estar formades per un major nombre de tiges basals i no es van detectar diferències signifi-

catives entre la biomassa aèria mitjana de les plantes sanes i la de les malaltes. Les diferents 

densitats i la presència/absència d’altres espècies arvenses podrien explicar, entre d’altres 

molts factors, aquestes divergències entre resultats. 

El Capítol III també ha posat de manifest els efectes de la competència intra- i interespecí-

fica en la biomassa, reproducció i morfologia dels individus de la població, i una possible 

influència del fong en la seva capacitat competitiva en situació d’alta densitat. Es va obser-

var un major impacte de la competència intra- i interespecífica en els individus aparentment 

sans (o sense carbó) en relació als individus amb carbó. Altrament, la densitat de l’hostatger 

no va ser un factor que limités la incidència de la malaltia, atès que no es va trobar una rela-

ció significativa ni entre la densitat d’individus hostatgers i el percentatge d’individus ma-

lalts, ni entre la densitat de ramets hostatgers i el percentatge de ramets malalts. 

Tenint en compte que un dels processos demogràfics claus en la dinàmica poblacional de 

D. sanguinalis és la producció de llavors, en el Capítol IV s’ha estudiat la dormició de les 

llavors d’aquesta espècie en el moment de la dispersió. Les llavors acabades de recol·lectar 

van mostrar un alt grau de dormició (>98%) i es va constatar que aquesta dormició era 

causada per les cobertes de l’embrió, ja que llavors dorments desproveïdes mecànicament 

d’aquestes cobertes presentaven un percentatge de germinació gairebé del 100%. La brac-

tèola que va mostrar tenir un paper clau en aquesta dormició innata va ser la lemma de la 

flor fèrtil, tot i que també es va detectar una influència significativa del pericarp. A més, es 

va observar una ràpida pèrdua de l’estat de dormició tant en llavors emmagatzemades en 

sec en condicions de laboratori, com en llavors enterrades en testos en el sòl simulant con-

dicions naturals. En aquest últim cas, la profunditat d’enterrament i la presència d’aigua en 

el sòl van influenciar el patró de pèrdua de la dormició de les llavors. Llavors enterrades a 5 

i a 10 cm van mostrar una pèrdua d’aquest estat més ràpida que aquelles localitzades a la 

superfície del sòl. La majoria de les llavors enterrades en testos i mantingudes en sec van 

perdre la dormició després de 4 mesos. En canvi, només van ser necessaris 2 mesos en 

llavors enterrades en testos on s’hi havia permès l’ingrés de l’aigua de pluja. En referència a 

la persistència de les llavors de D. sanguinalis en el banc del sòl, es va veure que, després de 

10 mesos d’estar enterrades en el sòl (a 0, 5 i 10 cm de profunditat), menys d’un 2% de les 

espiguetes restaven viables i no germinades en el sòl. A diferència, Masin et al. (2006) en un 
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experiment en què es van enterrar llavors de D. sanguinalis a 4 - 4.5 cm de profunditat en un 

cultiu permanent de cespitoses van observar que bona part de les llavors havien perdut el 

seu estat de dormició durant el primer any d’haver estat enterrades, però després de 15 

mesos encara restaven viables i sense germinar en el sòl un 55% de les llavors. 

Els nostres resultats apunten que en la població estudiada la majoria de llavors enterrades 

en els primers 10 cm del sòl podrien germinar com a molt tard en la següent campanya 

després de la seva producció, i les llavors de les primeres cohorts fins i tot podrien arribar a 

germinar i a emergir durant el mateix any en què són produïdes. A més a més, cal consi-

derar una possible disminució del grau de dormició de les llavors enterrades en el sòl com a 

conseqüència de la fricció entre les cobertes de les llavors i les partícules del sòl. Per tant, 

en les nostres condicions, sembla ser que minimitzar la reproducció de D. sanguinalis durant 

dos anys consecutius podria ser un mètode eficaç per controlar les poblacions d’aquesta 

espècie arvense. 

D’altra banda, com s’ha mostrat en els Capítols II, III i IV, les poblacions de D. sanguinalis 

poden presentar elevades densitats d’emergència i taxes de supervivència i de producció de 

llavors, així com una ràpida velocitat de germinació, una gran plasticitat fenotípica i un curt 

període prereproductiu. Aquests atributs biològics, característics de moltes altres espècies 

arvenses, li confereixen una elevada capacitat de persistència en hàbitats periòdicament 

pertorbats com poden ser els agrícoles. 

