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Resumen	
La	cebada	es	uno	de	los	cultivos	con	mayor	importancia	a	nivel	mundial,	siendo	el	cuarto	cereal	más	

cultivado	 después	 del	 trigo,	 el	 maíz	 y	 el	 arroz.	 Las	 variedades	 de	 cebada	 cultivada	 pertenecen	 a	 la	

especie	Hordeum	vulgare	L.	Su	genoma	es	uno	de	los	más	conocidos	por	haber	sido	utilizado	en	muchos	

estudios	genéticos,	disponiendo	además	de	una	gran	variabilidad	genética,	tanto	en	la	especie	cultivada,	

debido	al	hecho	de	haber	sido	uno	de	 los	primeros	cultivos	domesticados,	como	en	otras	especies	del	

genero	Hordeum.	

	Los	 factores	más	 importantes	 que	 afectan	 al	 desarrollo	 y	 a	 la	 determinación	 de	 la	 floración	 en	

cebada	son	la	respuesta	a	 la	temperatura,	 la	respuesta	al	 fotoperiodo,	 la	vernalización	y	 la	precocidad	

intrínseca.	Por	tanto,	estos	factores	serán	determinantes	a	la	hora	de	elegir	una	buena	variedad	con	un	

fondo	 genético	 adaptado	 a	 las	 condiciones	 ambientales	 de	 cada	 lugar	 para	 obtener	 un	 rendimiento	

óptimo	del	cultivo.	Se	ha	propuesto	también	que	variando	la	duración	de	las	fases	de	pre-espigado	sin	

modificar	 el	 tiempo	 total	 de	 espigado	 se	 podría	 incrementar	 el	 rendimiento	 en	 cebada	 (Slafer	 et	 al,	

2005).	

El	 control	 de	 la	 floración	 por	 fotoperiodo	 está	muy	 estudiado	 en	Arabidopsis	 (dicotiledónea)	 en	
condiciones	de	día	 largo	y	en	arroz	 (monocotiledónea)	en	 condiciones	de	día	 corto.	 En	Arabidopsis	 la	
expresión	de	GIGANTEA	(GI)	y	CONSTANS	(CO)	está	regulado	por	un	reloj	circadiano	que	coincide	con	un	
pico	de	expresión	de	CO	en	horas	de	luz	que	sólo	ocurre	en	condiciones	de	día	largo.	La	proteína	CO	es	
un	 factor	 de	 transcripción	 que	 reduce	 la	 expresión	 de	 ciertos	 genes,	 incluyendo	 el	 gen	 FLOWERING	
LOCUS	T	(FT),	el	cual	es	una	llave	reguladora	de	la	floración.	La	cebada	es	una	planta	de	día	largo,	como	

Arabidopsis,	 pero	 está	 filogenéticamente	 más	 cerca	 del	 arroz.	 Se	 han	 identificado	 varios	 genes	

homólogos	de	la	ruta	de	fotoperiodo	en	cebada,	tales	como	HvCO1	a	HvCO9	(Griffiths	et	al.	2003),	HvGI	
(Dunford	et	al	2005)	y	HvFT1	a	HvFT5	(Faure	et	al.	2007)	

	En	 cebada,	 la	 variación	 en	 el	 requerimiento	 de	 vernalización	 está	 determinada	 por	 tres	 genes	

VRN-H1,	VRN-H2	y	VRN-H3	(HvFT1).	El	gen	VRN-H1	codifica	para	un	factor	de	transcripción	tipo	MADS-

box	 APETALA1	 (AP1)	 necesario	 para	 el	 inicio	 del	 desarrollo	 reproductivo	 en	 el	 ápice	 de	 la	 planta	

(Trevaskis	et	al.	 2003,	Yan	et	al.).	 El	 gen	VRN-H2	 es	un	 represor	dominante	de	 la	 floración	 (Yan	et	al.	
2004).	El	gen	VRN-H3	es	homólogo	del	gen	FT	de	Arabidopsis	 (Yan	et	al.	2006;	Faure	et	al.	2007).	Este	
gen	exhibe	un	elevado	nivel	de	expresión	cuando	su	alelo	dominante	está	presente,	lo	que	se	traduce	en	

un	aceleramiento	de	 la	 floración	y	una	alternativa	al	 requerimiento	de	vernalización	 (Yan	et	al.	2006).	
Las	 mutaciones	 de	 pérdida	 de	 función	 en	 VRN-H2	 permiten	 la	 expresión	 de	 VRN-H1	 sin	 previa	
vernalización,	 causando	 una	 rápida	 floración	 bajo	 condiciones	 de	 día	 largo	 (variedades	 primaverales).	

Sin	embargo,	esto	requiere	un	gen	activo	Ppd-H1,	el	cual	es	el	mayor	determinante	de	 la	respuesta	al	

fotoperiodo	en	cebada.	Ppd-H1	no	corresponde	a	ninguno	de	 los	genes	CO-like	de	cebada.	El	alelo	de	
floración	tardía	ppd-H1,	de	carácter	recesivo,	presenta	una	sensibilidad	reducida	bajo	fotoperiodo	largo	
ya	 que	 imposibilita	 la	 función	 de	 este	 gen.	 A	 todo	 esto,	 hay	 que	 añadir	 la	 existencia	 de	 otro	 gen	 de	

respuesta	 al	 fotoperiodo,	 Ppd-H2	 (HvFT3).	 Este	 gen	 causa	 diferencias	 en	 la	 fecha	 de	 floración	 bajo	
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condiciones	de	 fotoperiodo	corto	 (Laurie	et	al.	 1995;	Boyd	et	al.	 2003)	y	además	VRN-H2,	 activo	bajo	
fotoperiodo	largo,	actúa	como	represor	de	este	(Casao	et	al,	2011a).		

Se	han	descrito	otros	genes	que	afectan	a	 la	determinación	de	 la	 floración,	 independientemente	

de	las	condiciones	de	vernalización	y	fotoperiodo,	que	generalmente	se	denominan	 loci	de	precocidad	

intrínseca,	como	Eam6	(HvCEN).	En	siembras	de	otoño,	bajo	las	condiciones	de	la	zona	norte	española,	

en	 las	 cuales	 se	encuentran	saturados	 tanto	el	 requerimiento	de	vernalización	como	 la	 respuesta	a	 la	

sensibilidad	al	fotoperiodo,	el	locus	Eam6	ha	sido	identificado	como	el	mayor	determinante	de	la	fecha	

de	 floración	 (Cuesta-Marcos	et	al,	2008;	Comadrán	et	al,	2012).	Bajo	condiciones	mediterráneas,	este	

ayuda	 a	 salvar	 el	 déficit	 hídrico	 al	 que	 se	 ve	 sometido	 el	 cultivo	 al	 final	 del	 ciclo,	 lo	 que	 permite	 un	

correcto	llenado	de	grano	aprovechando	los	recursos	disponibles.		

Por	 otro	 lado,	 los	 genes	 de	 semienanismo	 han	 sido	 ampliamente	 estudiados	 en	 programas	 de	

mejora	 genética	 de	 cebada	 para	 reducir	 la	 altura	 de	 la	 planta	 y	mejorar	 su	 resistencia	 al	 encamado,	

demostrándose	 que,	 al	 igual	 que	 los	 genes	 de	 precocidad	 intrínseca,	 alteran	 la	 fecha	 de	 floración.	 El	

alelo	denso	 (mutación	del	 gen	Hv20ox2,	 Jia	et	 al,	 2009)	 cuenta	 con	una	amplia	 aceptación	en	 cebada	

maltera	europea.	Pero	éste	causa	además	distintos	efectos	pleiotrópicos	como	retraso	de	 la	 floración,	

bajo	 peso	 del	 grano	 y	 un	 crecimiento	 juvenil	 semipostrado	 (Sears	 et	 al,	 1981).	 Sin	 embargo,	 algunas	

variedades	que	portan	este	alelo	presentan	mejor	tamaño	de	grano.		

En	esta	 tesis	se	han	buscado	 las	principales	regiones	del	genoma	 implicadas	en	el	espigado	y	 las	

fases	 previas	 a	 este	 desde	 la	 nascencia	 de	 la	 planta,	 bajo	 distintas	 condiciones	 controladas	 de	

fotoperiodo	 y	 vernalización	 mediante	 la	 detección	 de	 QTL	 y	 la	 interacción	 de	 estos	 tanto	 con	 el	

ambiente	 como	entre	ellos.	Así	 como	 la	detección	de	QTL	de	espigado	y	parámetros	del	 rendimiento	

bajo	ambiente	mediterráneo	con	sequía	terminal,	en	seis	ambientes	diferentes.		

Para	 ello	 se	 ha	 utilizado	 una	 población	 de	 cebada	 que	 segrega	 para	 los	 principales	 genes	

implicados	en	la	inducción	de	la	floración	y	la	respuesta	al	fotoperiodo,	además	de	segregar	para	el	alelo	

de	semienanismo	denso.	Dicha	población	consta	de	185	 líneas	BC1F5	de	seis	carreras	procedentes	del	
retrocruzamiento	 entre	 las	 variedades	 comerciales	 Nevada	 (variedad	 primaveral	 de	 dos	 carreras	

portadora	 del	 alelo	 denso	 y	 grano	 de	 alta	 calidad	 maltera)	 y	 Barbarrosa	 (variedad	 invernal	 de	 seis	

carreras,	altura	media	y	baja	calidad	maltera).	Dado	que	el	 interés	de	 la	población	 fue	 la	selección	de	

variedades	de	seis	carreras	se	realizó	una	selección	hacia	este	tipo	en	la	generación	BC1F1.	

En	primer	 lugar,	para	una	posterior	detección	de	QTL	se	ha	realizado	un	mapa	genético	de	dicha	

población	el	cual	consta	de	un	total	de	347	marcadores	moleculares	de	tipo	DArT,	SSR	e	intragénicos	de	

los	principales	genes	diana	distribuidos	en	un	total	de	9	grupos	de	ligamiento.	Por	tanto,	el	grupo	2H	se	

encuentra	 dividido	 en	 dos	 subgrupos:	 2H1	 y	 2H2,	 debido	 a	 la	 selección	 solamente	 de	 líneas	 de	 seis	

carreras,	ya	que	en	este	grupo	se	encuentra	uno	de	los	principales	genes	implicados	en	la	fertilidad,	vrs1	
(Komatsuda	et	al,	1998),	el	cual	no	segrega	en	la	población.	Algo	similar	ocurre	con	el	grupo	7H	que	se	

encuentra	dividido	en	los	grupos	7H1	y	7H2.	En	este	cromosoma	se	encuentra	por	ejemplo	VRN-H3	para	
el	cual	tampoco	segrega	la	población	de	estudio.	
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A	 pesar	 de	 todo	 ello	 el	 mapa	 obtenido,	 guarda	 similitud	 con	 otros	 mapas	 genéticos	 consenso,	

como	el	mapa	consenso	de	Wenzl	et	al	 (2006),	guardando	también	 los	distintos	marcadores	utilizados	

una	posición	relativa	a	la	de	otros	mapas	como	el	Bin	Map	de	Marcel	et	al	(2007).	

Para	el	estudio	de	las	fases	de	pre-espigado	se	ha	realizado	un	ensayo	con	la	población	utilizando	

cuatro	 ambientes	 diferentes	 conjugando	 tratamiento	 de	 vernalización	 o	 no	 y	 condiciones	 de	

fotoperiodo:	largo	y	corto.	Los	parámetros	estudiados	en	este	caso	han	sido	tanto	la	duración	en	tiempo	

térmico	 de	 cada	 una	 de	 las	 fases:	 desde	 nascencia	 a	 encañado	 (J),	 de	 encañado	 a	 hoja	 bandera	

(elongación	del	tallo,	SE)	y	desde	nascencia	a	estado	de	hoja	bandera	(FL)	y	espigado	(F),	calculándose	

también	el	cociente	entre	el	tiempo	térmico	de	la	elongación	del	tallo	y	encañado	como	el	ratio	SE/J	del	

cual	se	ha	observado	una	alta	heredabilidad,	0,73,	superior	al	de	ambas	fases	por	separado.	Así	como	el	

número	de	hojas	de	cada	una	de	las	fases:	número	de	hojas	basales	(BL),	caulinares	(SEL)	y	totales	(TL),	

además	del	filocrono	(PHY),	como	grados	centígrados	necesarios	para	que	se	desarrolle	una	hoja.	Se	ha	

encontrado	una	alta	correlación	entre	número	de	hojas	y	duración	en	tiempo	térmico	en	cada	una	de	las	

fases.	

	

Se	ha	realizado	un	análisis	de	varianza	multi-ambiental	de	cada	uno	de	los	caracteres	en	donde	se	

ha	 encontrado	 un	 mayor	 peso	 del	 factor	 genotípico	 (G)	 que	 de	 la	 interacción	 GxE	 a	 pesar	 que	 las	

condiciones	de	 los	ambientes	propuestos	eran	totalmente	opuestas.	Así	mismo	al	realizar	 los	modelos	

AMMI	de	cada	una	de	las	fases,	se	ha	observado	que	el	primer	eje	IPCA	guarda	una	alta	explicación	de	la	

interacción	 GxE,	 especialmente	 en	 las	 fases	 desde	 nascencia	 hasta	 encañado,	 hoja	 bandera	 y	 hasta	

espigado.	 Además,	 en	 estas	 fases	 es	 donde	 existe	 una	 mayor	 dispersión	 de	 los	 datos,	 pudiendo	

discriminarse	entre	las	líneas	que	necesitan	vernalizar	y	las	que	no.	Mientras	que	en	el	caso	del	filocrono	

y	de	 la	 fase	de	elongación	del	 tallo	esto	no	ocurre,	aunque	sí	 si	nos	 fijamos	en	el	 ratio	SE/J.	También	

podemos	 claramente	 discriminar	 entre	 ambientes,	 encontrándonos	 que	 el	 ambiente	 VL	 (con	

fotoperiodo	 largo	 y	 tratamiento	 de	 vernalización)	 es	 el	 más	 inductivo	 para	 todas	 las	 líneas	 teniendo	

tiempos	 térmicos	 similares	 e	 inferiores	 en	 todas	 las	 fases,	 mientras	 que	 L	 (fotoperiodo	 largo	 sin	

tratamiento	 de	 vernalización)	 produce	 las	mayores	 diferencias	 entre	 las	 líneas	 con	 genotipo	 invernal	

(vrn-H1	Vrn-H2)	y	las	líneas	con	genotipo	primaveral.		

	

Se	 ha	 realizado	 un	 análisis	multi-ambiental	 de	 detección	 de	 QTL	 utilizando	modelos	mixtos,	 así	

como	 las	 interacciones	entre	estos,	 tanto	con	el	ambiente	 (QTLxE)	 como	entre	ellos	 (QTLxQTL).	 Se	ha	

encontrado	que	los	genes	diana	segregantes	en	la	población	se	encuentran	situados	en	las	regiones	de	

los	principales	QTL	significativos	para	los	caracteres	de	pre-espigado	estudiados.	Analizando	fase	a	fase,	

nos	encontramos	con	que	los	efectos	de	Eam6	no	fueron	detectados	en	la	fase	desde	nascencia	hasta	
encañado,	aunque	sí	en	todas	las	demás	fases,	detectándose	interacciones	importantes	con	este	gen	en	

todas	 ellas.	 Por	 tanto,	 el	 gen	 Eam6	 está	 potenciando	 estas	 fases	 acelerándolas	 con	 grandes	 efectos	

sobre	otros	genes	de	floración	a	partir	de	encañado.		Por	su	parte	PPD-H2	fue	significativo	en	todas	las	
fases	bajo	fotoperiodo	corto,	a	excepción	de	la	fase	de	elongación	del	tallo.	Aunque	para	el	ratio	entre	

esta	fase	y	la	fase	desde	nascencia	hasta	encañado	PPD-H2	fue	uno	de	los	principales	QTL	detectados,	lo	
que	 indica	que	éste	 juega	un	papel	crucial	en	el	ajuste	entre	ambas	fases	sin	variar	el	 tiempo	total	de	

espigado.	Por	 tanto,	en	vista	de	estas	diferencias	podemos	decir	que	en	 la	población	NxBxB	existe	un	
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distinto	 control	 genético	 entre	 las	 fases	 de	 pre-espigado	 y	 espigado.	 denso	 no	 fue	 significativo	 para	
ningún	parámetro	estudiado	en	las	fases	de	pre-espigado	de	esta	población	

	

Para	el	estudio	del	rendimiento	y	sus	componentes,	se	han	realizado	seis	ensayos	de	campo	bajo	

condiciones	 típicamente	mediterráneas,	 donde	 se	 dio	 una	 fuerte	 sequía	 terminal	 al	 final	 del	 ciclo	 del	

cultivo	en	cinco	de	los	ambientes,	y,	además,	uno	de	estos	cinco	fue	realizado	bajo	siembra	primaveral.	

En	todos	ellos	se	han	estudiado	tanto	el	 rendimiento,	como	los	para	parámetros	de	 llenado	de	grano,	

peso	de	mil	semillas	y	peso	específico,	granos	por	metro	cuadrado	y	 longitud	y	número	de	granos	por	

espiga.	De	la	misma	manera	se	ha	estudiado	también	la	altura	de	planta,	donde	la	segregación	del	alelo	

denso	queda	claramente	reflejada,	así	como	el	tiempo	hasta	espigado	de	cada	una	de	las	líneas.	

	

De	la	misma	manera	que	en	el	estudio	de	las	fases	de	pre-espigado	se	ha	realizado	un	análisis	de	

varianza	multi-ambiental,	 los	modelos	AMMI	y	 la	detección	de	QTL	mediante	modelos	mixtos	de	cada	

uno		de	los	parámetros	estudiados.		

	

Se	 ha	 visto	 que	 el	 rendimiento	 está	 altamente	 influenciado	 por	 el	 ambiente.	 Los	 parámetros	

estudiados	 con	 mayor	 componente	 genético	 fueron	 el	 peso	 de	 mil	 semillas	 y	 los	 parámetros	

relacionados	con	la	espiga,	tanto	granos	por	espiga	como	la	longitud	de	esta,	guardando	estos	una	alta	

correlación	 entre	 ellos.	 Además,	 la	 interacción	 entre	 los	 distintos	 QTL	 detectados	 estuvo	 también	

fuertemente	 influenciada	 por	 el	 ambiente,	 siendo	 significativas	 distintas	 interacciones	 QTLxQTL	 para	

rendimiento	y	sus	parámetros	en	función	del	ambiente	estudiado.	