En conclusió, els resultats dels diferents treballs presentats en aquesta tesi doctoral es po-

den resumir en els següents punts: 

1. Durant dos anys consecutius de seguiment, la població de D. sanguinalis va presentar 

una elevada densitat d’emergència (>800 plàntules m-2), taxa de supervivència 

(>85%) i producció de llavors per unitat de superfície (>95000 llavors m-2 ). 

2. El moment d’emergència va tenir un important efecte en la fecunditat i la biomassa 

dels individus, inclús entre cohorts emergides amb pocs dies de diferència. Els indi-

vidus que van emergir primer van pesar més, van produir més llavors i van contri-

buir més a la pluja de llavors de la població que aquells que ho van fer més tard. En 

cohorts que havien emergit amb pocs dies de diferència, també es va observar que 

els individus que havien emergit primer presentaven una taxa de supervivència per 

interval major a la dels individus emergits més tard. 

3. U. syntherismae va constrènyer significativament el creixement de la població mitjan-

çant la reducció de la fertilitat individual, ja que la gran majoria d’individus amb  
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inflorecències amb carbó no van ser capaços de produir cap llavor. 

4. El fong U. syntherismae va produir canvis significatius en la morfologia de les plantes 

madures, tant a nivell individual com a nivell de ramet. En general, les plantes  

malaltes van produir un major nombre de nusos, ramificacions i inflorescències  

però, en canvi, van ser més baixes. 

5. El moment d’emergència de l’hostatger i la seva densitat (mesurada tant a nivell 

d’individu com a nivell de ramet) no van ser factors que van limitar la incidència de 

la malatia produïda pel fong U. syntherismae. 

6. Es van constatar importants efectes de la competència intra- i interespecífica en la 

morfologia, biomassa i fertilitat dels individus madurs. Els resultats també van sug-

gerir un possible efecte d’Ustilago syntherismae en la capacitat competitiva dels indivi-

dus malalts. 

7. En el moment de la dispersió la majoria de les espiguetes eren dorments (>98%). 

La lemma de la flor fèrtil va ser la coberta que va tenir una major influència en  

aquest estat. 

8. L’escarificació física d’espiguetes dorments va incrementar significativament la seva 

capacitat de germinació. La fricció de les espiguetes amb les partícules del sòl es 

presenta com un possible mecanisme de trencament de la dormició de les espigue-

tes acabades de dispersar en condicions naturals. 

9. Es va observar una pèrdua de la dormició innata de les llavors de D. sanguinalis en el 

temps molt ràpida. La majoria de llavors enterrades en el sòl durant 2 mesos, simu-

lant condicions naturals, no eren dorments. El contingut hídric i la profunditat 

d’enterrament en el sòl van influir en el patró de pèrdua de dormició. 

10. La majoria de llavors enterrades simulant condicions de camp a 0, 5 i 10 cm de  

profunditat van germinar in situ en un període de temps inferior als 10 mesos. 

Menys d’un 2% de les espiguetes enterrades restaven viables i sense germinar. 

Al llarg d’aquest document s’han esmentat algunes limitacions, noves qüestions i hipòtesis 

que han sorgit a partir d’aquest treball i que obren, sota el nostre punt de vista, interessants 

aspectes a considerar per a la futura investigació sobre la dinàmica de l’espècie arvense  

D. sanguinalis i la seva interacció amb el fong patogen U. syntherismae. Entre aquests punts 

destaquem els que es recullen a continuació. 

En primer lloc, s’ha observat una ràpida pèrdua de la dormició de les llavors després de la 
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seva dispersió. En base aquesta informació, seria interessant estudiar el possible efecte del 

moment d’emergència dels individus en el grau de dormició de les seves llavors i en el 

temps necessari per perdre aquest estat de dormició innata. En aquest context, també 

s’hauria de valorar les possibles diferències interpoblacionals en el grau de dormició de les 

llavors i l’efecte de les condicions de creixement de la planta mare en l’estat de dormició de 

les llavors que produeix. 

En segon lloc, els resultats obtinguts van mostrar que la incidència de la malatia produïda 

per U. syntherismae no es va veure limitada pel moment d’emergència de l’hostatger, per tant 

caldria esperar que el rang de condicions en les que poden germinar les llavors de D. sangui-

nalis coincidís o fos similar al de les teliòspores d’ U. syntherismae. No obstant, és necessari 

contrastar aquesta hipòtesi. Un bon punt de partida seria, per exemple, determinar la tem-

peratura òptima i el rang de temperatures en les que poden germinar les espiguetes de  

D. sanguinalis i les teliòspores del fong, i avaluar-ne el seu grau de solapament. 

En tercer lloc, però no per això menys interessant, en aquest estudi s’han observat plantes 

amb inflorescències amb carbó, però que alhora també havien produït llavors aparentment 

viables. Com a treball futur immediat, caldria avaluar la viabilitat i dormició d’aquestes lla-

vors, així com les característiques i la susceptibilitat a la malaltia de les plantes que germinen 

a partir d’aquestes llavors. 

D’altra banda, els estudis realitzats s’han basat en la classificació dels individus segons si 

presentaven signes externs de la malaltia produïda per U. syntherismae, és a dir la presència 

d’inflorescències amb carbó, però no s’ha estudiat cap aspecte sobre l’estructura genètica de 

la població. Per exemple, no s’ha estudiat si les plantes designades com a sanes (o aparent-

ment sanes) i que havien florit normalment corresponien a biotips resistents a la infecció, o 

es tractava d’individus infectats i que no havien arribat a manifestar externament la malaltia, 

o bé potser corresponien a biotips sensibles però algun factor va limitar la seva infecció. 

Per últim, en el marc del possible ús d’U. syntherismae com a bioagent per controlar les  

poblacions de D. sanguinalis, caldria descartar la susceptibilitat d’espècies de gramínies culti-

vades al fong. 
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Apèndix 

Fitxer de seqüència R per modelitzar i comparar 

l’evolució temporal de la germinació de llavors  

mitjançat una funció de Weibull de tres paràmetres 

Introducció 

Existeixen diversos mètodes per descriure i comparar les dades de germinació de llavors 

(Scott et al., 1984; Brown i Mayer, 1988a; Brown i Mayer, 1988b). Probablement, el més 

freqüentment emprat és l’anàlisi de la variància seguida de la corresponent separació de 

mitjanes utilitzant les dades de germinació acumulada en un determinat moment. No obs-

tant, aquest procediment no permet avaluar i comparar l’evolució temporal de la germina-

ció de les llavors. 

Brown i Mayer (1988b) van examinar i comparar diverses funcions utilitzades per descriure 

la germinació acumulada en funció del temps, i van concloure que la funció de Weibull 

oferia la caracterització més apropiada. A més de proporcionar un bon ajust, els paràmetres 

de la funció són biològicament interpretables, i mostren la germinació màxima, la velocitat 

de germinació, el retard de l’inici de la germinació i la forma de la distribució acumulada 

(Bridges et al., 1989).  

No obstant, les característiques inherents de les dades de germinació acumulada fan difícil 

el seu ajust a una corba de Weibull. En primer lloc, la metodologia comunament utilitzada 

per prendre mesures en els estudis de germinació de llavors no obté dades independents, ja 

que el valor de la germinació acumulada en un moment determinat depèn directament del 

valor de germinació acumulada previ observat en la mateixa rèplica (és a dir, en la mateixa 

placa de Petri) i no pot ser mai menor a aquest valor previ. En segon lloc, el moment de la 

germinació és censat per intervals, donat que el moment exacte de la germinació de les lla-

vors és indeterminat i, per consegüent, les dades de cada interval segueixen una distribució 

binomial. D’aquesta manera, les freqüències de germinació acumulada segueixen una distri-
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bució de la família exponencial i, per aquest motiu, podria ser adequat utilitzar un model 

lineal generalitzat. Tot i així, com que les dades no són independents, són necessàries esti-

macions dels paràmetres de la funció de Weibull utilitzant el mètode de la màxima versem-

blança, enlloc del de mínims quadrats. 

Com a primer pas per facilitar el procediment d’estimació, Mas i Verdú (2002) van desen-

volupar un full de càlcul que és capaç de realitzar les estimacions de la funció de Weibull 

utilitzant el mètode de màxima versemblança mitjançant l’eina d’optimització Solver de Mi-

crosoft Office Excel. Tot i que aquest full de càlcul ha demostrat ser molt útil, només per-

met ajustar les dades d’un sol lot de llavors o tractament per execució, i requereix de la seva 

modificació manual segons el nombre de recomptes o censos realitzats en cada lot que es 

vol avaluar, i aquest és un procés costós i propens a introduir errors no intencionats. 

Aquest apèndix presenta un fitxer de seqüència (script ) desenvolupat pel paquet estadístic R 

(R Development Core Team, 2009) que permet de forma automatitzada (i) ajustar dades de 

germinació a una funció de Weibull de tres paràmetres,utilitzant el mètode de màxima ver-

semblança per un nombre il·limitat de lots o tractaments, i (ii) comparar estadísticament els 

paràmetres estimats de cadascun dels lots o tractament avaluats. A més, s’exemplifica el seu 

ús amb un exemple utilitzant un subconjunt de les dades analitzades en el Capítol IV. L’R 

és un programari de codi obert i està disponible gratuïtament per un ampli rang de plata-

formes UNIX, així com Windows i Mac OS (R Development Core Team, 2009). 