	

El	 alelo	denso	 tuvo	una	 fuerte	 repercusión	en	 lo	que	 respecta	al	 rendimiento	de	 las	 líneas	de	 la	

población	 NxBxB,	 viéndose	 también	 involucrado	 en	 la	 gran	 mayoría	 de	 interacciones	 QTLxQTL	 de	

rendimiento	y	sus	parámetros..	Tuvo	grandes	efectos	en	la	fecha	de	espigado	de	los	ensayos	de	campo	

realizados,	 retrasando	 notablemente	 la	 fecha	 de	 espigado.	 Mientras	 que	 en	 lo	 que	 respecta	 a	

rendimiento	 y	 parámetros	 de	 llenado	 de	 grano,	 tuvo	 una	 repercusión	 claramente	 negativa,	

probablemente	debida	al	retraso	de	espigado	que	este	provoca,	y,	por	consiguiente,	mayor	exposición	a	

la	 sequía	 terminal	 que	 sufrieron	 las	 líneas	 en	 este	 estudio.	 Sin	 embargo,	 un	 considerable	 número	 de	

líneas	portadoras	de	este	alelo	respondieron	positivamente	a	lo	que	rendimiento	se	refiere	en	varios	de	

los	ambientes	de	estudio.	

	

Haciendo	una	 comparación	 entre	 los	QTL	 de	 espigado	 detectados	 en	 ambos	 estudios	 realizados	

con	esta	población	 (de	 rendimiento	y	 fases	depre-espigado)	encontramos	que	estos	coinciden	con	 los	

principales	 genes	 de	 vernalización	 VRN-H1	 y	 VRN-H2,	 este	 segundo	 sólo	 se	 detecta	 en	 condiciones	
controladas	bajo	fotoperiodo	largo,	pero	no	bajo	fotoperiodo	corto	ni	en	campo.	Así	mismo	resultaron	

significativos	 los	 genes	 de	 sensibilidad	 a	 fotoperiodo	 PPD-H1	 y	 PPD-H2,	 el	 primero	 bajo	 fotoperiodo	

largo	y	el	segundo	bajo	fotoperiodo	corto,	así	como	Eam6,	el	cual	provoca	un	adelanto	de	 la	fecha	de	
espigado.	Además,	otro	QTL	en	3H	se	detectó	tanto	para	alcanzar	el	estado	de	hoja	bandera	como	para	

el	tiempo	total	de	espigado	en	el	estudio	de	las	fases	de	pre-espigado,	el	cual	ha	sido	significativo	en	el	

estudio	del	rendimiento	para	parámetros	como	altura	y	rendimiento.		
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La	influencia	de	genes	relacionados	con	la	floración	en	el	rendimiento	ha	sido	muy	alta,	destacando	

la	influencia	de	VRN-H1	en	el	rendimiento,	pero	especialmente	la	influencia	de	la	presencia	de	Eam6	en	
la	población.	Este	ha	causado	grandes	diferencias	no	sólo	en	el	adelanto	del	espigado,	sino	también	en	

mayores	 rendimientos	 y	 mejores	 llenados	 de	 grano,	 reafirmando	 la	 importancia	 de	 este	 bajo	

condiciones	Mediterráneas	para	 incrementar	el	 rendimiento,	 salvando	 la	 sequía	 terminal	del	 ciclo,	 en	

beneficio	de	un	correcto	llenado	de	grano.	Sin	embargo,	el	alelo	tardío	ha	incrementado	los	parámetros	

relacionados	con	longitud	y	número	de	granos	por	espiga.	En	este	sentido,	encontramos	que	de	manera	

general	los	alelos	que	incrementan	los	parámetros	de	llenado	de	grano	tienen	una	repercusión	positiva	

en	 el	 rendimiento,	 mientras	 que	 un	 mayor	 número	 de	 granos	 por	 espiga	 y	 longitud	 de	 esta	

repercutieron	 negativamente,	 lo	 cual	 queda	 de	 manifiesto	 también	 en	 las	 correlaciones	 que	 existen	

entre	el	rendimiento	y	estos	parámetros.	

	

En	cuanto	a	PPD-H2	 se	ha	encontrado	que	bajo	 las	condiciones	de	este	estudio	podría	aportar	un	
beneficio	 con	 respecto	 peso	 específico,	 por	 tanto	 un	 correcto	 llenado	 de	 grano,	 de	 manera	 que	 la	

sensibilidad	a	fotoperiodo	corto	ha	sido	beneficiosa	tanto	para	este,	como	para	el	desarrollo	vegetativo,	

en	cuanto	a	una	mayor	altura	de	las	plantas,	principalmente	cuando	la	sequía	terminal	del	ciclo	no	fue	

extrema	 así	 como	 bajo	 siembra	 primaveral	 cuando	 las	 plantas	 estuvieron	 expuestas	 solamente	 a	

fotoperiodos	 largos.	 Esto	 ha	 ocurrido	 a	 pesar	 de	 que	 este	 gen	 es	 considerado	 de	 sensibilidad	 a	

fotoperiodo	 corto,	 por	 lo	que	 su	 función	podría	 ir	más	 allá	de	 las	primeras	 fases	del	 ciclo	del	 cultivo,	

repercutiendo	en	el	llenado	de	grano.	

	

Además,	se	han	detectado	otros	dos	QTL	robustos	para	 llenado	de	grano	no	relacionados	con	 la	

fecha	de	espigado	en	la	población	de	estudio.	Uno	de	ellos	en	el	grupo	de	ligamiento	1H,	cuyos	alelos	

procedentes	de	Barbarrosa	incrementan	estos	parámetros,	incrementando	los	de	Nevada	el	número	de	

granos	por	metro	cuadrado.	Y	el	otro	en	el	grupo	5H,	siendo	 los	alelos	de	Nevada	en	esta	ocasión	 los	

que	 incrementan	tanto	peso	de	mil	semillas	como	peso	específico.	Estos	han	sido	utilizados	 junto	con	

Eam6	 y	 PPD-H1	 para	 realizar	 una	 selección	 de	 las	 líneas	 de	 esta	 población	 con	 alto	 potencial	 de	
rendimiento.	 Las	 líneas	 seleccionadas	 se	 han	 dividido	 según	 el	 alelo	 de	 PPD-H2	 que	 poseen,	
indistintamente	 de	 si	 portal	 denso	 o	 no.	 Así,	 se	 ha	 comprobado	 el	 comportamiento	 en	 cuanto	 a	

rendimiento	de	estas	líneas,	concluyendo	que	si	se	elimina	de	la	selección	el	QTL	en	5H,	la	mayoría	de	

las	 líneas	 con	mayores	 rendimientos	medios	 en	 el	modelo	AMMI	para	 rendimiento	 se	 encuentran	 en	

esta	selección,	muchas	de	ellas	con	PPD-H2	activo,	y,	por	tanto,	sensibles	a	fotoperiodo	corto.		

	

Sin	 embargo,	 se	 ha	 realizado	otra	 selección	en	 función	del	 ratio	 SE/J,	 con	 la	 finalidad	de	buscar	

líneas	con	tiempos	de	encañado	minimizados	con	los	máximos	tiempos	de	elongación	del	tallo	sin	variar	

el	tiempo	de	espigado	como	proponen	Slafer	et	al	(2005)	para	intentar	 incrementar	el	rendimiento	en	

grano.	Pero	en	esta	ocasión	tan	solo	una	línea	de	las	seleccionadas	bajo	este	criterio	se	encuentra	entre	

las	 de	 mayores	 rendimientos,	 tanto	 en	 los	 distintos	 ambientes	 por	 separado,	 como	 bajo	 el	 modelo	

AMMI	de	 rendimiento.	 Por	 tanto,	 bajo	 las	 condiciones	de	este	estudio	 y	para	este	 fondo	genético,	 la	

hipótesis	 de	 incrementar	 el	 rendimiento	 aumentando	el	 tiempo	de	 la	 fase	de	elongación	del	 tallo	 sin	

variar	el	tiempo	total	de	espigado	no	es	válida.	
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Summary	
Barley	is	one	of	the	most	important	crops	in	the	world	because	it	 is	the	fourth	most	cultivated	

cereal	after	wheat,	corn	and	rice.	Cultivated	varieties	belong	to	the	species	Hordeum	vulgare	L.	Barley	

has	been	used	in	many	genetic	studies	so	 its	genome	is	one	of	the	most	known.	It	has	a	great	genetic	

variability,	both	 in	the	cultivated	species,	due	to	the	fact	of	having	been	one	of	the	first	domesticated	

crops,	as	in	other	species	of	the	genus	Hordeum.	

The	 most	 important	 factors	 that	 affect	 the	 development	 and	 determination	 of	 flowering	 in	

barley	 are	 the	 response	 to	 temperature,	 the	 response	 to	 photoperiod,	 vernalization	 and	 intrinsic	

precocity.	 Therefore,	 these	 factors	 will	 be	 decisive	 when	 choosing	 a	 good	 variety	 with	 a	 genetic	

background	adapted	to	the	environmental	conditions	of	each	place	to	obtain	optimum	crop	yield.	It	has	

also	been	proposed	that	by	varying	the	duration	of	the	pre-heading	phases	without	modifying	the	total	

heading	time	the	barley	yield	could	be	increased	(Slafer	et	al,	2005).	

The	 control	 of	 flowering	 by	 photoperiod	is	 very	 studied	 in	Arabidopsis	(dicotyledonous)	 under	
long	 day	 conditions	 and	 in	 rice	 (monocotyledonous)	 in	 short	 day	 conditions.	 In	Arabidopsis	the	
expression	of	GIGANTEA	(GI)	and	CONSTANS	(CO)	is	regulated	by	a	circadian	clock	that	coincides	with	a	
peak	 of	 CO	 expression	 in	 hours	 of	 light	 that	 only	 occurs	 in	 long	 day	 conditions.	 CO	 protein	 is	 a	

transcription	factor	that	reduces	the	expression	of	certain	genes,	including	the	FLOWERING	LOCUS	T	(FT)	

gene,	 which	 is	 a	 key	 regulator	 of	 flowering.	 Barley	 is	 a	 long-day	 plant,	 like	Arabidopsis,	but	 it	
is	phylogenetically	closer	 to	 rice.	 Several	 homologous	 genes	 have	 been	 identified	 from	

the	photoperiod	pathway	 in	 barley,	 such	 as	HvCO1	 to	HvCO9	 (Griffiths	et	 al.,	 2003),	HvGI	(Dunford	et	
al	2005)	and	HvFT1	to	HvFT5	(Faure	et	al.,	2007).	

In	 barley,	 the	 variation	 in	 the	vernalization	requirement	 is	 determined	 by	 three	 genes:	VRN-
H1,	VRN-H2	 and	VRN-H3	 (HvFT1).	VRN-H1	codes	 for	a	 MADS-box	 type	 transcription	 factor	 APETALA1	

(AP1)	necessary	for	the	initiation	of	reproductive	development	at	the	apex	of	the	plant	(Trevaskis	et	al.,	

2003,	Yan	et	al.).	VRN-H2	is	a	dominant	repressor	of	flowering	(Yan	et	al.,	2004).	VRN-H3	is	homologous	

to	 FT	of	Arabidopsis	(Yan	et	 al.,	 2006,	Faure	et	 al.,	 2007).	 This	 gene	 exhibits	 a	high-level	of	 expression	
when	dominant	allele	is	present,	which	translates	into	an	acceleration	of	flowering	and	an	alternative	to	

the	 requirement	 of	vernalization	(Yan	et	 al.,	 2006).	Mutations	 of	 loss	 of	 function	 in	VRN-H2	 allow	 the	
expression	 of	VRN-H1	 without	 prior	vernalization,	causing	 rapid	 flowering	 under	 long	 day	 conditions	
(spring	 varieties).	 However,	 this	 requires	 an	 active	 PPD-H1,	 which	 is	 the	 major	 determinant	 of	

the	photoperiod	response	in	barley.	PPD-H1	does	not	correspond	to	any	of	the	CO-like	genes	of	barley.	
The	 late	 flowering	 allele	ppd-H1,	 of	 a	 recessive	 nature,	 has	 a	 reduced	 sensitivity	 under	 a	long	

photoperiod	since	it	makes	the	function	of	this	gene	impossible.	To	all	this,	we	must	add	the	existence	

of	 another	photoperiod	response	 gene,	PPD-H2	 (HvFT3).	 This	 gene	 causes	 differences	 in	 the	 date	 of	
flowering	 under	 short	photoperiod	conditions	 (Laurie	 et	 al.,	 1995;	 Boyd	 et	 al.,	 2003)	 and,	 in	

addition,	VRN-H2,	active	under	long	photoperiod,	acts	as	a	repressor	of	this	(Casao	et	al,	2011a).	
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Other	genes	that	affect	the	determination	of	flowering	have	been	described,	 independently	of	

the	conditions	of	vernalization	and	photoperiod.	These	are	generally	called	intrinsic	precocity	 loci,	such	

as	Eam6	(HvCEN).	Eam6	has	been	identified	as	the	major	determinant	of	the	flowering	date	under	the	

conditions	 of	 the	 northern	 Spanish	 zone,	 when	vernalization	requirement	 and	photoperiod	sensitivity	

are	saturated	(Cuesta-Marcos	et	al,	2008;	Comadrán	et	al,	2012).	This	is	because	under	the	strong	water	

deficit	to	which	the	crop	is	subjected	at	the	end	of	the	cycle,	a	major	precocity	helps	to	a	correct	filling	

of	grain	under	Mediterranean	conditions.	

On	 the	 other	 hand,	 semi-dwarf	 genes	 have	 been	 extensively	 studied	 in	 breeding	 programs	 of	

barley.	These	reduce	the	height	of	the	plant	and	improve	its	resistance	to	lodging,	but	they	modify	the	

date	 of	 flowering	 too.	 The	 denso	 allele	 (mutation	 of	 the	 Hv20ox2	 gene,	Jia	et	 al,	2009)	 has	 a	 wide	
acceptance	 in	 European	malting	 barley.	 This	 also	 causes	 different	pleiotropic	effects	 such	 as	 delayed	

flowering,	 low	 grain	 weight	 and	 semi-reduced	 juvenile	 growth	 (Sears	et	 al,	1981).	 However,	 some	

varieties	that	carry	this	allele	have	a	better	grain	size.	

In	 this	 thesis,	QTL	 involved	 in	 flowering	and	pre-heading	date	phases	have	been	sought	under	

different	 controlled	conditions	 of	photoperiod	and	vernalization.	 In	 addition,	the	 detection	 of	 heading	

date	QTL	and	 yield	 QTL	 	under	 Mediterranean	 environment	 with	 terminal	 drought,	 in	 six	 different	

environments.	

For	this,	a	BC1F5	population	of	185	line	barley	has	been	used.	This	population	segregates	for	the	

main	 genes	 of	 flowering	 and	photoperiod,	in	 addition	 to	 segregate	 for	 the	 semi-dwarfism	

allele,	denso.	This	 population	 comes	 from	backcrossing	between	 the	 commercial	 varieties	 Nevada	

(spring	 variety	 of	two	 rows	 and	 high	 quality	 malting	 grain,	 carrying	 the	 dense	 allele	

and	Barbarrosa	(winter	 variety	 of	six	 rows,	 average	 height	 and	 low	 malting	 quality).	 Given	 that	 the	

interest	of	the	population	was	the	selection	of	varieties	of	six	rows,	a	selection	was	made	towards	this	

kind	of	lines	in	the	BC1F1	generation.	

First,	 a	 genetic	 map	 of	 this	 population	 has	 been	 made.	 This	 have	 a	 total	 of	 347	 markers	

(DArT,	SSR	and	intragenic	molecular	 markers	 of	 the	 main	 target	 genes)	 distributed	 in	 a	 total	 of	9	

linkage	groups	.	Therefore,	 the	 2H	 group	 is	 divided	 into	 two	 subgroups:	 2H1	 and	 2H2,	 due	 to	 the	

selection	 of	 only	 six	 rows	 lines	 since	 in	 this	 group	 one	 of	 the	 main	 genes	 involved	 in	 fertility	

of	spikelets	is	located,	vrs1	(Komatsuda	et	al.	,	1998).	Something	similar	happens	with	the	group	7H	that	

is	divided	into	the	groups:	7H1	and	7H2.	In	this	chromosome,	for	example,	VRN-H3	is	found,	for	which	it	
also	does	not	segregate	the	study	population.	

Despite	 all	 this,	 the	 map	 obtained	 is	 similar	 to	 other	 consensus	 genetic	 maps,	 such	 as	 the	

consensus	map	of	Wenzl	et	al	(2006),	also	keeping	the	markers	used	a	position	relative	to	that	of	other	

maps	such	as	the	Bin	Map	of	Marcel	et	al.	(2007).	

For	 the	study	of	 the	pre-heading	phases,	a	 trial	was	conducted	with	the	population	using	 four	

different	environments	combining	vernalization	treatment	or	not	and	photoperiod	conditions:	long	and	

short.	The	parameters	studied	in	this	case	have	been	both	the	duration	in	thermal	time	of	each	of	the	

phases:	from	nascence	to	jointing	(J),	from	jointing	to	flag	leaf	(stem	elongation,	SE)	and	from	nascence	
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to	flag	state	(FL)	and	flowering	(F),	calculating	also	the	ratio	between	the	thermal	time	of	the	elongation	

of	the	stem	and	jointing	(SE/J).	A	high	heritability	has	been	observed	in	this	ratio,	0.73,	superior	to	that	

of	both	phases	separately.	In	addition,	the	number	of	leaves	of	each	one	of	the	phases:	number	of	basal	

leaves	(BL),	main	stem	leaves	(SEL)	and	total	 leaves	(TL),	 in	addition	to	the	phylocron	(PHY),	as	degrees	

centigrade	necessary	 for	the	development	of	a	 leaf.	A	high	correlation	was	found	between	number	of	

sheets	and	duration	in	thermal	time	in	each	of	the	phases.	