Fitxer de seqüència R 

El fitxer de seqüència R (Figura A-1) consisteix en una funció anomenada fitweibull que 

calcula l’estimació, utilitzant el mètode de màxima versemblança, dels paràmetres d’una 

funció de Weibull de tres paràmetres per unes dades de germinació acumulada determina-

des. En concret, permet l’ajust d’un nombre il·limitat de lots de llavors o de tractaments al 

mateix temps, i també és capaç de comparar els paràmetres estimats per als lots avaluats. 

Estimació dels paràmetres de la funció Weibull 

La distribució de Weibull de tres paràmetres utilitzada es defineix de la següent manera 

(Bridges et al., 1989): 

( )( )( )αθπ /exp1 tFWd −−=  

on FWd representa la germinació acumulada en l’instant de temps t, π és el percentatge
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màxim de germinació, θ és el paràmetre d’escala (inversament proporcional a la velocitat de 

germinació) i α correspon al paràmetre de forma. 

Per a cada lot, es calcula l’estimació de màxima versemblança que s’obté maximitzant la 

funció de log-versemblança, és a dir minimitzant el negatiu de la funció de log-

versemblança del model de Weibull (línies 17 – 21, Figura A-1). 

No obstant, la minimització no lineal requereix d’uns valors inicials dels paràmetres a esti-

mar. En aquest cas, els valors inicials de α i θ que s’utilitzen deriven de la transformació 

lineal de la funció de Weibull, considerant que π és igual a 1 (és a dir, suposant que la ger-

minació acumulada màxima al final del període d’incubació de les llavors hagués assolit el 

100%). El valor inicial de π correspon a la germinació acumulada màxima observada en el 

lot avaluat (línies 22-25, Figura A-1). El fitxer de seqüència també calcula els intervals de 

confiança del 95% per als tres paràmetres estimats (línies 29-30, Figura A-1). 

Cal esmentar que l’estimació de màxima versemblança té el desavantatge que no propor-

ciona un bon indicador de la bondat de l’ajust, anàleg al coeficient de determinació de la 

regressió lineal. En aquest cas, la desviància de la Weibull (DWd) es calcula com un indicador 

per avaluar la bondat de l’ajust (línies 33-34, Figura A-1) de la següent manera: 

( )wobsWd llD −= 2  

on lw és la log-versemblança del model de Weibull i lobs és la log-versemblança sota el màxim 

assolit (que correspon als valors observats).  

La funció fitweibull també exporta els valors dels paràmetres estimats a un arxiu de text de-

limitat per tabuladors (fileout) (línies 62 i 66-85, Figura A-1) per facilitar el maneig dels resul-

tats utilitzant altres programes. 

Comparació dels paràmetres ajustats entre els lots de llavors avaluats 

Els tres paràmetres del model (π, α i θ ) es comparen tots junts, parella per parella i un a un, 

per a cada parella de lots de llavors o tractaments avaluats (línies 38-57, Figura A-1). Con-

cretament, es compara la distribució khi-quadrat d’una sola cua amb tres, dos o un graus de 

llibertat respectivament, en un determinat nivell de probabilitat amb la següent relació: 

( )2121 varvar/ ξξξξ +−  

on ξ1 i ξ2 són els valors dels tres paràmetres o de la matriu que resulta de la comparació dels 

paràmetres, i varξ1 i varξ2 són les variàncies o la matriu de variàncies obtinguda de la inversa 

de la matriu Hessiana (línia 27, Figura A-1). 
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1: fitweibull <- function(filein, fileout) { 
2:  data <- read.table(filein, header = TRUE) 
3:  est  <- list() 
4:  var  <- list() 
5:  ci   <- list() 
6:  dev  <- list()  
  
7:  for (i in 1:max(data$id)) { 
8:   subdata <- data[data$id == i, ] 
  
9:   ## f is the number of germinated seeds (sum of columns [3, n-1]) 
10:   f  <- rowSums (subdata [ ,3:(length(subdata [1,])-1)]) 
11:   n  <- cumsum(f) 
12:   ni <- length(subdata$id) 
13:   nt <- subdata$nt[1] 
14:   t  <- subdata$t 
15:   f  <- c(f, nt - n[ni]) 
  
16:   ## [[estimate]] Estimation of p,a,c  
17:   lmv <- function(par) { 
18:    pp  <- SSweibull(t, par[1], par[1], -par[2] * log(par[3]), par[2]) 
19:    lmv <- -sum(f*log(c(pp, 1) - c(0, pp) + 1 - sign(f))) 
20:    lmv 
21:   } 
  