A	 multi-environmental	 analysis	 of	 variance	 of	 each	 of	 the	 characters	 has	 been	 performed.	 A	

greater	weight	of	the	genotypic	factor	(G)	has	been	found	than	of	the	GxE	interaction,	even	though	the	

conditions	of	 the	proposed	environments	were	totally	opposite.	Likewise,	when	performing	the	AMMI	

models	of	each	of	the	phases,	it	has	been	observed	that	the	first	IPCA	axis	keeps	a	high	explanation	of	

the	GxE	interaction,	especially	 in	the	phases	from	nascence	to	jointing,	flag	leaf	and	even	flowering.	 In	

addition,	 in	 these	 phases	 is	 where	 there	 is	 a	 greater	 dispersion	 of	 data,	 being	 able	 to	 discriminate	

between	the	lines	that	need	to	vernalize	and	those	that	do	not.	While	in	the	case	of	the	phylocron	and	

the	 stem	 elongation	 phase	 this	 does	 not	 happen,	 but	 yes	 if	 we	 look	 at	 SE	 /	 J.	 We	 can	 also	 clearly	

discriminate	 between	 environments,	 finding	 that	 the	VL	(environment	 with	

long	photoperiod	and	vernalization	treatment)	is	the	most	inductive	for	all	lines	having	similar	and	lower	

thermal	 times	 in	 all	 phases,	 while	 L	 (long	photoperiod	without	vernalization	treatment)	 produces	 the	

greatest	 differences	 between	 the	 lines	 with	 winter	genotype	(vrn-H1	Vrn-H2)	 and	 the	 lines	 with	

spring	genotype.	

A	 multi-environmental	QTL	detection	 was	 performed	 using	 mixed	 models,	 as	 well	 as	 the	

interactions	 between	 them,	 both	with	 the	 environment	 (QTLxE)	and	 between	 them	 (QTLxQTL).	 It	 has	

been	 found	 that	 the	 segregating	 target	 genes	 in	 the	 population	 are	 located	 in	 the	 regions	 of	 the	

main	QTL	significant	 for	 the	pre-heading	 characters	 studied.	Analyzing	phase	by	phase,	we	 found	 that	

the	 effects	 of	 Eam6	were	 not	 detected	 in	 the	 phase	 from	 nascence	 to	 jointing,	 although	 in	 all	 other	

phases,	 significant	 interactions	 with	 this	 gene	 were	 detected	 in	 all	 of	 them.	 Therefore,	 Eam6	 is	

accelerating	 these	 phases	 with	 great	 effects	 on	 other	 flowering	 genes	 starting	 from	 jointing.	 On	 the	

other	hand,	PPD-H2	was	significant	in	all	the	phases	under	short	photoperiod,	with	the	exception	of	the	
stem	 elongation	 phase.	 Although	 for	 the	 ratio	 between	 this	 phase	 and	 the	 phase	 from	 nascence	 to	

jointing	PPD-H2	was	one	of	the	main	QTL	detected.	This	indicates	that	PPD-H2	has	an	important	role	in	

the	 adjustment	 between	both	 phases	without	 changing	 the	 total	 time	of	 spike.	 Therefore,	 in	 view	of	

these	differences	we	can	say	that	in	the	NxBxB	population	there	is	a	different	genetic	control	between	

the	 pre-heading	 phases	 and	flowering.	 denso	was	 not	 significant	 for	 any	 parameter	 studied	 for	 pre-

heading	phases	and	flowering	of	this	population.	

For	 the	 study	 of	 yield	 and	 its	 components,	 six	 field	 trials	 have	 been	 conducted	 under	 typical	

Mediterranean	conditions,	where	 there	was	a	 strong	 terminal	drought	at	 the	end	of	 the	crop	cycle	 in	

five	of	the	environments.	One	of	them	was	carried	out	under	spring	sown.	In	all	of	them,	yield	has	been	

studied.	Parameters	for	grain	filling,	weight	of	a	thousand	seeds	and	specific	weight,	grains	per	square	

meter	and	length	and	number	of	grains	per	spike	has	been	studied	too.	In	the	same	way,	the	height	of	

the	 plant	 has	 also	 been	 studied.	 The	 segregation	 of	denso	is	 clearly	 reflected,	 as	well	 as	 the	 delay	 in	
heading	date	that	this	causes.	
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In	the	same	way	that	in	the	study	of	the	pre-heading	phases,	an	analysis	of	multi-environmental	

variance,	AMMI	models	 and	QTL	detection	 using	mixed	models	 have	 been	 carried	 out	 of	 each	 of	 the	

parameters.	

It	has	been	seen	that	yield	is	highly	influenced	by	the	environment.	The	parameters	studied	with	

the	greatest	genetic	component	were	the	weight	of	a	thousand	seeds	and	the	parameters	related	to	the	

spike,	 both	 grains	 per	 spike	 and	 its	 length,	 keeping	 a	high	 correlation	 between	 them.	In	 addition,	 the	

interaction	between	the	different	QTL	detected	was	also	strongly	 influenced	by	the	environment,	with	

different	 QTLxQTL	 interactions	 for	 yield	 and	 their	 parameters	 being	 significant	 depending	 on	 the	

environment	studied.	

denso	had	a	strong	 impact	on	the	yield	of	NxBxB	population,	and	was	also	 involved	 in	the	vast	

majority	of	QTLxQTL.	It	had	great	effects	on	the	date	of	flowering,	notably	delaying	heading	date.	While	

it	had	a	clearly	negative	impact	on	yield	and	grain	filling	parameters.	Probably	this	effect	 is	due	to	the	

delayed	 in	 heading	 date	 that	 it	 causes,	and,	 consequently,	 greater	 exposure	 to	 the	 terminal	 drought	

suffered	by	the	lines	in	this	study.	However,	a	considerable	number	of	lines	with	denso	allele	responded	
positively	to	what	yield	is	reported	in	several	of	the	study	environments.	

If	we	compare	the	flowering	time	QTL	detected	in	both	studies	carried	out	with	this	population	

(yield	and	pre-heading	phases),	we	find	that	these	coincide	with	the	main	vernalization	genes:	VRN-H1	
and	VRN-H2.	 The	 second	 one	 was	 only	 detected	 under	 controlled	 conditions	 under	

long	photoperiod,	but	not	under	short	photoperiod	or	 in	the	field.	Likewise,	the	photoperiod	sensitivity	

genes	PPD-H1	 and	PPD-H2	 were	 significant,	 the	 first	 under	 long	photoperiod	and	 the	 second	 under	
short	photoperiod,	as	 well	 as	 Eam6,	 which	 causes	 an	 advance	 in	 the	 date	 of	 spike.	 In	 addition,	

another	QTL	in	3H	was	detected	both	to	reach	the	state	of	the	flag	leaf	and	to	the	total	time	of	flowering	

in	the	study	of	the	pre-heading	phases.	A	QTL	in	a	similar	region	has	been	significant	in	the	study	of	yield	

for	parameters	such	as	height	and	performance.	

The	influence	of	flowering	genes	on	yield	has	been	very	high,	highlighting	the	influence	of	VRN-
H1	 on	yield,	but	especially	 the	 influence	of	 the	presence	of	Eam6	 on	 the	population.	 This	has	 caused	
great	differences	not	only	in	an	earlier	heading	date,	but	also	in	higher	yields	and	better	filled	with	grain.	

This	fact	reaffirms	the	importance	of	this	under	Mediterranean	conditions	to	increase	the	yield,	saving	

the	terminal	drought	of	the	cycle,	 in	benefit	of	a	correct	filling	grain.	However,	the	late	allele	of	Eam6	
has	increased	the	parameters	related	to	length	and	number	of	grains	per	spike.	In	this	sense,	we	found	

that	in	general,	the	alleles	that	increase	the	parameters	of	grain	filling	have	a	positive	impact	on	yield.	

While	a	greater	number	of	grains	per	spike	and	length	of	this	one	had	negative	repercussions,	which	is	

also	evident	in	the	correlations	that	exist	between	yield	and	these	parameters.	

Regarding	PPD-H2	 has	 been	 found	 that	 under	 the	 conditions	 of	 this	 study	 it	 could	 provide	 a	
benefit	with	 respect	 to	specific	weight,	 therefore	a	correct	grain	 filling.	So	 that	 the	sensitivity	 to	short	

photoperiod	has	been	beneficial	both	 for	 this	and	 for	 the	vegetative	development,	as	 far	as	a	greater	

height	of	the	plants,	mainly	when	the	terminal	drought	of	the	cycle	was	not	extreme	as	well	as	under	

spring	 sowing	when	 the	plants	were	only	exposed	 to	 long	photoperiods.	This	has	occurred	despite	the	



Summary	

	
XII	

fact	that	this	gene	is	considered	sensitive	to	short	photoperiod.	So	its	function	could	go	beyond	the	first	

phases	of	the	crop	cycle,	affecting	the	grain	filling.	

In	 addition,	 two	 other	 robust	QTL	have	 been	 detected	 for	 grain	 filling	 not	 related	 to	 heading	

date	in	the	study	population.	One	of	them	in	linkage	group	1H,	whose	alleles	from	Barbarrosa	increase	

these	parameters,	increasing	those	of	Nevada	the	number	of	grains	per	square	meter.	And	the	other	in	

the	group	5H,	being	the	alleles	of	Nevada	this	time	those	that	 increase	as	much	weight	of	a	thousand	

seeds	as	specific	weight.	These	have	been	used	together	with	Eam6	and	PPD-H1	to	make	a	selection	of	

the	lines	of	this	population	with	high	yield	potential.	The	selected	lines	have	been	divided	according	to	

the	allele	of	PPD-H2	 they	have,	 regardless	of	whether	 they	carried	denso	or	not.	Thus,	 the	behavior	 in	
terms	of	 yield	of	 these	 lines	has	been	verified,	 concluding	 that	 if	 the	QTL	in	5H	 is	eliminated	 from	 the	

selection,	most	 of	 the	 lines	with	 higher	 average	 yields	 in	 the	AMMI	model	 for	 yield	 are	 found	 in	 this	

selection,	many	of	them	with	active	PPD-H2,	and,	therefore,	sensitive	to	short	photoperiod.	

However,	 another	 selection	has	been	made	based	on	 the	 SE/J	 ratio,	 in	order	 to	 look	 for	 lines	

with	minimized	 jointing	 times	with	 the	maximum	 stem	elongation	 times	without	 varying	 the	 heading	

date,	as	proposed	by	Slafer	et	al	(2005)	to	increase	grain	yield.	However,	this	time	only	one	line	of	those	

selected	under	this	criterion	is	among	the	highest	yields,	both	in	the	different	environments	separately,	

and	 under	 the	AMMI	performance	 model.	Therefore,	 under	 the	 conditions	 of	 this	 study	 and	 for	 this	

genetic	 background,	 the	 hypothesis	 of	 increasing	 yield	 by	 increasing	 the	 time	 of	 the	 stem	elongation	

phase	without	changing	the	total	time	of	flowering	is	not	valid.	
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Introducción	general	

1. Nociones	generales	de	la	cebada	
	

1. 1.1	Descripción	general	
	

La	cebada	es	uno	de	los	cultivos	con	mayor	importancia	a	nivel	mundial,	ya	que	es	el	cuarto	cereal	

más	 cultivado	después	de	 trigo,	maíz	 y	 arroz,	 encontrándose	ampliamente	 representado	en	 todos	 los	

continentes	por	su	gran	adaptación	a	las	diferentes	condiciones	ambientales	(Schulte	et	al,	2009;	Tester	

y	Langridge	2010).		

La	cebada	fue	uno	de	los	primeros	cereales	domesticados.	Existen	muchas	referencias	antiguas	a	la	

cerveza	 y	 a	 la	 cebada	 ya	 en	 el	 temprano	 Egipto	 que	 datan	 de	 más	 de	 5000	 años	 de	 antigüedad	 (.	

Probablemente	 la	cebada	se	originó	en	el	área	del	 creciente	 fértil	 (Mascher	et	al,	2016;	Kernich	et	al,	

1995).		

Las	 variedades	 de	 cebada	 cultivadas	 pertenecen	 al	 género	Hordeum,	 concretamente	 a	 la	 especie	

Hordeum	vulgare	L.	que	es	miembro	de	la	tribu	Triticeae	de	la	familia	Gramineae	(Briggs,	1978;	Kernich	

et	al,	1995).	La	especie	Hordeum	vulgare	L.	consta	de	dos	subespecies:	vulgare	y	spontaneum	(cebadas	

silvestres)	 (Blattner,	 2018;	 Mascher	 et	 al	 2016).	 Son	 plantas	 herbáceas,	 anuales	 y	 hermafroditas	 de	

fecundación	 autógama.	 Evidencias	 moleculares	 han	 revelado	 que	 existe	 una	 considerable	 homología	

entre	 la	cebada,	el	 trigo	y	el	arroz.	Entre	 los	Hordeum	silvestres	hay	especies	diploides,	 tetraploides	y	
hexaploides,	pero	la	especie	cultivada	es	diploide	(Blattner,	2018;	Nishikawa	et	al,	2001).	

	

2. 1.2	 Morfología	 y	 arquitectura	 de	 planta	 de	 la	 cebada:	 implicaciones	 en	 el	
rendimiento	en	grano	

	

El	 sistema	 radicular	 de	 la	 cebada,	 al	 igual	 que	 el	 de	 otras	 especies	 de	 la	 familia	 Triticeae,	 está	

compuesto	de	raíces	primarias	o	seminales	y	de	raíces	secundarias,	adventicias	o	coronarias.		

Las	 raíces	 primarias	 (de	 cinco	 a	 seis	 en	 trigo	 y	 cebada)	 son	 funcionales	 normalmente	 desde	 la	

emergencia	hasta	el	comienzo	del	ahijado,	mientras	que	las	secundarias	nacen	del	nudo	de	ahijamiento,	

para	ir	sustituyendo	progresivamente	a	las	primeras.	Las	raíces	secundarias	son	de	tipo	fasciculado	y	se	

extienden	oblicuamente	en	 todas	direcciones.	En	comparación	con	el	 trigo	 la	cebada	 tiene	 raíces	más	

superficiales	y	menos	importantes.	
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El	sistema	aéreo	está	formado	por	tallos	que	parten	de	una	zona	situada	en	la	base	de	la	planta	que	

se	 denomina	 nudo	 de	 ahijamiento.	 Cada	 tallo	 porta	 las	 hojas	 y	 en	 su	 extremo	 termina	 en	 la	

inflorescencia.	

Los	tallos	formados	por	nudos	y	entrenudos,	 los	primeros	están	rellenos	y	 lignificados	y	son	zonas	

meristemáticas	a	partir	de	las	cuales	se	alargan	los	entrenudos	y	se	diferencian	las	hojas.	Cada	nudo	es	

el	 punto	 de	 unión	 de	 una	 hoja	 y	 el	 número	 de	 estas	 está	 directamente	 relacionado	 con	 la	 fecha	 de	

floración,	ya	que	en	plantas	más	tardías	el	número	de	hojas	será	mayor.	

Las	hojas	se	disponen	alternas	y	en	dos	filas	a	lo	largo	del	tallo.	Cada	hoja	tiene	dos	partes:	la	vaina,	

que	es	la	zona	inferior	que	envuelve	el	entrenudo	y	el	limbo	o	zona	superior.	Las	vainas	están	sujetas	a	

nivel	del	nudo,	encajándose	unas	en	otras	cuando	son	 jóvenes,	 formando	un	tubo	cilíndrico	alrededor	

del	tallo.	El	limbo	tiene	unas	nerviaciones	paralelas	y	es	más	largo	que	ancho.	En	la	unión	del	limbo	y	la	

vaina	existe	una	pequeña	membrana	no	vascular,	más	o	menos	alargada	y	dentada	 llamada	 lígula	y	a	

cada	lado	de	esta,	en	la	base	del	limbo,	se	encuentran	las	estípulas	que	son	glabras	y	muy	abrazadoras.	

La	 inflorescencia	es	 tipo	espiga	 cuya	unidad	morfológica	básica	es	 la	 espiguilla,	 lo	que	difiere	 con	

otras	especies	de	Triticeae	como	el	arroz.	En	el	caso	de	la	cebada,	esta	espiga	consta	de	tres	espiguillas	

por	articulación	del	raquis	y	una	sola	flor	por	espiguilla	la	cual	se	encuentra	envuelta	por	dos	glumillas	

denominadas	lema	y	pálea.	La	espiguilla	está	flanqueada	por	las	dos	glumas,	uniéndose	al	eje	principal	

de	la	inflorescencia	o	raquis.	Cuando	las	tres	espiguillas	son	fértiles,	 lo	que	hace	que	nos	encontremos	

con	tres	granos	por	articulación,	estamos	hablando	de	cebadas	de	seis	carreras,	mientras	que	cuando	

sólo	la	espiguilla	central	es	fértil,	hablamos	de	cebadas	de	dos	carreras.	Por	su	parte,	las	flores	contienen	

tres	 estambres	 cada	 una,	 con	 anteras	 en	 forma	 de	 “X”,	 un	 ovario	 formado	 por	 un	 solo	 carpelo	

encerrando	 un	 óvulo	 y	 con	 dos	 estilos	 cuyos	 estigmas	 son	 plumosos.	 En	 la	 base	 del	 ovario	 hay	 dos	

pequeñas	escamas	llamadas	glomélulas	o	lodículas.	

El	fruto	es	seco	e	indehiscente,	llamado	cariópside,	quedando	el	grano	encerrado	en	el	tegumento	

del	fruto,	llamado	pericarpio,	que	proviene	de	los	tejidos	del	ovario.	En	todas	las	variedades	cultivadas	

en	la	actualidad	en	España	el	grano	es	vestido,	es	decir,	las	glumillas,	lema	y	palea	de	la	flor	se	adhieren	

al	grano	en	el	momento	de	la	madurez,	permaneciendo	en	el	grano	después	de	la	trilla.	

Como	 trataremos	 más	 adelante	 existen	 también	 factores	 genéticos	 que	 interfieren	 tanto	 en	 la	

arquitectura	 de	 la	 planta	 (como	 los	 genes	 de	 semienanismo),	 como	 en	 la	 arquitectura	 de	 la	 propia	

inflorescencia	lo	que	puede	llegar	a	causar	grandes	variaciones	en	el	rendimiento	del	cultivo.	