22:   c0    <- coef(lm(log(-log(1 - (n+.5) / (n[ni] + 1))) ~ log(t), data =  
23:          subdata)) 
24:   par0  <- c(n[ni]/nt, c0[2], exp(-c0[1]/c0[2])) 
25:   sol   <- nlm(lmv, par0, iterlim=1000, hessian = TRUE) 
  
26:   est   <- c(est, list(sol$estimate)) 
27:   var   <- c(var, list(solve(sol$hessian))) 
  
28:   ## [[ci]] 95% confidence interval 
29:   lcl   <- sol$estimate - 1.96 * sqrt(diag(solve(sol$hessian))) 
30:   ucl   <- sol$estimate + 1.96 * sqrt(diag(solve(sol$hessian))) 
31:   ci    <- c(ci, list(c(lcl, ucl))) 
  
32:   ## [[dev]] Weibull deviance 
33:   lobs  <- sum(f*(log((f/nt)+1-sign(f)))) 
34:   dwei  <- 2*(lobs+sol$minimum) 
35:   dev   <- c(dev, list(dwei))     
36:  } 
  
37:  ## [[comp]] p-values of the comparison between Weibull parameters 
38:  tmp  <- array(data=NA, c(max(data$id), max(data$id))) 
39:  sig  <- list(tmp, tmp, tmp, tmp, tmp, tmp, tmp) 
  
40:  for (i in 1:(max(data$id)-1)) { 
41:   for(j in (i+1):max(data$id)) { 
42:    est3 <- est[[i]] - est[[j]] 
43:    q3   <- t(est3) %*% (solve(var[[i]] + var[[j]]) %*% est3) 
44:    sig[[1]][i, j] <- pchisq(q3, 3, lower.tail=FALSE) ##pac comparison 
  
45:    q1   <- est3^2 / diag (var[[i]] + var[[j]]) 
46:    sig1 <- pchisq(q1, 1, lower.tail=FALSE) 
  
47:    for (k in 1:3) { 
48:     est2 <- est3[-k]; 
49:     vari <- var[[i]][-k, -k] 
50:     varj <- var[[j]][-k, -k] 
51:     q2   <- t(est2) %*% (solve(vari + varj) %*% est2) 
52:     sig[[k+1]][i, j] <- pchisq(q2, 2, lower.tail=FALSE) ## ac, pc  
53:                                   ## and pa comparison 
54:     sig[[k+4]][i, j] <- sig1[k] ## p, a, c comparison 
55:    } 
56:   } 
57:  } 
  
58:  ## print the results to the R console 
59:  output <- list(estimate=est, ci=ci, dev=dev, comp_pac=sig[[1]],  
60:            comp_ac=sig[[2]], comp_pc=sig[[3]], comp_pa=sig[[4]],  
61:            comp_p=sig[[5]],comp_a=sig[[6]], comp_c=sig[[7]]) 
62:  printfile(output, fileout) 
63:  print(output) 
64: } 
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65: ## export the results to the fileout 
66: printfile <- function(res, filename) { 
67:  output <- array(0, c(length(res[[1]]), 11)) 
68:  for (i in 1:length(res[[1]])) { 
69:   output[i, 1] <- i                 ## id 
70:   output[i, 2] <- res[[1]][[i]][1]  ## p 
71:   output[i, 3] <- res[[2]][[i]][1]  ## p-lcl 
72:   output[i, 4] <- res[[2]][[i]][4]  ## p-ucl 
73:   output[i, 5] <- res[[1]][[i]][2]  ## a 
74:   output[i, 6] <- res[[2]][[i]][2]  ## a-lcl 
75:   output[i, 7] <- res[[2]][[i]][5]  ## a-ucl 
76:   output[i, 8] <- res[[1]][[i]][3]  ## c 
77:   output[i, 9] <- res[[2]][[i]][3]  ## c-lcl 
78:   output[i, 10] <- res[[2]][[i]][6] ## c-ucl 
79:   output[i, 11] <- res[[3]][[i]]    ## weibull deviance 
80:  } 
  
81:  write.table(output, filename, quote = FALSE, sep = "\t", row.names =  
82:         FALSE, col.names = c("id", "p estimate", "p-lcl", "p-ucl",  
83:         "a estimate", "a-lcl", "a-ucl", "c estimate", "c-lcl",  
84:         "c-ucl", "weibull deviance")) 
85: } 
  

Figura A-1. Fitxer de seqüència (script) R per ajustar dades de germinació a una funció de Wei-

bull de tres paràmetres. Els números de línia apareixen només per facilitar la descripció del 

fitxer de seqüència en el text. No s’han d’incloure en el fitxer de seqüència R real. 