2. Situación	actual	del	cultivo	de	la	cebada	

2.1 Situación	europea	del	cultivo	de	cereales	
	

En	2016,	la	producción	de	cereales	en	los	28	miembros	de	la	Unión	Europea,	incluyendo	el	arroz,	fue	

de	alrededor	de	301	millones	de	toneladas,	con	una	tendencia	a	 la	baja	frente	a	campañas	anteriores.	

Esto	representa	el	11,6%	de	la	producción	mundial	de	cereales	(Eurostat,	2017).	
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Trigo,	maíz	y	cebada	en	este	mismo	año	representaron	el	85,4%	de	la	producción	de	cereales	en	

la	Unión	 Europea.	 El	 19,9%	de	 esta	 producción	 europea	 representó	 la	 producción	 de	 cebada	 de	 este	

año,	frente	al	44,7%	que	supuso	la	producción	de	trigo.	

	

Gráfica	1.	Porcentajes	de	producción	de	los	principales	cereales	grano	en	Europa	en	el	año	2016	según	datos	de	Eurostat	2017.	

En	 cuanto	 a	 países	 se	 refiere,	 Francia	 contó	 con	 alrededor	 de	 un	 quinto	 de	 la	 producción	 de	

cereales,	 de	manera	 que	 Francia	 produjo	 el	 18%	 de	 la	 producción	 de	 cereales	 de	 la	 Unión	 Europea,	

seguido	de	Alemania	que	aportó	el	15,1%	y	Polonia	el	9,9%,	contribuyendo	entre	 los	tres	al	43%	de	 la	

producción	 de	 la	 Unión	 Europea.	 España	 se	 situó	 en	 el	 siguiente	 lugar,	 con	 un	 8%	 de	 la	 producción	

europea.	En	cuanto	a	especies,	Francia	fue	el	mayor	productor	de	trigo,	mientras	que	Alemania	lo	fue	de	

cebada,	con	un	17,9%	de	la	producción	total	de	cebada	de	los	miembros	de	la	Unión	Europea.	

En	2016,	 la	 relativamente	Buena	cosecha	de	cereales,	 combinada	con	el	 suficiente	 stock	y,	en	

general	la	tendencia	a	la	baja	del	mercado	común,	han	llevado	a	la	caída	del	precio	del	cereal.	Este	bajo	

un	8,5%	comparado	con	el	año	anterior	y	un	21,4%	si	lo	comparamos	con	la	media	de	los	últimos	5	años.	
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Cereales	
Totales	 Trigo	 Maiz	 Cebada	 Avena	

Otros	
(incluyendo	

arroz)	

U.E-28	 301358	 134558	 62793	 60082	 8123	 7689	

Francia	 54209	 27560	 11941	 10435	 347	 98	

Alemania	 45401	 24329	 4018	 10731	 536	 3174	

Polonia	 29849	 10828	 4343	 3441	 1358	 2395	

España	 24115	 6815	 4070	 9176	 1110	 435	

Reino	Unido	 21965	 14383	 19	 6655	 816	 49	

Rumania	 21765	 8406	 10746	 1817	 381	 26	

Italia	 18219	 2989	 6840	 988	 260	 13	

Tabla	1.Producción	de	los	principales	productores	de	cereales	de	los	28	miembros	de	la	Unión	Europea	en	miles	de	toneladas.	

	

2.2 Situación	específica	en	Castilla	y	León	

Castilla	y	León	es	la	primera	región	en	superficie	dedicada	a	los	cereales,	que	ocupan	el	64%	de	sus	

tierras	de	cultivo.	Se	dedican	cerca	de	2,3	millones	de	hectáreas	al	cultivo	de	los	cereales,	lo	que	supone	

algo	más	de	un	 tercio	 de	 la	 superficie	 nacional.	 Se	 trata,	 además,	 de	 la	 primera	 región	de	 España	 en	

superficie	de	 cebada,	 con	1,25	millones	de	hectáreas	de	 las	que	 se	obtienen	el	34%	de	 la	producción	

nacional,	 trigo,	0,65	millones	de	hectáreas	y	el	26%	de	 la	producción	nacional,	maíz,	0,15	millones	de	

hectáreas	y	centeno,	0,07	millones	dehectáreas,	y	la	segunda	en	superficie	de	avena,	150.000	hectáreas,	

detrás	de	Castilla	La	Mancha.	Por	provincias	destaca,	Burgos,	con	más	del	25%	de	la	superficie	de	trigo	y	

el	18%	de	cebada,	Valladolid	con	el	24%	de	la	superficie	de	cebada	y	León	con	el	49%	de	la	superficie	de	

maíz	según	la	Consejería	de	Agricultura	y	Ganadería	de	la	junta	de	Castilla	y	León.	Las	producciones	se	

sitúan	alrededor	de	los	8	millones	de	toneladas	anuales,	un	38%	de	la	producción	nacional.	

 

Gráfico	2.	Distribución	de	la	producción	de	los	distintos	cereales	grano	en	Castilla	y	León	en	el	año	2016	según	la	junta	de	Castilla	y	León.	

45%

3%

34%

3%
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12%

Distribución	de	la	producción	de	cereal	grano	en	2016

Trigo	semiduro	y	blando Cebada	de	6	carreras Cebada	de	2	carreras

Avena Centeno Maíz	
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En	Castilla	y	León	destacan	los	denominados	cereales	de	invierno:	trigo,	cebada,	avena	y	centeno,	de	

los	que	Castilla	y	León	posee	más	de	 la	 tercera	parte	de	 la	 superficie	nacional.	Aunque	una	presencia	

similar	supone	la	superficie	que	tienen	los	cereales	de	primavera.	

	

Gráfica	3.	Datos	de	superficie	y	producción	de	cebada	en	las	distintas	provincias	según	datos	de	la	Consejería	de	Agricultura	y	Ganadería	de	la	
junta	de	Castilla	y	León.	
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3. Revisión	bibliográfica	
	

3.1	El	genoma	de	la	cebada	
	

El	 tamaño	 y	 la	 complejidad	 del	 genoma	 de	 la	 cebada	 (Hordeum	 vulgare),	 y	 otras	 especies	
relacionadas	 como	 el	 trigo	 (Tritticum	 aestivum),	 implican	 un	 gran	 obstáculo	 a	 la	 hora	 de	 desarrollar	

diferentes	estrategias	de	selección	y	programas	de	mejora	genética.	

La	 cebada	 (Hordeum	 vulgare)	 es	 una	 especie	 diploide	 que	 contiene	 7	 pares	 de	 cromosomas	

(2n=2x=14).	 El	 tamaño	 de	 su	 genoma	 es	 de	 5,1	 giga	 pares	 de	 bases	 (Gpb)	 (Doležel	 et	 al,	 1989),	 un	

tamaño	considerablemente	grande	y	con	gran	complejidad,	aunque	 ligeramente	 inferior	a	 la	del	 trigo,	

especie	 halohexaploide	 (AABBDD)	 que	 cuenta	 con	 tres	 genomas	 diploides	 procedentes	 de	 varias	

especies	originales	 (2n=6x=42)	con	un	tamaño	que	triplica	al	de	 la	cebada	(17	Gpb)	 (The	 International	

Wheat	Genome	Sequencing,	2014).	Aunque	esta	complejidad	sí	es	mucho	mayor	que	en	especies	como	

Brachipodium,	la	cual	es	considerada	especie	modelo	para	estudios	de	genética	y	genómica	en	cereales.		

3.2	Los	mapas	genéticos	y	su	uso	en	mejora	
	

Un	mapa	genético	o	de	ligamiento	es	una	representación,	en	forma	de	tabla	o	gráfico,	de	la	posición	

de	 los	genes	o	marcadores	dentro	de	un	grupo	de	 ligamiento.	Las	posiciones	del	mapa	son	estimadas	

desde	las	frecuencias	de	recombinación	estimadas	entre	los	marcadores.			

Los	principales	usos	de	los	mapas	genéticos	son	los	siguientes:	

•! Conocer	el	orden	de	los	genes/marcadores	en	un	genoma.	

	

•! Predecir	 la	 probabilidad	 de	 que	 ocurran	 determinados	 gametos,	 por	 lo	 tanto	 determinados	

genotipos.	

	

•! Identificar	los	sitios	del	genoma	con	alta	y	baja	tasa	de	recombinación.	

	

•! Agrupar	los	individuos	según	su	genotipo.	

	

•! Detectar	la	posición	en	el	genoma	de	caracteres	cuantitativos.	

	

•! Realizar	selección	indirecta	de	genes	de	interés	estrechamente	ligados	a	un	marcador.	

	

•! Obtener	 datos	 sobre	 posibles	 reordenamientos	 cromosómicos	 por	 comparación	 de	 mapas	

genéticos	de	especies	relacionadas.	
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Los	 primeros	 mapas	 genéticos	 contenían,	 en	 muchos	 casos,	 tan	 solo	 unos	 pocos	 marcadores	

morfológicos,	 representando	principalmente	genes	para	 los	cuales	se	disponía	de	 fenotipos	mutantes.	

Generalmente,	 tan	 solo	 dos	 o	 tres	 marcadores	 de	 genes	 estaban	 segregando	 simultáneamente,	 de	

manera	 que	 los	 mapas	 genéticos	 tenían	 que	 ser	 establecidos	 a	 partir	 de	 un	 número	 de	 diferentes	

poblaciones	experimentales.	No	obstante,	incluso	antes	de	la	llegada	de	los	marcadores	moleculares,	se	

construyeron	 un	 elevado	 número	 de	 las	 llamadas	 “líneas	 multimarcadores”	 en	 especies	 tales	 como	

cebada,	maíz	 o	Arabidopsis.	 Estas	 líneas	 llevaban	 alelos	mutantes	 en	 gran	 número	 de	 loci,	 para	 que	

estos	loci	segregaran	simultáneamente	en	la	F2	cuando	se	cruzaban	estas	líneas	con	líneas	silvestres	(no	

mutantes).	El	problema	con	este	tipo	de	líneas	es	que	muy	a	menudo	se	obtienen	fenotipos	sesgados,	ya	

que	 muchos	 mutantes	 tienen	 caracteres	 con	 un	 efecto	 deletéreo,	 como	 por	 ejemplo	 deficiencia	 en	

clorofila,	 enanismo,	 malformación	 de	 las	 flores…etc.	 De	 manera	 que	 tales	 líneas	 eran	 difíciles	 de	

mantener,	 y	 además,	 el	 fenotipo	de	un	mutante	a	menudo	 sólo	puede	 ser	 claramente	 reconocido	en	

ausencia	de	otra	mutación.	

Con	el	descubrimiento	de	 los	marcadores	moleculares	 los	problemas	de	herencia	de	estas	 “líneas	

multimarcadores”	 desaparecieron.	 A	 nivel	 de	DNA	 la	 cantidad	 de	 variación	 es	 tan	 grande,	 que	 en	 un	

cruzamiento	 cualquiera	 entre	 dos	 genotipos	 más	 de	 mil	 marcadores	 pueden	 estar	 segregando	

simultáneamente.	

	

Un	marcador	genético	 se	define	como	cualquier	diferencia	 fenotípica	 controlada	genéticamente	y	

utilizada	en	el	análisis	genético,	por	tanto,	un	marcador	genético	es	un	locus	marcador	que	tiene	que	ser	

polimórfico,	 (Nuez	 y	 Carrillo,	 2000).	 Como	 marcador	 puede	 utilizarse	 con	 una	 doble	 finalidad,	 para	

marcar	 o	 señalar	 el	 locus	 que	 controla	 la	 diferencia	 fenotípica	 y/o	 marcar	 otro	 locus	 próximo	 que	

controle	algún	carácter	de	interés.	Los	tipos	más	importantes	(Cubero,	2003)	son:		

•! Morfológicos:	 son	 visibles	 o	 fácilmente	 detectables,	 aunque	 normalmente	 hay	 que	 esperar	 al	

desarrollo	 completo	 de	 la	 planta	 para	 su	manifestación.	 No	muestran	 codominancia	 y	 suelen	

afectar	a	más	de	una	función.	�	

•! Isoenzimas:	son	variantes	de	una	enzima	y	por	tanto	expresión	directa	de	una	serie	alélica.	Son	

codominantes	 y	 lo	 que	 unido	 a	 su	 bajo	 coste	 los	 ha	 hecho	material	 de	 trabajo	 ideal	 durante	

mucho	tiempo.	Pero	son	insuficientes	para	formar	mapas	saturados	en	el	reino	vegetal.	�	

•! RFLP:	(Restriction	Fragment	Length	Polymorphism):	fueron	los	primeros	marcadores	de	ADN	en	

aparecer,	 pues	 permitieron	 por	 primera	 vez	 la	 construcción	 de	 mapas	 saturados.	 Están	

formados	 por	 secuencias	 muy	 largas.	 El	 problema	 es	 su	 coste	 y	 que	 hay	 que	 utilizar	

radiactividad.	�	

•! RAPD:	(Random	Amplified	Polymorphic	DNA):	están	basados	en	 las	técnicas	de	PCR,	es	rápida,	

sencilla	 y	 económica	 y	 permite	 mapear	 cientos	 de	 marcadores	 en	 poco	 tiempo.	 No	 es	

codominate.	Esta	técnica	es	muy	utilizada	para	construir	mapas	preliminares.	�	
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•! AFLP:	 (Amplified	 Fragment	 Length	 Polymorphism):	 Combina	 características	 de	 los	 dos	

anteriores.	�	

•! SCAR:	(Sequence	Characterised	Amplified	Region):	Consiste	en	un	fragmento	de	ADN	genómico	

que	se	identifica	por	amplificación	mediante	PCR	usando	un	par	de	cebadores	específicos.	�	

•! Microsatélites:	(STMS:	Sequence	Tagged	Microsatellite	Sites;	SSR:	Short	Sequence	Repeats):	Se	

basan	 en	 ADN	 de	 una	 máximo	 de	 100	 pares	 de	 bases.	 El	 número	 de	 poliformismos	 es	 muy	

elevado,	 son	 codominates	 de	 alta	 �reproductividad	 y	 dan	 lugar	 a	 puntos	 fijos	 de	 mapa.	 El	

análisis	también	se	hace	por	PCR,	 lo	cual	es	otra	ventaja.	La	desventaja	es	que	son	de	elevado	

coste.		

•! STS:	 (Sequence	Tagged	Sites):	 se	obtienen	 secuenciando	ADN	complementario	 y	 consiguiendo	

así	secuencias	de	ADN	codificante,	lógicamente	son	secuencias	únicas.	�	

•! SNP:	(Single	Nucleotide	Polymorphisms):	Consiguen	detectar	cambios	en	un	solo	

nucleótido,	aunque	hay	que	amplificar	por	PCR	la	región	de	ADN	a	estudiar.	Este	análisis	tiene	

utilidad	 para	 sondear	 variaciones	 alélicas	 dentro	 de	 un	 gen	 o,	 en	 general,	 dentro	 de	 un	

segmento	de	ADN	conocido.	�En	la	cebada,	los	marcadores	morfológicos	han	sido	utilizados	por	

Cross	(1994)	para	la	identificación	de	una	colección	de	cebadas	de	primavera,	y	por	Bahrman	et	

al	(1999),	para	el	análisis	de	la	diversidad	de	una	colección	de	variedades	antiguas	francesas.	Los	

marcadores	morfológicos	 tienen	 sus	 límites	 en	 los	 estudios	 de	 diversidad,	 fundamentalmente	

por	 el	 número	de	 caracteres	 disponible.	 Por	 eso,	 la	mayoría	 de	 los	 estudios	 recientes	utilizan	

marcadores	moleculares.	Estos	marcadores	permiten	una	caracterización	de	 la	diversidad	más	

potente	y	precisa.	Los	RFLPs	son	 los	primeros	marcadores	moleculares	que	se	emplearon	para	

este	fin.	Diferentes	autores	utilizaron	estos	marcadores	para	estudios	de	diversidad	en	cebada	

con	éxito,	como	Saghai-Maroof	et	al,	(1994a)	en	la	evaluación	de	cultivares	de	cebada	de	calidad	

maltera,	o	Casas	et	al,	(1998),	quienes	emplearon	los	RFLPs	para	estudiar	la	diversidad	genética	

de	 un	 conjunto	 de	 variedades	 de	 cebada	 cultivadas	 en	 España.	 �El	 descubrimiento	 de	 las	

técnicas	 basadas	 sobre	 la	 PCR,	 hizo	 que	 los	 investigadores	 se	 dirigieran	 más	 a	 este	 tipo	 de	

marcadores,	de	uso	más	fácil.	Los	RAPDs	y	los	AFLPs,	son	los	primeros	métodos	basados	en	esta	

técnica.	Los	dos	se	manejaron	mucho	en	estudios	de	diversidad	en	cebada.	Manninen	y	Nissilä	

(1997)	 usaron	 RAPDs	 para	 la	 evaluación	 de	 la	 diversidad	 de	 la	 cebada	 de	 seis	 carreras	 de	

primavera.	 Baum	 et	 al	 (1998)	 aplicaron	 los	 RAPDs	 en	 la	 identificación	 de	 las	 cebadas	

canadienses.	Ellis	et	al	(1997)	utilizaron	AFLPs	para	evaluar	la	diversidad	genética	de	las	cebadas	

europeas	 de	 primavera,	 y	 estimar	 la	 relación	 de	 parentesco	 entre	 ellas.	 También	 Hayes	 et	 al	

(1997)	usaron	estos	marcadores	para	la	caracterización	y	explotación	de	la	diversidad	genética	

de	 las	 cebadas	 americanas	 y	 el	 estudio	 de	 los	 caracteres	 cuantitativos	 presentes	 en	 ellas.	

�Recientemente,	los	investigadores	recurren	cada	vez	más	a	los	microsatélites,	por	su	facilidad	

de	uso,	el	alto	grado	de	polimorfismo	que	presentan	y	su	fiabilidad.	Morgante	y	Olivieri	(1993)	

los	describieron	como	la	herramienta	más	eficaz	para	la	detección	de	la	variación	genética	inter	

e	 intra-especifica.	La	eficacia	de	 los	microsatélites	se	ha	demostrado	en	diferentes	estudios	de	

diversidad	 genética,	 Struss	 y	 Plieske	 (1998)	 aplicaron	 estos	 marcadores	 para	 detectar	 la	
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diversidad	 existente	 en	 cebadas	 espontáneas	 y	 cultivadas.	 Russell	 et	 al	 (1997)	 usaron	

microsatélites	para	evaluar	la	diversidad	genética	existente	en	algunas	variedades	europeas	de	

cebada.	 Pillen	 et	 al	 (2000)	 y	 Maestri	 et	 al	 (2002)	 estudiaron	 respectivamente	 la	 variación	

genética	 en	 cebadas	 cultivadas	 alemanas	 e	 italianas.	 Matus	 y	 Hayes	 (2002)	 estudiaron	 la	

diversidad	 en	 tres	 grupos	 de	 germoplasma,	 incluyendo	 variedades	 y	 descendencias	 de	

cruzamientos	entre	 líneas	élite	de	germoplasma	americano.	De	 forma	similar,	Karakousis	et	al	

(2003)	 identificaron	variedades	del	germoplasma	australiano,	y	Russell	et	al	 (2003)	variedades	

locales	 de	 Siria	 y	 Jordania,	 mediante	 microsatélites.	 Otros	 autores	 como	 Dávila	 et	 al	 (1999),	

Ivandic	et	al	 (2002)	usaron	estos	marcadores,	para	estudiar	 la	diversidad	en	Hordeum	vulgare	
ssp.	spontaneum	L.		

En	los	análisis	de	ligamiento	se	usa	una	medida	de	confidencialidad	alternativa,	el	valor	LOD,	el	

cual	nos	 indica	cuanta	confidencialidad	podemos	tener	en	 la	suposición	de	que	dos	 loci	estén	 ligados,	

basándose	en	las	frecuencias	observadas	de	los	genotipos	o	fenotipos.	Simbólicamente	la	definición	de	

LOD	(-log10(p))	se	lee	como:	LOD=log((probabilidad	de	los	datos,	dada	una	frecuencia	de	recombinación	

igual	a	la	estimada)/(probabilidad	de	los	datos,	dada	una	frecuencia	de	recombinación	igual	a	0,5)).	

Cuando	 un	 elevado	 número	 de	 marcadores	 están	 segregando	 en	 la	 población	 con	 la	 que	 se	

quiere	 hacer	 un	mapa	 genético,	 el	 primer	 paso	 es	 agrupar	 esos	marcadores	 en	 grupos	 de	 ligamiento	

(idealmente	 el	 número	 de	 grupos	 de	 ligamiento	 es	 igual	 al	 número	 de	 haploide	 de	 la	 especie).	 Los	

grupos	de	ligamiento	se	establecen	considerando	todas	las	estimas	de	las	frecuencias	de	recombinación,	

de	 manera	 que	 si	 dos	 marcadores	 están	 significativamente	 ligados	 (según	 el	 valor	 LOD)	 estos	

pertenecerán	al	mismo	grupo.	Una	búsqueda	computerizada	a	través	de	todos	los	pares	de	marcadores,	

usando	un	umbral	del	valor	LOD,	producirá	entonces	un	agrupamiento	de	 los	marcadores.	Un	elevado	

umbral	del	LOD	puede	llevarnos	a	más	grupos	de	ligamiento	que	el	número	haploide	de	cromosomas	de	

la	especie.	Cuando	se	construye	un	mapa	de	ligamiento	con	marcadores	a	los	que	no	se	les	ha	asignado	

previamente	un	grupo	de	 ligamiento,	es	más	sabio	utilizar	un	umbral	del	LOD	elevado	para	evitar	que	

grupos	 de	marcadores	 de	 diferentes	 cromosomas	 se	 les	 asigne	 incorrectamente	 a	 un	 único	 grupo	 de	

ligamiento.	

Finalmente,	 una	 vez	 que	 tenemos	 establecidos	 los	 grupos	 de	 ligamiento,	 el	 siguiente	 paso	 es	

establecer	 el	 orden	 de	 los	marcadores	 en	 cada	 uno	 de	 ellos	 y	 calcular	 las	 distancias	 genéticas	 entre	

estos.	Existen	muchos	criterios	para	ordenar	los	marcadores	dentro	de	un	grupo	de	ligamiento.	Así,	por	

ejemplo,	 software	 JoinMap	 te	 da	 a	 elegir	 entre	 dos	 criterios	 diferentes:	 algoritmo	 de	 mapeo	 por	
regresión	y	algoritmo	de	mapeo	de	máxima	probabilidad.	El	método	de	“mapeo	por	regresión”	(Stam,	

1993)	 consiste	 en	 un	 proceso	 de	 construcción	 de	 un	 mapa	 por	 adicción	 de	 los	 loci	 uno	 a	 uno,	

empezando	por	el	par	de	loci	más	informativos.	Para	cada	locus	añadido,	se	busca	la	mejor	posición	por	

comparación	 de	 la	 bondad	 de	 ajuste	 del	mapa	 calculado	 para	 cada	 posición	 probada.	 En	 el	 caso	 del	

“mapeo	 por	máxima	 probabilidad”,	 éste	 se	 desarrolló	 debido	 a	 que,	 en	 ocasiones,	 cuando	 queremos	

ordenar	 más	 de	 50	 loci	 en	 un	 mismo	 grupo	 de	 ligamiento,	 la	 eficiencia	 del	 mapeo	 por	 regresión	

disminuye,	 puesto	 que	 la	 velocidad	 para	 obtenerlo,	 aumenta.	 Este	 nuevo	 método	 de	 mapeo,	

desarrollado	por	 Jansen	et	al,	2001,	usa	 la	combinación	de	varias	 técnicas	para	ordenar	 loci	y	calcular	

sus	distancias:	“anillamiento	simultáneo”,	“muestreo	de	Gibbs”	y	“muestreo	espacial”.	El	muestreo	de	
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Gibbs	lo	usa	para	estimar	las	frecuencias	de	recombinación	multipunto	que	pueden	usarse	para	calcular	

las	 probabilidades,	 el	 anillamiento	 simultáneo	 busca	 el	 orden	 que	 tiene	 la	 máxima	 probabilidad	 y	 el	

muestreo	 espacial	 nos	 evita	 el	 quedarnos	 atrapados	 en	 un	 óptimo	 parcial	 llevándonos	 a	 la	 solución	

global	óptima	para	los	errores	cometidos	en	el	genotipado	y	los	datos	perdidos.	

La	 distancia	 genética	 entre	 dos	 marcadores	 en	 un	 mapa	 se	 define	 como	 el	 número	 medio	 de	

eventos	de	recombinación	que	ocurren	entre	estos	en	la	meiosis.	La	unidad	de	distancia	en	los	mapas	

genéticos	 es	 el	 centimorgan	 (cM),	 donde	 1cM	 corresponde	 a	 un	 uno	 por	 ciento	 de	 frecuencia	 de	

recombinación.	 Hemos	 de	 tener	 en	 cuenta	 que	 la	 relación	 entre	 distancia	 de	 mapa	 y	 frecuencia	 de	

recombinación	no	es	lineal,	de	manera	que	para	calcular	estas	distancias	hay	que	utilizar	 las	funciones	

genéticas	de	mapeo	las	cuales	describen	la	relación	matemática	entre	la	frecuencia	de	recombinación	y	

la	distancia	de	mapa.	Existen	dos	funciones	matemáticas	de	este	tipo:	la	función	de	Haldane	y	la	función	

de	Kosabi.	La	función	de	Haldane	se	expresa	matemáticamente	de	la	siguiente	manera:	

r	=	1/2	(1-e
-2x
)	

donde	r	es	la	frecuencia	de	recombinación	y	x	la	distancia	de	mapa	entre	dos	marcadores.	En	cambio,	la	

función	de	Kosabi,	matemáticamente	se	expresa	como:	

r	=	1/2	tanh	(2x)	

General	mente,	la	función	de	Kosabi	nos	lleva	a	distancias	más	pequeñas	que	la	función	de	Haldane	

dada	una	misma	frecuencia	de	recombinación.	

Por	tanto,	la	elaboración	de	un	mapa	genético	conlleva	las	siguientes	etapas:	

1.! Obtención	 de	 una	 población	 de	 líneas	 puras	 polimórfica	 para	 un	 elevado	 número	 de	

caracteres/marcadores	moleculares,	con	un	tamaño	adecuado.	

	

2.! Elección	de	unos	buenos	marcadores	genéticos	polimórficos	en	la	población	a	mapear.	

	

3.! Cálculo	 de	 la	 frecuencia	 de	 recombinación	 entre	 cada	 pareja	 de	 marcadores	 para	 la	

determinación	de	los	distintos	grupos	de	ligamiento.	

	

4.! Ordenar	 los	marcadores	utilizados	en	el	grupo	de	 ligamiento	asignado	y	calcular	 las	distancias	

genéticas	entre	ellos.	

	

El	 desarrollo	 de	 los	 mapas	 genéticos	 con	 marcadores	 de	 ADN	 se	 inició	 en	 la	 década	 de	 los	

ochenta	y	en	la	actualidad	son	de	enorme	utilidad	en	la	mejora	genética	vegetal.		

La	disponibilidad	de	mapas	genéticos	es	determinante	y	su	uso	potencial	en	 los	programas	de	

mejora	los	convierte	en	una	importante	herramienta	en	la	mejora	genética.	
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3.3	Mapeo	de	caracteres	cuantitativos	(QTL,	Quantitative	Trait	Loci)	
	

El	mapeo	de	caracteres	cuantitativos	a	 través	de	 la	 identificación	de	 loci	de	QTL	se	considera	una	

herramienta	 importante	 dentro	 de	 la	 mejora	 genética	 de	 plantas.	 Los	 QTL	 se	 detectan	 dentro	 del	

genoma	de	una	planta	basándose	en	 la	asociación	entre	 los	marcadores	moleculares	polimórficos	y	el	

fenotipo	de	los	individuos	de	una	población.	

Existen	 varios	 procedimientos	 para	 detectar	 QTL.	 El	 más	 sencillo	 de	 todos	 es	 el	 “análisis	 de	

marcador	sencillo”	o	“Single-Marker	Analysis”	el	cual	se	basa	en	la	idea	de	que,	si	existe	una	asociación	

entre	un	marcador	genotípico	y	un	valor	 fenotípico,	es	posible	que	un	QTL	esté	 ligado	a	ese	 locus.	En	

principio,	actualmente	este	método	se	utiliza	para	realizar	un	rápido	escaneo	del	genoma	completo	para	

encontrar	los	mejores	posibles	QTL	e	identificar	los	datos	perdidos	que	pudieran	afectar	posteriormente	

al	análisis	 cuando	se	proceda	a	utilizar	métodos	más	minuciosos	y	precisos	como	 indicadores	de	QTL.	

Los	 métodos	 más	 utilizados	 comúnmente	 son	 el	 “mapeo	 por	 intervalo”	 o	 “Interval	 Mapping”	 (IM)	 y	

“mapeo	 por	 intervalo	 compuesto”	 o	 “Composite	 Interval	Mapping”	 (CIM),	 aunque	 existen	 otros	 tales	

como	el	“mapeo	por	múltiples	intervalos”	o	“Multiple	Interval	Mapping”	(MIM),	el	cual	utiliza	múltiples	

intervalos	 de	 marcadores	 simultáneamente	 para	 ajustar	 para	 ajustar	 múltiples	 supuestos	 QTL	

directamente	 en	 el	 modelo,	 de	 manera	 que	 es	 un	 método	 apropiado	 para	 estimar	 los	 efectos	 e	

interacciones	de	los	QTL	significativos	y	su	contribución	a	la	varianza	genética;	o	el	método	“mapeo	por	

intervalos	Bayesianos”	o	“Bayesian	Interval	Mapping”,	el	cual	proporciona	un	buen	complemento	de	los	

análisis	clásicos	de	QTL.	

El	método	“Interval	Mapping”	(IM)	desarrollado	por	Launder	y	Botstein	(1989)	es	una	extensión	de	

“Single-Marker	Analisys”.	En	este	último	sólo	se	usa	un	marcador	para	el	mapeo	de	QTL,	de	manera	que	

los	efectos	de	este	son	sub-estimables	y	su	posición	no	se	puede	determinar,	mientras	que	el	método	

IM	utiliza	dos	marcadores	flanqueantes	para	construir	un	 intervalo	en	el	cual	buscar	un	QTL.	En	 IM	se	

calcula	un	mapa	o	perfil	de	probabilidad	de	QTL,	por	ejemplo,	para	cada	posición	en	el	genoma	(cada	

centimorgan)	se	determina	la	probabilidad	de	la	presencia	de	un	QTL	segregante	(la	probabilidad	bajo	la	

hipótesis	alternativa,	H1),	al	mismo	tiempo	que	se	calculan	los	efectos	genotípicos	del	QTL	y	la	varianza	

residual.	 Esta	 probabilidad	 bajo	 la	 hipótesis	 alternativa	 es	 contrastada	 con	 la	 probabilidad	 de	 que	 un	

locus	 con	 un	 efecto	 genético	 nulo	 esté	 segregando,	 como	 por	 ejemplo	 cuando	 no	 hay	 ningún	 QTL	

segregando	(esta	sería	la	probabilidad	bajo	la	hipótesis	nula,	H0).	Esta	comparación	se	realiza	con	el	ratio	

estadístico	LOD	el	cual	es	el	logaritmo	en	base	diez	del	cociente	de	estas	dos	respectivas	probabilidades.	

Cuando	 el	 LOD	 excede	 un	 umbral	 determinado,	 se	 determina	 que	 un	QTL	 segregante	 significativo	 ha	

sido	 detectado.	 Para	 obtener	 un	 intervalo	 del	 95%	 de	 confianza	 alrededor	 de	 ese	 punto	 se	 utiliza	 el	

“two-LOD	support	interval”	que	consiste	en	restar	2	al	valor	del	LOD	máximo	a	ambos	lados	de	este.	

El	otro	método	comúnmente	empleado	para	la	detección	de	QTL,	el	“Composite	Interval	Mapping”	

(CIM),	añade	los	“marcadores	de	fondo”	al	IM,	de	forma	que	este	método	ajusta	los	parámetros	para	un	

QTL	diana	en	un	intervalo,	mientras	que	simultáneamente	ajusta	los	coeficientes	para	los	“marcadores	

de	 fondo”	para	 tener	en	cuenta	 la	varianza	causada	por	 los	QTL	no	diana.	Por	 tanto,	CIM	nos	da	más	
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poder	 de	 resolución	 y	 precisión	 que	 IM,	 ya	 que	 los	 efectos	 de	 otros	 QTL	 no	 están	 presentes	 en	 la	

varianza	residual.	

El	programa	informático	más	extendido	para	la	detección	de	QTL	es	el	WinQTLcartogrpher,	debido	a	

que	además	de	ser	gratuito,	puedes	elegir	cualquiera	de	los	métodos	mencionados	anteriormente	y	te	

realiza	 los	 análisis	 con	 una	 gran	 rapidez.	 Actualmente	 está	 tomando	 fuerza	 el	 paquete	 estadístico	

GenStat,	 por	 su	 gran	 versatilidad	 tanto	 para	 la	 realización	 de	 distintos	 análisis	 estadísticos	 e	 incluso	

mapas	genéticos,	como	 la	posibilidad	de	cartografiar	QTL	 tanto	en	poblaciones	monoparentales	como	

en	grandes	pools	genéticos	mediante	“mapeo	por	asociación”	o	“Association	Mapping”,	 tan	utilizados	

actualmente	 en	 estudios	 de	 diversidad	 genética	 gracias	 a	 la	 gran	 cantidad	 de	 marcadores	 genéticos	

puestos	a	punto,	tales	como	los	DArT	(Wenzl	et	al,	2004)	o	la	BOPA	1	y	2basados	en	micro-arrays,	lo	que	

hace	 que	 sean	 razonablemente	 económicos	 en	 grandes	 poblaciones	 y	 han	 permitido	 una	 gran	

saturación	de	los	mapas	genéticos	de	cebada,	obteniéndose	mapas	consenso	de	gran	resolución.	
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3.4	Desarrollo	y	fisiología:	Cómo	afectan	al	rendimiento	final	del	cultivo.		
	

El	desarrollo	se	define	como	una	secuencia	de	acontecimientos	fenológicos	controlados	por	factores	

genéticos	 modulados	 por	 factores	 ambientales.	 Cada	 acontecimiento	 es	 marcado	 por	 cambios	 en	 la	

morfología	 y	 en	 las	 funciones	 de	 alguno	 de	 los	 órganos	 (Slafer	 y	 Rawson,	 1994).	 Los	 mecanismos	

fisiológicos	están	fuertemente	influenciados	por	el	ambiente,	por	tanto,	el	conocimiento	del	desarrollo	

fenológico	de	un	cultivo	es	esencial	para	multitud	de	aplicaciones	agronómicas,	ya	que	la	fenología,	 le	

influencia	 del	 ambiente	 en	 el	 desarrollo,	 es	 el	 factor	 más	 importante	 en	 la	 adaptación	 genotípica	

(Roberts	et	al,	1988).	

Durante	 el	 desarrollo	 de	 cualquier	 planta	 superior	 podemos	 distinguir	 dos	 fases:	 la	 fase	 de	

desarrollo	 vegetativo	 y	 la	 fase	 reproductora.	 La	 fase	 vegetativa	en	 cebada	es	 aquella	que	va	desde	 la	

germinación	de	la	semilla	hasta	que	se	produce	el	encañado	de	la	planta,	o	momento	en	el	cual	la	planta	

deja	 su	 crecimiento	 en	 roseta	 y	 alarga	 los	 entrenudos	 para	 formar	 las	 cañas	 de	 los	 tallos..	 La	 fase	

reproductora	comienza	en	este	momento.	En	esta	fase	podemos	distinguir	tres	sub-fases	distintas:	fase	

de	elongación	de	los	tallos	hasta	estado	de	hoja	bandera	(o	ultima	hoja	producida	en	el	tallo),	fase	de	

espigado	 hasta	 la	 aparición	 de	 las	 barbas	 del	 50%	 de	 los	 tallos	 y	 fase	 de	 llenado	 de	 grano	 hasta	 la	

maduración	 de	 la	 espiga	 y	 secado.	 Todas	 estas	 fases	 están	 determinadas	 genéticamente	 pero	

fuertemente	influenciadas	por	el	ambiente.	