 

Cal tenir en consideració que, si el resultat de la comparació dels tres paràmetres tots junts 

en una parella determinada de lots de llavors no és significativament diferent, no té sentit 

avaluar les diferències dels paràmetres parella a parella o un a un per al mateix lot de lla-

vors. Per fer comparacions múltiples de lots de llavors es pot utilitzar el nivell de probabili-

tat que correspon al valor crític del test T de Bonferroni (Milton, 1992). 

El fitxer de seqüència mostra els valors de probabilitat de les diverses comparacions en la 

consola de R. Cada tipus de comparació (paràmetres π, α i θ tots junts, π i α, π i θ i α i θ per 

parelles, i π, α i θ un a un) es presenta en forma de matriu on les columnes i les files corres-

ponen als números d’identificació de cada lot de llavor en l’arxiu de dades d’entrada. En la 

matriu, NA (n/a - no aplicable) es mostra quan els resultats ja han estat avaluats. 

Arxiu de dades d’entrada 

L’arxiu de dades d’entrada que alimenta el fitxer de seqüència R és un arxiu tabulat (com 

per exemple, un fitxer de text delimitat amb tabuladors) on cada fila correspon al nombre 

de llavors germinades per rèplica en cada cens o moment de control (t ) realitzat per a cada 

lot o tractament. El nombre de rèpliques no està limitat i pot ser modificat en funció dels 

requeriments. No obstant, si el nombre de rèpliques és diferent entre cada lot avaluat, s’ha 

d’afegir “0” en les posicions de la taula on no hi hagi dades, ja que l’ajust es fa amb el total 

de llavors germinades en un moment de temps determinat. 
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La Taula A-1 mostra un arxiu d’entrada genèric. El nom i l’ordre de les variables en les 

columnes s’ha de mantenir, llevat que el fitxer de seqüència es modifiqui (línies 10-15). 

Sortida del fitxer de seqüència R 

El fitxer de seqüència R facilita dues sortides diferents, una a la pantalla (consola R) i una 

altra al fitxer de sortida de text. 

La Taula A-2 mostra el significat dels valors que apareixen en la sortida de la pantalla. Cal a 

dir, que la sortida de la pantalla pot ser fàcilment copiada i enganxada en un processador de 

text. Al final de la sortida, poden aparèixer missatges d’advertència que indiquen que s’ha 

solucionat algun problema durant el procediment d’iteració realitzat durant l’ajust de la 

funció. La Taula A-3 descriu els valors que recull el fitxer de sortida de text. 

Ús del fitxer de seqüència R 

A continuació es recullen les ordres de R necessàries per executar el fitxer de seqüència per 

aquells menys familiaritzats amb l’ús d’aquest paquet estadístic. 

1. Executar el paquet estadístic R 

2. Seleccionar el directori de treball 

setwd(dir) 

3. Llegir el fitxer de seqüència R de l’arxiu de dades d’entrada 

source(file) 

4. Cridar la funció fitweibull 

fitweibull(filein, fileout) 

La funció fitweibull té dos arguments: (1) filein, que correspon al nom del fitxer amb les da-

des d’entrada (“*.txt”), i (2) fileout, que és el nom del fitxer de sortida (“*.txt”) que recull els 

valors dels paràmetres estimats per a cada lot. 

Exemple 

Per exemplificar la utilització del fitxer de seqüència, a continuació es mostra l’anàlisi d’un 

subconjunt de dades de germinació tractades en el Capítol IV. Concretament, s’han avaluat 

dades que corresponen als resultats de germinació diària d’espiguetes de D. sanguinalis 
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Taula A-1. Fitxer genèric d’entrada que alimenta el fitxer de seqüència R. 

id t r1 r2 ... rn nt 
1 t1(1) n11(1) n12(1) n1…(1) n1n(1) nt1 
1 t1(2) n11(2) n12(2) n1…(2) n1n(2) nt1 
… t1(.) n11(.) n12(.) n1…(.) n1n(.) nt1 
1 t1(n) n11(n) n12(n) n1…(n) n1n(n) nt1 
2 t2(1) n21(1) n22(1) n2…(1) n2n(1) nt2 
2 t2(2) n21(2) n22(2) n2…(2) n2n(2) nt2 
… t2(.) n21(.) n22(.) n2…(.) n2n(.) nt2 
2 t2(n) n21(n) n22(n) n2…(n) n2n(n) nt2 
... ... ... ... ... ... ... 
... ... ... ... ... ... ... 
.... .... .... .... .... .... .... 
n tn(1) nn1(1) nn2(1) nn…(1) nnn(1) ntn 
... tn(.) nn1(.) nn2(.) nn…(.) nnn(.) ntn 
n tn(n) nn1(n) nn2(n) nn…(n) nnn(n) ntn 