Los	factores	más	importantes	que	afectan	al	desarrollo	de	la	cebada	son	la	respuesta	al	fotoperiodo,	

la	vernalización,	temperatura	y	precocidad	intrínseca.	

	

3.4.1 Respuesta	a	vernalización	y	fotoperiodo	
	

La	vernalización,	el	requerimiento	de	un	periodo	de	baja	temperatura	para	inducir	la	transición	del	

estado	 vegetativo	 al	 estado	 reproductivo,	 es	 un	 importante	 carácter	 de	 la	 tribu	 Triticeae,	 tanto	

económicamente	hablando	como	evolutivo.	

El	 término	 “variedad	 de	 invierno”	 se	 usa	 comúnmente	 para	 describir	 los	 cereales	 sembrados	 en	

otoño	los	cuales	generalmente	necesitan	vernalización.	El	fenotipo	sensible	a	vernalización	se	encuentra	

a	menudo	en	conjunción	con	la	sensibilidad	al	fotoperiodo,	retrasándose	la	floración	en	condiciones	de	

día	 corto.	 La	 sensibilidad	 a	 la	 vernalización	 y	 fotoperiodo	 pueden	 contribuir	 a	 la	 tolerancia	 a	 bajas	

temperaturas	por	mantener	la	planta	en	su	estado	vegetativo.			

La	vernalización	y	la	respuesta	a	fotoperiodo	no	son	fenómenos	independientes.	De	esta	manera,	la	

exposición	 a	 fotoperiodos	 de	 corta	 duración	 en	 las	 primeras	 etapas	 de	 crecimiento,	 en	 algunos	

genotipos	 que	 presisan	 vernalización	 ,	 puede	 tener	 un	 efecto	 similar	 a	 la	 exposición	 a	 bajas	

temperaturas.	 Evans	 (1987)	 propuso	 el	 nombre	 de	 “vernalización	 de	 día	 corto”	 para	 este	 fenómeno.	

Tanto	los	fenómenos	de	vernalización	por	bajas	temperaturas	como	la	vernalización	de	día	corto,	parece	
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que	tiene	un	efecto	en	la	reducción	de	la	fase	pre-inductiva	(aquella	que	sigue	a	la	nascencia,	en	la	que	

la	planta	es	 insensible	al	 incremento	del	 fotoperiodo)	y	en	 la	 reducción	del	número	de	hojas	del	 tallo	

principal	 (Roberts	 et	 al.,	 1988).	 También	 se	 ha	 constatado	 que,	 en	muchos	 casos,	 la	 inducción	 de	 la	

floración	 que	 provoca	 el	 incremento	 de	 fotoperiodo	 está	 condicionado	 por	 la	 etapa	 de	 bajas	

temperaturas	inmediatamente	anterior	(Bernier	et	al,	1981).	

El	 control	 de	 la	 floración	 por	 fotoperiodo	 está	muy	 estudiado	 en	Arabidopsis	 (dicotiledoneas)	 en	
condiciones	de	día	 largo	y	en	arroz	 (monocotiledónea)	en	 condiciones	de	día	 corto.	 En	Arabidopsis	 la	
expresión	de	GIGANTEA	(GI)	y	CONSTANS	(CO)	está	regulado	por	un	reloj	circadiano	que	coincide	con	un	
pico	de	expresión	de	CO	en	horas	de	luz	que	sólo	ocurre	en	condiciones	de	día	largo.	La	proteína	CO	es	
un	 factor	de	 transcripción	que	 reduce	 la	expresión	de	ciertos	genes,	 incluyendo	FLOWERING	LOCUS	T	
(FT),	 el	 cual	 es	 una	 llave	 reguladora	 de	 la	 floración.	 La	 cebada	 es	 una	 planta	 de	 día	 largo,	 como	

Arabidopsis,	 pero	 está	 filogenéticamente	 más	 cerca	 del	 arroz.	 Se	 han	 identificado	 varios	 genes	

homólogos	de	la	ruta	de	fotoperiodo	en	cebada,	tales	como	HvCO1	a	HvCO9	(Griffiths	et	al,	2003),	HvGI	
(Dunford	et	al,	2005)	y	HvFT1	a	HvFT5	(Faure	et	al,	2007).	

En	cebada,	la	variación	en	el	requerimiento	de	vernalización	está	determinada	por	tres	genes	VRN-
H1	 (5H),	VRN-H2	 (4H)	 y	VRN-H3	 (7H).	 El	 gen	VRN-H1	 codifica	 para	 los	 factores	 de	 transcripción	 tipo	
MADS-box	APETALA1	y	FRUITFULL-like	necesarios	para	el	 inicio	del	desarrollo	reproductivo	en	el	ápice	
de	 la	 planta	 (Trevaskis	 et	 al,	 2003;	 Yan	 et	 al,	 2003).	 El	 gen	VRN-H2	 es	 un	 represor	 dominante	 de	 la	

floración	y	codifica	para	una	proteína	con	un	motivo	en	dedos	de	zinc	y	un	dominio	CCT	(como	CO,	CO-

like	y	TOC1)	(Yan	et	al,	2004).	El	gen	VRN-H3	(HvFT1)	es	homólogo	del	gen	FT	de	Arabidopsis	(Yan	et	al,	
2006;	Faure	et	al,	2007).	Este	gen	exhibe	un	elevado	nivel	de	expresión	cuando	su	alelo	dominante	está	

presente,	 lo	que	se	traduce	en	un	aceleramiento	de	 la	 floración	y	una	alternativa	al	 requerimiento	de	

vernalización	(Yan	et	al,	2006).		

VRN-H1	 se	expresa	en	bajos	niveles	hasta	que	su	expresión	aumenta	bajo	vernalización,	con	unos	

niveles	de	expresión	correlativos	con	la	longitud	del	tratamiento	de	frío	(Yan	et	al,	2003;	Trevaskis	et	al,	

2006).	La	vernalización	promueve	al	paso	de	cromatina	inactiva	a	cromatina	activa	en	VRN-H1	(Oliver	et	
al,	2009).	La	expresión	de	VRN-H1	es	independiente	de	la	longitud	del	día	y	permanece	elevada	después	

de	la	vernalización	(Sasani	et	al,	2009).	VRN-H1	regula	negativamente	a	VRN-H2,	y	permite	la	inducción	

de	 VRN-H3	 (HvFT1)	 en	 día	 largo	 para	 acelerar	 consecuentemente	 la	 floración	 (Treviskis	 et	 al,	 2006;	

Hemming	et	al,	2008;	Sasani	et	al,	2009).	Mutaciones	en	el	promotor	o	deleciones	en	el	primer	intrón	de	

VRN-H1	 están	 asociadas	 con	 altos	 niveles	 en	 la	 expresión	 de	 éste	 y	 un	 reducido	 requerimiento	 de	

vernalización	(Yan	et	al,	2003;	Fu	et	al,	2005).	La	variación	alélica	en	VRN-H1	y	VRN-H3	puede	también	

influir	en	el	requerimiento	de	vernalización.	Las	mutaciones	de	pérdida	de	función	en	VRN-H2	permiten	

la	expresión	de	VRN-H1	sin	previa	vernalización,	causando	una	rápida	floración	bajo	condiciones	de	día	
largo.	Sin	embargo,	esto	requiere	un	gen	activo	PPD-H1	(2H).		
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Figura	1.	Esquema	modificado	de	Yan	et	al,	2003	que	muestra	las	interacciones	entre	los	genes	VRN-H1	y	VRN-H2,	así	como	el	genotipo	de	

variedades	invernales	y	primaverales.	

	

Ppd-H1	 es	 el	mayor	 determinante	 de	 la	 respuesta	 al	 fotoperiodo	 en	 cebada.	 Este	 actúa	 como	un	

regulador	de	la	ruta	de	una	clase	de	genes	involucrados	en	las	funciones	del	reloj	circadiano,	los	genes	

CO-like	 (HvCO1	 y	 HvCO2)	 (Turner	 et	 al,	 2005).	 El	 alelo	 de	 floración	 tardía	 ppd-H1	 es	 recesivo.	 Esta	
mutación	de	PPD-H1	 imposibilita	 su	 función,	 traduciéndose	en	una	 reducida	 respuesta	 al	 fotoperiodo	

debida	a	la	alteración	de	la	ruta	de	los	genes	CONSTANS	y,	por	tanto,	una	reducción	de	la	expresión	de	

su	gen	diana	FLOWERING	LOCUS	(FT),	lo	cual	produce	un	retraso	de	la	floración	(Turner	et	al,	2005).	

Así	 mismo,	 las	 últimas	 investigaciones	 de	 los	 genes	 CONSTANS	 de	 cebada	 (HvCO1	 y	HvCO2)	 nos	
muestran	que	la	inducción	del	represor	VRN-H2	y	el	activador	VRN-H3	(HvFT1)	están	regulados	tanto	por	
el	 gen	Ppd-H1	 como	por	 los	 genes	HvCO1	 y	HvCO2	 (Mulki	 y	 Korff	 2016).	 Según	este	 estudio,	VRN-H2	
reprimen	 los	 niveles	 de	 expresión	 de	 PPD-H1	 y	 de	 HvCO2.	 PPD-H1	 y	 HvCO1/CO2	 corregulan	 HvFT1	
(Turner	 et	 al,	 2005)	 pero	 también	 VRN-H2,	 lo	 que	 revela	 una	 doble	 función	 de	 estos	 como	

activadores/represores	 de	 la	 floración	 dependiendo	 de	 la	 presencia	 de	 VRN-H2.	 Por	 tanto,	 en	
condiciones	de	fotoperiodo	de	día	largo	la	floración	se	encuentra	reprimida	antes	de	vernalizar	a	través	

de	la	función	de	PPD-H1,HvCO	y	VRN-H2	pero	esta	se	activa	después	de	vernalizar	cuando	la	expresión	
de	 VRN-H2	 es	 inhibida.	 Estas	 interacciones	 genéticas	 con	 VRN-H2	 se	 deben	 tener	 en	 cuenta	 en	 los	
programas	de	mejora	genética	de	cebada,	ya	que,	la	manipulación	de	los	genes	implicados	en	la	ruta	de	

respuesta	al	fotoperiodo	puede	también	afectar	a	la	respuesta	de	vernalización.	
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Figura	2.	Esquema	de	Mulki	y	Korff	2016	que	muestra	las	supuestas	interacciones	entre	los	genes	VRN-H2,	PPD-H1	y	HvCO1/CO2	antes	y	
después	del	fenómeno	de	vernalización.	

	

A	 todo	esto,	hay	que	añadir	 la	existencia	de	otro	gen	de	respuesta	al	 fotoperiodo:	el	gen	PPD-H2,	
cuyo	candidato	es	HvFT3,	situado	en	el	cromosoma	1H	(Faure	et	al,	2007;	Kikuchi	et	al.,	2009).	Este	gen	

causa	diferencias	en	la	fecha	de	floración	bajo	condiciones	de	fotoperiodo	corto	(Laurie	et	al,	1995;	Boyd	

et	al,	2003).	Se	han	descrito	dos	alelos:	un	alelo	funcional	dominante	(Ppd-H2),	que	está	frecuentemente	

presente	en	variedades	primaverales	que	no	necesitan	vernalizar,	y	un	alelo	no	funcional	recesivo	(ppd-

H2),	que	está	mayoritariamente	presente	en	variedades	típicamente	invernales	que	necesitan	vernalizar	

para	florecer	(Faure	et	al,	2007).	Parece	ser	que	VRN-H2	también	actúa	como	represor	de	HvFT3	además	

de	reprimir	HvFT1.	Por	este	motivo	el	patrón	de	expresión	de	HvFT3	con	respecto	a	la	longitud	del	día	
podría	estar	determinado	por	la	expresión	de	VRN-H2.		En	las	variedades	de	cebada	donde	VRN-H2	esta	
delecionado,	HvFT3	 se	expresa	bajo	condiciones	de	día	 largo.	Sin	embargo,	este	se	expresa	en	niveles	

más	bajos	bajo	día	largo	que	bajo	día	corto	(Casao	et	al,	2011a).	

Debido	a	la	gran	complejidad	de	todo	lo	dicho	anteriormente,	se	han	podido	seleccionar	variedades	

de	cebada	con	una	mayor	especialización	a	la	adaptación	al	fotoperiodo,	lo	que	ha	sido	crucial	a	la	hora	

de	conseguir	potenciar	la	productividad	el	cultivo	según	las	condiciones	climáticas	y	de	fotoperiodo	de	

cada	región.	

Resumiendo,	 en	 términos	 agronómicos,	 las	 variedades	 cultivadas	 típicamente	 de	 invierno,	 son	

aquellas	 que	 necesitan	 vernalizar,	 de	 forma	 que	 en	 su	 genotipo	 portan	 los	 genes	 VRN-H	 sin	 ningún	
evento	de	mutación	ni	deleción,	es	decir,	presentan	el	genotipo	vrn-H1	Vrn-H2	Vrn-H3	mientras	que	la	

mayoría	 de	 las	 variedades	 de	 primavera	 están	modificadas	 para	 que	 no	 requieran	 del	 fenómeno	 de	
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vernalización,	presentando	una	deleción	en	el	intrón	1	del	gen	VRN-H1	(figura	1).	No	hay	unanimidad	en	

la	 literatura	 sobre	 la	denominación	de	 variedades	 alternativas.	Von	Zitzewitz	 et	 al	 (2005),	 denominan	

alternativas	a	las	variedades	que	tienen	el	alelo	vrn-H1	inalterado,	pero	tienen	el	alelo	inactivo	vrn-H2	y,	

por	 tanto,	 no	 requieren	 vernalización	 para	 florecer.	 Otros	 autores	 asignan	 el	 tipo	 alternativo	 a	 las	

variedades	que	no	 requieren	vernalización,	pero	por	 su	gran	 respuesta	al	 fotoperiodo	están	 indicadas	

para	siembras	de	otoño	(Mahfoozi	et	al,	2001).	

Interacciones	vernalización/fotoperiodo	

Una	exposición	moderada	a	bajas	temperaturas	tiene	además	el	efecto	de	incrementar	la	resistencia	

al	 frío,	 necesaria	 en	 aquellas	 zonas	 donde	 se	 producen	 temperaturas	 por	 debajo	 de	 0ºC.	 La	máxima	

tolerancia	a	las	bajas	temperaturas	se	consigue	en	la	fase	vegetativa	del	desarrollo	(Fowler	et	al.,	2001).	

Los	 genotipos	 de	 invierno	 son	más	 resistentes	 al	 frío;	 sin	 embargo,	 este	 proceso	 de	 inducción	 de	 la	

resistencia	 se	produce	de	 la	misma	manera	en	 los	genotipos	de	primavera.	Se	ha	comprobado,	en	un	

gran	número	de	genotipos	de	 invierno	de	cebada,	que	 los	 fenotipos	de	 respuesta	al	 fotoperiodo,	a	 la	

vernalización	 y	 a	 la	 resistencia	 a	 las	 bajas	 temperaturas	 se	 encuentran	 en	 todas	 las	 combinaciones	

posibles	 (Karsai	 et	 al.,	 2001).	 El	 hecho	 de	 que	 estos	 tres	 fenómenos	 estén	 interrelacionados	 es	 más	

probable	 que	 sea	 atribuible	 a	 efectos	 de	 ligamiento	 que	 a	 la	 pleitropía	 (Francia	 et	 al.,	 2004).	 La	

identificación	de	los	genes	CBF	en	la	proximidad	de	VRNH1	apoya	esta	observación	(Skinner	et	al.,	2006).	

	

3.4.2 La	temperatura	
	

Se	ha	demostrado	que	la	fecha	de	espigado	de	la	cebada	se	ve	adelantada	según	una	relación	lineal	

con	 el	 aumento	 de	 la	 temperatura,	 hasta	 un	 valor	 óptimo	 por	 encima	 del	 cual	 no	 se	 produce	 un	

adelanto	 mayor,	 o	 incluso	 se	 retrasa	 (Roberts	 et	 al.,	 1988).	 Esta	 relación	 se	 cumple	 en	 todos	 los	

genotipos	y	 todas	 las	 fases	de	desarrollo	de	 la	cebada,	variando	esta	sensibilidad	a	 la	 temperatura	en	

función	del	genotipo.	

Tradicionalmente,	se	ha	empleado	el	concepto	de	integral	térmica	(grados-día	acumulados),	basado	

en	la	observación	de	que,	en	muchas	circunstancias	se	cumple	esta	relación	lineal:	1/f=a+bT,	dónde	f	es	

el	 tiempo	 entre	 siembra	 y	 floración	 (días),	 y	 1/f	 es	 la	 tasa	 de	 desarrollo.	 T	 es	 la	 temperatura	media	

diurna	(ºC),	a	es	la	temperatura	base	por	debajo	de	la	cual	no	se	produce	avance	en	el	desarrollo	y	1/b	

es	 la	 integral	 térmica,	 siendo	 estos	 dos	 valores,	 a	 y	 b,	 constantes	 específicas	 de	 cada	 genotipo.	

Solamente	 si	 se	 cumple	 esta	 ecuación	 se	 puede	 afirmar	 que	 la	 floración	 ocurre	 cuando	 la	 integral	

térmica	 necesaria,	 diferente	 para	 cada	 genotipo,	 para	 un	 determinado	 fotoperiodo	 y	 bajo	 unas	

determinadas	condiciones	de	vernalización.	La	temperatura,	además	de	influir	en	la	tasa	de	desarrollo	y,	

por	 tanto,	 en	 la	 duración	 de	 las	 diferentes	 fases,	 también	 afecta	 a	 la	 tasa	 de	 iniciación	 de	 hojas	 y	

espiguillas	y	al	filocrono	o	tasa	de	aparición	de	las	hojas	(Klepper	et	al.,	1982).	

Sin	 embargo,	 cuando	 se	 producen	 cambios	 en	 la	 duración	 del	 fotoperiodo,	 como	 ocurre	 en	

condiciones	de	campo,	la	tasa	de	desarrollo	varía	en	función	de	la	fenología,	con	lo	que	el	concepto	de	
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integral	térmica	no	es	totalmente	aplicable	(Roberts	et	al.,	1988).	Para	solventar	esta	dificultad,	Ellis	et	

al.	(1988)	introdujeron	el	concepto	de	integral	fototermica:	1/f=a+bT+cP;	dónde	P	es	el	fotoperiodo	en	

horas/día,	T	es	la	temperatura	media	diurna	(ºC)	y	a,	b	y	c	son	constantes	específicas	de	cada	genotipo.	

Los	límites	de	esta	relación	se	encuentran	entre	la	temperatura	base	mínima	y	una	óptima,	y	entre	unos	

valores	de	 fotoperiodo	mínimos	 (que	 impiden	 la	 floración)	y	máximos,	 cuya	superación	no	supone	un	

cambio	en	la	respuesta.	

	

3.4.3	 Precocidad	intrínseca	
	

Existen	otros	factores	que	pueden	afectar	al	desarrollo	de	la	planta.	En	este	trabajo	nos	centramos	

principalmente	 en	 loci	 que	 han	 sido	 descritos	 previamente	 como	 locus	 de	 precocidad	 intrínseca,	 que	

afectan	 a	 la	 fecha	 de	 floración	 con	 las	 consecuencias	 que	 puede	 acarrear	 esto	 en	 las	 diferentes	

variedades	 de	 cebada	 cultivada,	 y	 los	 loci	 de	 semienanismo,	 que	 además	 de	 afectar	 a	 la	 altura	 de	 la	

planta,	afectan	a	otros	factores	como	veremos	posteriormente.	

Existen	 variedades	 de	 cebada	 cuya	 floración,	 independientemente	 de	 sus	 requerimientos	 de	

vernalización,	son	ligeramente	más	precoces	de	lo	esperado.	Esto	en	muchos	estudios	se	ha	atribuido	a	

los	 locus	 de	 precocidad	 intrínseca,	 como	Eam6	 o	Eam7.	 De	 esta	manera	 los	 alelos	 en	 el	 locus	Eam6,	
situado	en	el	cromosoma	2H,	alteran	el	tiempo	para	el	 inicio	de	la	floración	cuando	la	planta	crece	en	

condiciones	de	fotoperiodo	largo.	En	siembras	de	otoño,	bajo	las	condiciones	de	la	zona	norte	española	

el	locus	Eam6	ha	sido	identificado	como	el	mayor	determinante	de	la	fecha	de	floración	en	la	población	

Beka	 x	 Logan	 (Moralejo	 et	 al,	 2004;	 Cuesta-Marcos	 et	 al,	 2008)	 así	 como	 en	 otros	 materiales	

procedentes	 de	 Australia	 bajo	 condiciones	mediterráneas	 (Boyd	 et	 al,	 2003).	 Se	 ha	 comprobado	 que	

HvCEN,	homólogo	a	Antirrhinum	CENTRORADIALIS	(Comadrán	et	al,	2012),	es	el	gen	candidato	de	Eam6.	
Por	 su	parte	Eam7,	 localizado	en	 la	 región	centromérica	del	 cromosoma	6H,	confiere	precocidad	bajo	

condiciones	de	fotoperiodo	corto.	

Los	genes	de	semienanismo	han	sido	ampliamente	estudiados	en	programas	de	mejora	genética	de	

cebada	para	reducir	la	altura	de	la	planta	y	mejorar	su	resistencia	al	encamado.	Existen	distintos	tipos	de	

estatura	 en	 cebada,	 incluyendo	 las	 producidas	 por	 los	 alelos	 brachytic,	 erectoid,	 ari,	 uzu1.a	 y	 sdw1	
(Sears	et	al,	1981).	Las	variedades	uz1.au	están	confinadas	en	China,	Japón	y	Corea,	donde	cerca	del	80%	
de	 las	 variedades	 llevan	 el	 alelo	 uzu	 de	 enanismo.	 Los	 mutantes	 de	 cebada	 sdw	 se	 han	 usado	 para	
desarrollar	varios	cultivares	de	baja	estatura	destinados	a	alimentación	animal	en	el	oeste	de	Estados	

Unidos,	Canada	y	Australia.	El	alelo	denso	cuenta	con	una	amplia	aceptación	en	variedades	de	cebada	

con	 calidad	maltera	 en	 Europa,	 el	 cual	 se	 ha	 demostrado	 que	 es	 alélico	 al	 sdw	 y	 consecuentemente	

ambos	han	sido	situados	en	el	mismo	 locus	del	 cromosoma	3H.	Los	alelos	de	sdw	 y	denso	derivan	de	
recursos	 diferentes.	 El	 alelo	 sdw	 viene	 de	 la	 variedad	 noruega	 Jotun	 y	 denso	 de	 la	 variedad	 checa	
Diamant.		

Ambos	 tienen	 similares	 características	 agronómicas	 como	 retraso	 de	 la	 floración,	 bajo	 peso	 del	

grano	y	un	crecimiento	juvenil	semipostrado.	Sin	embargo,	algunas	variedades	que	portan	dichos	alelos	
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presentan	mejor	tamaño	de	grano.	Estudios	han	demostrado	que	el	gen	denso	corresponde	a	una	GA-20	
oxidasa,	 enzima	 que	 cataliza	 un	 paso	 en	 la	 ruta	 de	 síntesis	 de	 las	 giberelinas,	 no	 descrita	 con	

anterioridad	(Jia	et	al,	2009).	Hasta	el	momento	estaban	descritos	dos	genes	que	codifican	para	GA-20	

oxidasa:	Hv20ox1	y	Hv20ox3,	y	según	estos	estudios	denso	corresponde	a	Hv20ox2,	ya	que	presenta	una	
gran	homología	con	Os20ox2	de	arroz	(el	conocido	gen	de	semienanismo	sd1,	tan	utilizado	en	arroz	para	
evitar	el	encamado	de	este).	Otro	mutante	semienano	que	ha	tenido	 interés	comercial	es	el	conocido	

como	ari-e	(apócope	de	breviaristatum),	que	se	encontró	en	la	variedad	inglesa	Golden	Promise.	

En	 este	 sentido,	 se	 ha	 demostrado	 ampliamente	 que	 este	 tipo	 de	 mutaciones	 que	 provocan	

semienanismo,	y	que	han	sido	seleccionados	desde	 la	 conocida	Revolución	Verde	que	comenzó	sobre	

los	 años	 cuarenta	 por	 los	 grandes	 cambios	 que	 provocan	 en	 la	 arquitectura	 de	 la	 planta	 provocando	

grandes	 beneficios	 agronómicos,	 corresponden	 a	 genes	 y	mutaciones	 que	 afectan	 a	 la	 señalización	 y	

metabolismo	de	las	giberelinas,	lo	que	lleva	consigo	cambios	pleiotropicos	que	son	beneficiosos	para	la	

producción	del	cultivo	(Börner	et	al,	1993;	Chandler	y	Harding	2013;	Franckowiak	y	Lundqvist	2012;	Peng	

et	al,	1999;	Saville	et	al,	2012).	

	

3.4.4	 Otros	factores	
	

Existe	 otra	 serie	 de	 factores,	 de	 menor	 efecto	 en	 comparación	 con	 los	 descritos,	 que	 afectan	

también	a	 la	fecha	de	espigado.	Entre	ellos	se	pueden	citar	el	estrés	hídrico	del	suelo	(Aspinall,	1961),	

los	 niveles	 de	 nutrientes	 (Halse	 &	 Weir,	 1970),	 la	 capacidad	 fotosintética	 y	 la	 disponibilidad	 de	

asimilados	(Dale	&	Wilson,	1979),	y	la	radiación	global	(Thompson	&	Mathews,	1981).	
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Figura	3.	Esquema	modificado	de	Nadolska-Orczyz	et	al,	2017.	En	él	se	muestran	los	principales	genes	que	determinan	la	arquitectura	de	la	

planta	en	cebada.	Las	flechas	verticales	indican	la	regulación	enzimática/expresión	de	gen	positiva	o	negativa;	las	flechas	horizontales	indican	la	

dirección	de	la	co-regulación	de	los	genes;	negrita,	el	principal	alelo;	puntos	suspensivos,	múltiples	alelos.	

Sin	embargo,	existe	un	factor	que	sí	es	determinante	en	el	propio	rendimiento	en	grano,	pero	

no	en	la	modificación	de	la	fecha	de	espigado,	que	es	la	arquitectura	de	la	espiga:	que	esta	sea	de	dos	o	

de	seis	carreras.	Esto	divide	al	cultivo	en	dos	grandes	grupos.	

Los	 principales	 genes	 implicados	 en	 el	 desarrollo	 de	 la	 espiga	 son	 aquellos	 que	 regulan	 la	

fertilidad	de	las	espiguillas	laterales:	SIX-ROWED	SPIKE	1	(VRS1)	(Komatsuda	et	al,	2007;	Lundqvist	1997;	

Lundqvist	 &	 Lundqvist	 1988)	 e	 INTERMEDIUM-C	 (INT-C)	 (Lundqvist	 &	 Lundqvist	 1988;	 Ramsay	 et	 al,	

2011),	 los	 cuales	 fueron	encontrados	 como	mutaciones	naturales	 y	el	 origen	de	ambas	 formas	 (dos	 y	

seis	carreras)	data	del	periodo	de	domesticación	de	la	cebada	(Ramsay	et	al,	2011).	

El	 alelo	 vrs1	 proviene	 de	 la	 pérdida	 de	 función	 del	 genotipo	 salvaje	 de	 dos	 carreras,	 lo	 que	
genera	el	fenotipo	de	seis	carreras.	El	alelo	salvaje	Vrs1	codifica	para	un	represor	transcripcional	(HD-Zip	
I)	que	inhibe	la	proteína	que	controla	la	división	celular	y	desarrollo	específico	de	las	espiguillas	laterales	

(Komatsuda	 et	 al,	 2007).	 Los	 efectos	 pleiotrópicos	 del	 alelo	 vrs1	 afectan	 a	 múltiples	 caracteres	 que	

repercuten	en	distintos	parámetros	del	 rendimiento	tales	como	 la	reducción	del	número	de	tallos	por	

planta	y	por	tanto	el	número	de	espigas	por	pie	de	planta,	pero	esto	se	ve	compensado	por	el	aumento	

de	número	de	granos	por	espiga.	
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A	su	vez,	los	fenotipos	originados	por	el	alelo	Vrs1	pueden	ser	distintos	en	función	de	los	alelos	del	

locus	 INT-C	 (Ramsay	et	al,	2011).	De	esta	manera	 los	alelos	de	este	causan	variaciones	en	 la	 fertilidad	

masculina	provocando	el	desarrollo	alterado	de	los	granos	laterales	de	espigas	con	genotipo	Vrs1	de	dos	
carreras,	pasando	a	ser	de	fenotipo	intermedio.	Junto	a	estos	dos	locus	existe	otro	que	al	igual	que	INT-

C,	bajo	el	alelo	Vrs1	sus	distintos	alelos	pueden	causar	fertilidad	de	las	espiguillas	laterales.	Este	es	SIX-
ROWED	SPIKE	4	(VRS4)	(Koppolu	et	al,	2013).	

	

3.5	Requerimientos	agronómicos	del	cultivo	
	

La	 cebada	 tiene	una	 gran	 capacidad	para	 adaptarse	 a	diferentes	 estreses	 abióticos	 y	bióticos:	

Entre	 los	 abióticos	 es	 obligado	 referirse	 en	 primer	 lugar	 a	 su	 resistencia	 a	 la	 sequía,	 conseguida	 por	

adaptación	 a	 zonas	marginales	 de	 bajos	 insumos	 en	 los	 entornos	 de	 los	 Centros	 de	 Dispersión	 de	 la	

especie,	 especialmente	 en	 la	 poco	 lluviosa	Media	 Luna	 Fértil.	 La	 resistencia	 a	 las	 bajas	 temperaturas	

obtenida	por	 adaptación	 a	 las	 siembras	 en	 latitudes	 altas	de	 inviernos	duros	 y	 secos.	 Resistencia	 a	 la	

acidez	 en	 suelos	 con	 concentraciones	 altas	 de	 cationes	 Al+,	 aunque	 no	 tanto	 para	 el	 Mn-	 al	 que	 la	

cebada	es	 relativamente	 sensible	 (Fageria	 et	 al,	 2011).	 Tolerancia	 relativa	 a	 los	 suelos	 salinos	 sódicos	

(Nevo	y	Chen,	2010),	tanto	de	las	especies	silvestres	como	cultivadas.		

En	 cuanto	 a	 los	 factores	 bióticos	 que	 suponen	 una	 amenaza	 para	 la	 cosecha	 de	 la	 cebada,	

debemos	referirnos	a	las	plagas	y	enfermedades,	sobre	las	cuales	el	largo	proceso	de	domesticación	de	

la	especie	ha	 ido	creando	resistencias,	a	 la	vez	que	el	 cultivador	ha	 tratado	de	evadir	esos	problemas	

protegiendo	 la	 cosecha	 con	 estrategias	 agronómicas	 como	 la	 rotación	 de	 cultivos,	 y	 atendiéndose	

modernamente	desde	la	introducción	de	resistencias	especificas	a	través	de	la	mejora	genética	(Newton	

et	al,	2011).		

Aunque	una	gran	parte	del	material	vegetal	de	cebada	utilizado	por	el	hombre	a	lo	 largo	de	la	

historia	del	cultivo	ha	 ido	desapareciendo,	sobre	todo	en	 los	países	desarrollados,	 la	versatilidad	de	 la	

cebada	ha	quedado	resguardada	en	los	Bancos	de	Germoplasma	de	todo	el	mundo,	en	los	que	FAO	se	

estima	 que	 existen	más	 de	 290.000	 accesiones	 que	 se	 pueden	 clasificar	 como:	 un	 15%	 de	 parientes	

silvestres,	 un	 44%	 de	 variedades	 locales,	 un	 28%	 de	 poblaciones	 de	 mejora	 genética	 y	 un	 15%	 de	

cultivares.	(Estrategia	Mundial	para	la	Conservación	ex	situ	y	el	Uso	de	Germoplasma	de	Cebada,	2008).	
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Justificación	y	objetivos	
	

El	presente	estudio	trata	de	esclarecer	qué	regiones	del	genoma/genes	están	implicados	tanto	en	

la	 floración,	 como	en	 rendimiento	 y	 parámetros	de	 este	 en	una	población	de	 líneas	de	 cebada	 cuyos	

parentales	han	sido	utilizados	durante	años	en	el	Plan	Nacional	de	Mejora	Genética	de	Cebada.	Por	este	

motivo,	muchos	de	 los	genes	seleccionados	a	partir	de	 líneas	obtenidas	a	 través	de	alguno	de	 los	dos	

parentales	utilizados	en	el	presente	estudio,	estarán	presentes	en	variedades	comerciales	obtenidas	en	

el	Programa	Nacional	de	Mejora	Genética	de	Cebada.		

Para	ello	se	han	fijado	los	siguientes	objetivos:	

	

•! Realizar	un	mapa	genético	de	la	población	BC1F5	del	retrocruzamiento	las	variedades	comerciales	

(Nevada	x	Barbarrosa)	x	Barbarrosa	utilizando	distintos	tipos	de	marcadores	moleculares.	

	

•! Buscar	las	principales	regiones	del	genoma	implicadas	en	la	inducción	de	floración	y	el	ahijamiento	

bajo	 distintas	 condiciones	 de	 fotoperiodo	 y	 vernalización	 mediante	 la	 detección	 de	 caracteres	

cuanitativos	 (QTL),	 buscando	 su	 interacción	 con	 el	 alelo	 denso	 en	 esta	 población	 en	 la	 cual	 el	
parental	no	recurrente	es	portador	de	este.	

	

•! Buscar	 los	 principales	QTL	 asociados	 a	 parámetros	 agronómicos	 en	 la	 población	 de	 estudio,	 así	

como	 la	 asociación	 de	 estos	 parámetros	 al	 alelo	denso	 y	 la	 repercusión	 del	 gen	PPD-H2	 en	 los	
mismos.	

	

•! Detectar	mediante	métodos	estadísticos	las	posibles	interacciones	entre	QTL	(QTLxQTL)	tanto	los	

implicados	en	 floración,	 como	 las	posibles	 interacciones	QTLxQTL	que	 se	dan	entre	 los	distintos	

parámetros	agronómicos	estudiados	que	afectan	al	rendimiento	del	cultivo.	
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Realización	 de	 un	 mapa	 genético	 en	 una	
población	BC1F5	de	cebada	

1. Introducción:	El	uso	de	mapas	genéticos	en	mejora	genética	de	cebada	
	

El	uso	de	mapas	genéticos	en	cebada	está	ampliamente	extendido.	Los	primeros	mapas	genéticos	se	

remontan	 a	 los	 años	 ochenta	 y	 empezaron	 como	herramienta	 de	 ayuda	 en	 los	 programas	 de	mejora	

genética	de	cebada.	De	esta	manera,	conociéndose	la	diversidad	en	distintas	poblaciones	de	caracteres	

morfológicos,	 resistencia	 a	 enfermedades	 y	 de	 diferencias	 en	 fecha	 de	 espigado,	 derivadas	 de	

parentales	de	variedades	comerciales	ampliamente	extendidas	en	la	agricultura	de	esas	fechas,	se	quiso	

dilucidar	en	qué	posición	del	genoma	se	encontraban	para	así	empezar	a	hacer	análisis	estadísticos	de	

caracteres	cuantitativos	relacionados	con	caracteres	agronómicos.		