Descripció de les columnes: (i) id és un número identificador per a cada lot de llavors o tractament 

que es vol avaluar. La numeració ha de començar amb “1”, i els següents números han de ser con-

secutius; (ii) t és el moment (temps) en què s’han realitzat les observacions o comptatges de la ger-

minació de llavors. Les unitats de temps han de ser les mateixes per a tots els lots que es volen 

comparar (dies, hores, etc.). El nombre d’observacions pot ser diferent en cada lot; (iii) r1, r2, r3, …, 

rn són el nombre de llavors germinades en cada rèplica que s’han observat en l’instant t. Si el nom-

bre de rèpliques és diferent entre els lots avaluats, s’ha d’afegir “0” quan no hi hagi dades. S’han 

d’afegir tantes columnes com rèpliques es tinguin. No obstant, les dades de la primera i l’última 

rèplica han de situar-se sempre en la tercera i en la penúltima columna, respectivament; (iv) nt és el 

nombre total de llavors col·locades a germinar inicialment en cada lot o tractament. El valor de la 

columna nt ha de ser el mateix per a cada lot (és a dir per a cada número d’identificació, id). 

 

Taula A-2. Descripció de la sortida per pantalla del fitxer de seqüència R. 

Sortida de 
pantalla 

Descripció 

$estimate estimació dels paràmetres π, α i θ 
$ci intervals de confiança del 95% dels tres paràmetres estimats. Apareixen en 

aquest ordre: límits de confiança inferiors de π, α i θ, i límits de confiança 
superiors de π, α i θ 

$dev desviància de la Weibull  
$comp_pac matriu de comparació de π, α i θ junts entre els lots identificats 
$comp_ac matriu de comparació de α i θ junts entre els lots identificats 
$comp_pc matriu de comparació de π i θ junts entre els lots identificats 
$comp_p matriu de comparació de π entre els lots identificats 
$comp_a matriu de comparació de α entre els lots identificats 
$comp_c matriu de comparació de θ entre els lots identificats 
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Taula A-3. Descripció de les columnes de l’arxiu de text de sortida del fitxer de seqüència R. 

Columna de l’arxiu Descripció 
id número de lot identificat 
p estimate valor de π estimat 
p–lcl límit de confiança inferior del 95% de π 
p-ucl límit de confiança superior del 95% de π 
a estimate valor de α estimat 
a-lcl límit de confiança inferior del 95% de α 
a-ucl límit de confiança superior del 95% de α 
c estimate valor de θ estimat 
c-lcl límit de confiança inferior del 95% de θ 
c-ucl límit de confiança inferior del 95% de θ 
Weibull deviance desviància de la Weibull 

 

 

recol·lectades l’any 2007 i emmagatzemades en sec durant 7 mesos (identificat en aquest 

cas com a Lot 1) i 8 mesos (Lot 2). Com ha estat comentat en l’apartat de Material i Mèto-

des del Capítol IV, per a cada lot es va treballar amb 5 rèpliques de 50 llavors. 

Suposarem que: (i) el fitxer de seqüència R està emmagatzemat en el disc local (C:\), (ii) el 

fitxer de seqüència R és un fitxer de text anomenat fitweibull.R, (iii) el fitxer d’entrada (filein) 

és un fitxer de text delimitat per tabuladors anomenat data.txt que segueix l’estructura mos-

trada en la Taula A-4, i (iv) el fitxer de sortida (fileout) vol ser guardat amb el nom de re-

sults.txt. 

Els passos a seguir per executar el fitxer de seqüència R estan resumits a continuació: 

1. Executar el paquet estadístic R 

2. Escriure en la consola de R les següents instruccions: 

setwd(“C:/”) 
source(“fitweibull.R”) 
fitweibull(“data.txt”, “results.txt”) 

Les Figures A-2 i A-3 mostren l’arxiu de text delimitat per tabuladors generat per la funció 

fitweibull i la sortida per pantalla (consola R), respectivament. Com s’observa en les figures, 

els tres paràmetres de Weibull estimats (π, α i θ) pel Lot 1 (espiguetes de D. sanguinalis em-

magatzemades durant 7 mesos) són 0.98, 1.56 i 3.44, mentre que pel Lot 2 (espiguetes de 

D. sanguinalis emmagatzemades 8 mesos) són 0.99, 1.32 i 2.13, respectivament. 
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Taula A-4. Arxiu d’entrada data.txt que conté les dades de germinació de les espiguetes de  

D. sanguinalis emmagatzemades a temperatura ambient durant 7 mesos (id=1) i 8 mesos (id=2) 

després de la seva recol·lecció. En aquest cas, per a cada lot es va treballar amb 250 llavors  

(5 plaques de Petri amb 50 llavors). La descripció de les columnes es mostra a la Taula A-1. 

id t r1 r2 r3 r4 r5 nt 
1 1 7 7 8 5 13 250
1 2 6 9 14 7 15 250
1 3 6 4 6 8 6 250
1 4 11 11 8 10 10 250
1 5 9 8 6 9 0 250
1 6 6 4 3 4 2 250
1 7 2 5 3 5 0 250
1 8 1 0 1 2 3 250
1 9 0 0 0 0 0 250
1 10 0 0 1 1 0 250
1 11 0 0 0 0 0 250
1 12 0 0 0 0 0 250
1 13 0 0 0 0 0 250
1 14 0 0 0 0 0 250
1 15 0 0 0 0 0 250
2 1 14 15 22 18 15 250
2 2 12 14 8 12 11 250
2 3 9 6 7 9 9 250
2 4 11 10 9 8 13 250
2 5 0 3 2 2 1 250
2 6 2 1 1 1 1 250
2 7 0 0 0 0 0 250
2 8 1 0 0 0 0 250
2 9 0 0 0 0 0 250
2 10 0 0 1 0 0 250
2 11 0 0 0 0 0 250
2 12 0 0 0 0 0 250
2 13 0 0 0 0 0 250
2 14 0 0 0 0 0 250
2 15 0 0 0 0 0 250

 

 

id p estimate p-lcl p-ucl a estimate a-lcl a-ucl c estimate c-lcl c-ucl wei-
bull deviance 
1 0.98405116398276 0.968591100206008 0.99951122775951 1.55507067114573
 1.38345861414758 1.72668272814387 3.44455614726387 3.14844458466503
 3.74066770986271 24.110199874764 
2 0.992001732263154 0.981095414696329 1.00290804982998 1.31532584047561
 1.15745707051219 1.47319461043902 2.13295640348078 1.91091887543436
 2.35499393152721 34.6194650743047 

Figura A-2. Arxiu de sortida results.txt que mostra els paràmetres estimats i la desviància de la 

funció de Weibull per a les dades avaluades com a exemple; id=1 i id=2 corresponen als resul-

tats de germinació de les espiguetes de D. sanguinalis emmagatzemades en sec durant 7 i 8 me-

sos després de la seva recol·lectades, respectivament. La descripció de les columnes es mostra a 

la Taula A-3. 
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$estimate 
$estimate[[1]] 
[1] 0.9840512 1.5550707 3.4445561 
$estimate[[2]] 
[1] 0.9920017 1.3153258 2.1329564 
 
$ci 
$ci[[1]] 
[1] 0.9685911 1.3834586 3.1484446 0.9995112 1.7266827 3.7406677 
$ci[[2]] 
[1] 0.9810954 1.1574571 1.9109189 1.0029080 1.4731946 2.3549939 
 
$dev 
$dev[[1]] 
[1] 24.1102 
$dev[[2]] 
[1] 34.61947 
 
$comp_pac 
     [,1]         [,2] 
[1,]   NA 1.218256e-10 
[2,]   NA           NA 
 
$comp_ac 
     [,1]         [,2] 
[1,]   NA 3.022736e-11 
[2,]   NA           NA 
 
$comp_pc 
     [,1]         [,2] 
[1,]   NA 2.364479e-11 
[2,]   NA           NA 
 
$comp_pa 
     [,1]      [,2] 
[1,]   NA 0.0941885 
[2,]   NA        NA 
 
$comp_p 
     [,1]      [,2] 
[1,]   NA 0.4101455 
[2,]   NA        NA 
 
$comp_a 
     [,1]       [,2] 
[1,]   NA 0.04388635 
[2,]   NA         NA 
 
$comp_c 
     [,1]         [,2] 
[1,]   NA 3.762267e-12 
[2,]   NA           NA 

Figura A-3. Sortida per pantalla de la consola R per a les dades avaluades com a exemple; [[1]] i 

[[2]] corresponen als resultats de germinació de les espiguetes de D. sanguinalis emmagatzema-

des a temperatura ambient durant 7 i 8 mesos després de la seva recol·lecció, respectivament. 

La descripció de la sortida per pantalla es mostra a la Taula A-2. 
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