El	 fin	de	éstos	 siempre	ha	 sido	hacer	una	 selección	asistida	en	 los	programas	de	mejora	 genética	

para	 obtener	 variedades	 más	 productivas,	 resistentes	 a	 enfermedades	 y	 con	 mayor	 capacidad	 de	

adaptación	al	medio.	Por	tanto,	al	mismo	tiempo,	se	iba	descubriendo	qué	genes	estaban	implicados	en	

el	control	de	estos	caracteres,	y	que	posición	tenían	en	el	genoma,	a	pesar	del	gran	tamaño	de	éste.	Con	

la	gran	dificultad	de	que	para	este	tipo	de	estudios	se	tenían	que	usar	materiales	genéticos	muy	alejados	

unos	de	otros,	 y,	por	 tanto,	muchas	veces	muy	alejados	de	 los	materiales	 realmente	utilizados	en	 los	

propios	 planes	 de	 mejora	 genética	 para	 la	 obtención	 de	 nuevas	 variedades	 que	 puedan	 ser	

comercializadas.	Como	ocurre	con	la	gran	cantidad	de	trabajos	derivados	de	poblaciones	cuyo	parental	

es	Morex,	 variedad	primaveral	 americana	de	 seis	 carreras	 de	 alta	 calidad	maltera,	 pero	 con	una	baja	

adaptación	a	climas	mediterráneos,	o	la	poblacion	Oregon	Wolfe	Barley	(OWB),	derivada	de	parentales	

dihaploides	uno	de	ellos	 con	caracteres	 recesivos	y	el	otro	con	caracteres	dominantes,	útil	 solamente	

para	comprensión	de	mecanismos	genéticos,	pero	no	con	aplicación	práctica.	

De	 este	 modo,	 los	 primeros	 mapas	 consistían	 en	 la	 ordenación	 de	 caracteres	 morfológicos	 en	

poblaciones	derivadas	de	poblaciones	 segregantes	para	dichos	marcadores.	Con	el	descubrimiento	en	

los	 años	ochenta	de	 los	marcadores	moleculares,	 se	 empezaron	a	desarrollar	mapas	más	 saturados	 y	

con	 una	 mayor	 resolución	 para	 la	 búsqueda	 de	 caracteres	 cuantitativos	 (QTL)	 principalmente	 de	

rendimiento,	 basándose	 en	 mapas	 primero	 de	 RFLPS,	 AFLPs,	 SSR	 y	 posteriormente	 con	 SNPs	 y	

marcadores	basados	en	microarrays	como	los	DArTs,	OPA1	y	2	y	los	RAD.	

Poco	a	poco	esto	llevó	a	la	obtención	de	diversos	mapas	consenso	derivados	de	varias	poblaciones	

tales	comoel	mapa	de	residuales	(bin	map)	de	Marcel	y	colaboradores	de	2007	o	el	mapa	consenso	de	

DArTs	(Wenzl	et	al,	2004).	Estos	poco	a	poco	iban	teniendo	una	mayor	saturación	de	marcadores	y	por	

tanto	una	mayor	resolución	relativa	de	la	posición,	tanto	de	los	caracteres	cuantitativos,	como	de	genes	

clonados,	 de	 los	 cuales	 se	 habían	 desarrollado	marcadores	moleculares	 para	 la	 determinación	 de	 su	

posición	en	estos	mapas.	 	
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2. Materiales	y	métodos	

2.1	Desarrollo	de	la	población	de	trabajo	
	

Para	 el	 desarrollo	 de	 este	 trabajo	 se	 utilizó	 una	población	 F5	 derivada	de	un	 retrocruzamiento	 el	

cual	se	llevó	a	cabo	entre	las	variedades	comerciales	Nevada,	variedad	de	primavera	de	dos	carreras	que	

contiene	 el	 alelo	 denso	 de	 semienanismo	 y	 grano	 de	 alta	 calidad	maltera,	 y	 Barbarrosa,	 variedad	 de	

invierno	 de	 seis	 carreras	 con	 una	 altura	media	 y	 baja	 calidad	 (ver	 figura	 4	 para	 ver	 la	 genealogía	 de	

ambas).		

Figura	4.	Genealogía	de	los	parentales	de	la	población	de	estudio,	donde	se	muestra	la	procedencia	del	alelo	denso	en	el	parental	Nevada	de	la	
variedad	Diamant	(mostrada	en	rojo),	así	como	los	distintos	cruzamientos	que	dieron	origen	a	las	dos	variedades	comerciales:	Nevada	y	

Barbarrosa.	

	

Este	 material	 procede	 del	 plan	 de	 mejora	 genética	 de	 cebada	 que	 lleva	 a	 cabo	 el	 Instituto	

Tecnológico	Agrario	 junto	a	 la	Estación	Experimental	Aula	Dei	del	Consejo	Superior	de	 Investigaciones	

Científicas	 de	 Zaragoza	 (EEAD-CSIC),	 el	 Institut	 de	 Recerca	 y	 Tecnología	 Agroalimentaries	 de	 Lérida	

(IRTA)	 y	 el	 Instituto	 Técnico	 Agronómico	 Provincial	 de	 Albacete	 (ITAP).	 Por	 tanto,	 en	 este	 caso	 los	

posteriores	 estudios	 de	 detección	 de	 caracteres	 cuantitativos	 de	 carácter	 agronómico,	 tienen	 un	 uso	
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directo	en	este	plan	de	mejora	genética,	ya	que	otros	estudios	para	detección	de	QTL	como	la	Oregon	

Wolfe	 Barley	 (Cistué	 et	 al,	 2011)	 o	 Steptoe	 x	Morex	 (Hayes	 et	 al,	 1993;	 Kikuchi	 et	 al,	 2009)	 utilizan	

materiales	exóticos	sin	aplicación	directa	en	planes	de	mejora,	por	 lo	que	es	más	difícil	extrapolar	 los	

resultados	 a	 este	 tipo	de	planes,	 y	 por	 tanto,	 que	 este	 tipo	de	 resultados	 de	 caracteres	 cuantitativos	

tengan	una	utilización	práctica	para	la	obtención	de	nuevas	variedades	más	productivas.		

	El	 cruzamiento	 entre	 estas	 dos	 variedades	 se	 llevó	 a	 cabo	 en	 la	 campaña	 de	 1997	 en	 los	

invernaderos	de	dicho	centro	de	manera	que	en	esa	campaña	se	 recogieron	semillas	F1,	 las	cuales	se	

utilizaron	en	la	campaña	siguiente	para	retrocruzarla	con	la	variedad	Barbarrosa,	de	manera	que	en	la	

campaña	de	1999	se	sembró	la	descendencia	de	este	retrocruzamiento	(BC1F1).	Sólo	se	recogieron	las	

plantas	de	seis	carreras,	que	al	ser	el	carácter	recesivo,	quedó	fijado	en	la	población,	por	lo	que	en	las	

generaciones	siguientes	todas	las	líneas	fueron	de	seis	carreras.	En	el	año	2002	se	observó	que	en	esta	

población	existía	una	fuerte	segregación	transgresiva	en	altura	de	planta,	con	individuos	más	bajos	que	

el	parental	Nevada	que	porta	denso	y	más	altos	que	Barbarrosa	que,	sin	eventos	de	mutación	conocidos,	

fue	 seleccionado	 para	 talla	 baja	 y	 resistencia	 a	 encamado.	 Para	 poder	 estudiar	 esta	 interacción,	 se	

retomaron	 de	 nuevo	 las	 semillas	 BC1F2,	 recogidas	 en	 la	 BC1F1,	 (todas	 ellas	 de	 seis	 carreras)	 para	

desarrollar	 la	 población	 que	 posteriormente	 se	 ha	 usado	 en	 este	 estudio.	 Además,	 a	 lo	 largo	 de	 las	

distintas	campañas	y	ensayos	se	vio	también	una	importante	segregación	en	diferentes	parámetros	de	

rendimiento,	de	manera	que,	aparte	de	seguir	en	el	programa	de	mejora	genética	donde	fue	obtenida,	

se	seleccionó	para	diferentes	estudios	tales	como	el	que	ocupa	este	trabajo.	

	

 
GENOTIPO	

	 VRN-H1	 VRN-H2	 Ppd-H1	 Ppd-H2	 Hv20Ox	

Barbarrosa	 Vrn-H1	 Vrn-H2	 Ppd-H1	 ppd-H2	 Sin	denso	

Nevada		 delección	 delección	 ppd-H1	 Ppd-H2	 denso	

Tabla	2.	Genotipo	de	los	parentales	respecto	a	los	genes	de	vernalización,	fotoperiodo	y	Hv20ox.	Se	muestran	los	alelos	que	presentan	Nevada	

y	Barbarrosa,	siendo	dominantes	los	alelos:	Vrn-H1,	Vrn-H2,	Ppd-H1,	Ppd-H2	y	sin	denso.	

Finalmente,	para	este	estudio	se	han	utilizado	185	 líneas	BC1F5,	de	manera	que	se	sembraron	en	

invernadero,	para	el	estudio	de	caracteres	en	condiciones	controladas	y	obtención	de	material	vegetal	

para	 la	 extracción	 de	 DNA,	 y	 en	 campo	 para	 el	 estudio	 de	 caracteres	 cuantitativos	 de	 carácter	

agronómico	tal	y	como	se	describe	en	capítulos	posteriores.	
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2.2	 Marcadores	 moleculares	 utilizados	 en	 la	 población	 (Nevada	 x	 Barbarrosa)	 x	
Barbarrosa	(NxBxB)	para	la	realización	de	un	mapa	genético	
	

A	 la	hora	de	elegir	unos	buenos	marcadores	se	 tuvo	en	cuenta	que	 fueran	marcadores	altamente	

polimórficos,	codominantes,	de	forma	que	se	distingan	los	individuos	homocigotos	de	los	heterocigotos,	

que	no	existiera	epistasia,	fueran	insensibles	al	ambiente	y	que	precisaran	de	técnicas	sencillas,	rápidas	

y	 relativamente	 baratas.	 Por	 este	 motivo	 se	 seleccionaron	 tres	 tipos	 de	 marcadores	 moleculares	 de	

DNA:	microsatélites	(SSR),	marcadores	DArTs	y	marcadores	intragénicos	de	los	genes	de	interés,	con	el	

fin	 de	 integrar	 los	 datos	 obtenidos	 en	 campo	 e	 invernadero	 para	 buscar	 la	 posición	 de	 los	 distintos	

parámetros	 medidos	 en	 los	 distintos	 grupos	 de	 ligamiento	 de	 la	 cebada,	 es	 decir	 que	 se	 busca	 la	

posición	de	caracteres	cuantitativos	(QTL)	tales	como	rendimiento	y	altura.	

Para	ello	 se	 sembraron	10	plantas	BC1F5	de	cada	una	de	 las	 líneas	del	estudio	y	 cuando	 tuvieron	

unas	tres	hojas	se	recogió	materia	verde	de	cinco	plantas	de	cada	una	de	las	líneas	para	extraer	su	DNA.	

El	 DNA	 se	 extrajo	 con	 un	 kit	 (Quiagen)	 siguiendo	 las	 instrucciones	 del	 fabricante	 y	 se	 prepararon	 las	

diluciones	de	trabajo,	10	ng/µl	para	los	SSR	y	sin	diluir	para	los	DArT.	

Para	las	PCRs	realizadas	tanto	para	los	SSR	como	para	los	marcadores	intragénicos,	se	utilizaron	los	

termocicladores	de	Applied	Biosystem,	así	como	para	las	incubaciones	con	enzimas	de	restricción	de	los	

marcadores	 intragénicos	 que	 lo	 precisaban.	 Del	 mismo	 modo	 para	 detectar	 los	 productos	 de	

amplificación	 y	 digestión	 se	 utilizaron	 geles	 agarosa	 al	 1,5%	 para	 los	 marcadores	 intragénicos	 y	 de	

agarosa	MS8	al	3.5%	en	el	caso	de	los	SSR,	teñidos	posteriormente	en	bromuro	de	etidio,	excepto	para	

los	 polimorfismos	 que	 diferían	 en	 4	 o	 menos	 pares	 de	 bases,	 para	 los	 cuales	 se	 utilizaron	 geles	 de	

acrilamida	al	6%	(19:1),	añadiendo	bromuro	de	etidio	previamente	en	el	buffer.	

2.2.1 Microsatélites	(SSR)	
	

Los	SSR	son	un	tipo	de	marcador	molecular	basado	en	la	PCR	(reacción	en	cadena	de	la	polimerasa),	

de	 forma	 que	 se	 amplifican	 secuencias	 que	 se	 encuentran	 en	 el	 genoma	 repetidas	 en	 tándem,	

denominadas	microsatélites.	Las	diferencias	son	detectadas	en	geles	de	agarosa	de	acuerdo	a	su	peso	

molecular,	 que	 viene	 determinado	 en	 función	 del	 número	 de	 repeticiones	 en	 tándem	 que	 posea	 el	

fragmento	amplificado.		

Se	han	seleccionado	39	marcadores	de	este	 tipo	que	son	polimórficos	para	dicha	población	como	

muestra	la	tabla	3.	
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Nombre	del	SSR	 G.	L.	 Secuencia	primer	directo			(5’-	3’)	 Secuencia	primer	reverso			(5’-	3’)	 Motivo	repetido	 PIC	 Referencia	

Bmag0211	 1H	 ATTCATCGATCTTGTATTAGTCC	 ACATCATGTCGATCAAAGC	 (CT)16	 0,83	 Ramsay	et	al,	2000	

HvALAAT	 1H	 TACATACAACCCTCATGGG	 AAGGATGACATGGCTTTG	 (CT)10	 n.d.	 Ramsay	et	al,	2000	

Bmac0032	 1H	 CCATCAAAGTCCGGCTAG	 GTCGGGCCTCATACTGAC	 AC)7T(CA)15(AT)9	 0,61	 Ramsay	et	al,	2000	

Bmag382	 1H	 TGAAACCCATAGAGAGTGAGA	 TCAAAAGTTTCGTTCCAAATA	 (AG)7AA(AG)7	 0,36	 Ramsay	et	al,	2000	

HvHVA1	 1H	 CATGGGAGGGGACAACAC	 CGACCAAACACGACTAAAGGA	 (ACC)5	 0,34	
Ramsay	L	et	al,	

2000	

Bmac0134	 2H	 CCAACTGAGTCGATCTCG	 CTTCGTTGCTTCTCTACCTT	 	(AC)28	 0,76	 Ramsay	et	al,	2000	

HVM36	 2H	 TCCAGCCGACAATTTCTTG	 AGTACTCCGACACCACGTCC	 (GA)13	 n.d.	 Liu	et	al,	1996	

Bmac132	 2H	 AACCTCCATAGTGTAGGGG	 GTTTGTTCTTTTGATTTTGTTG	 (AC)15	 n.d.	 Ramsay	et	al,	2000	

Bmac93	 2H	 CGTTTGGGACGTATCAAT		 GGGAGTCTTGAGCCTACTG	 (AC)24	 0,81	 Ramsay	et	al,	2000	

Bmag0378	 2H	 CTTTTGTTTCCGTAGCATCTA	 ATCCAACTATAGTAGCAAAGCC	 (AG)14	 0,79	 Ramsay	et	al,	2000	

Bmac67	 3H	 AACGTACGAGCTCTTTTTCTA	 ATGCCAACTGCTTGTTTAG	 (AC)18	 0,82	 Ramsay	et	al,	2000	

Bmag0006	 3H	 TTAAACCCCCCCCCTCTAG	 TGCAGTTACTATCGCTGATTTAGC	 (AG)17	 0,64	 Ramsay	et	al,	2000	

Bmag0225	 3H	 AACACACCAAAAATATTACATCA	 CGAGTAGTTCCCATGTGAC	 (AG)26	 0,42	 Ramsay	et	al,	2000	

Bmag0013	 3H	 AAGGGGAATCAAAATGGGAG	 TCGAATAGGTCTCCGAAGAAA	 (CT)21	 0,72	 Ramsay	et	al,	2000	

HVM03	 4H	 ACACCTTCCCAGGACAATCCATTG		 AGCACGCAGAGCACCGAAAAAGTC	 (AT)29	 n.d.	 Liu	et	al,	1996	

Bmag353	 4H	 ACTAGTACCCACTATGCACGA	 ACGTTCATTAAAATCACAACTG	 (AG)21	 0,67	 Ramsay	et	al,	2000	

HVMLOH1A	 4H	 CCTCCCCTCTGATATGATAA	 GTACAGACGGTTTAATTGTCC	 	(GA)6	 0,52	 Ramsay	et	al,	2000	

HdAMYB	 4H	 CAAGCAAAAGGTTAAAGGTGCC	 TTGTCGAAACCCATCCGCTC	 (TG)10(G)16	 n.d.	 Pillen	K	et	al,	2000	

Tabla	3.	SSR	utilizados	en	el	estudio.	G.	L.	Grupo	de	ligamiento	en	cebada	según	bibliografía.	PIC	(Polymorphism	information	content,	contenido	

de	información	polimórfica):	valores	obtenidos	en	la	referencia	bibliográfica.	Valor	n.d.=	no	determinado	o	no	disponible.	

Las	concentraciones	utilizadas	en	cada	caso	en	un	volumen	total	de	15	μl	en	todos	los	casos	y	los	

programas	utilizados	son	los	siguientes:	

Para	GBM1176,	HdAMYB,	HVM36,HVM03,	HVM04	y	HvLEU		se	utilizó	una	concentración	de	0,1	μM	

de	cada	primer,	2	mM	de	MgCl2,	0,2	mM	de	dNTPs	y	Buffer	1x	de	Roche	con	1U	de	Taq	Polimerasa	y	30	

ng	 de	 DNA,	 utilizando	 un	 programa	 que	 incluye	 10	 ciclos	 de	 1	 minuto	 a	 94ºC,	 una	 temperatura	 de	

anillamiento	de	65ºC	durante	1	minuto,	decreciendo	0,5	grados	en	cada	ciclo	y	1	minuto	a	72ºC,	seguido	

de	25	ciclos	de	1	minuto	a	94ºC,	1	minuto	a	60ºC	y	1	minuto	a	72ºC,	con	3	minutos	finales	a	72ºC.	

Para	 scssr09041,	 scssr15334,	 scssr07970	 y	 scssr04056	 se	 utilizó	 una	 concentración	 de	 0,4	 μM	 de	

cada	primer,	1,5	mM	de	MgCl2,	0,2	mM	de	dNTPs	y	Buffer	1x	de	Roche	con	0,6U	de	Taq	Polimerasa	y	30	

ng	de	DNA,	utilizando	un	programa	de	40	ciclos	de	30	segundos	a	94ºC,	45	segundos	a	60ºC	y	2	minutos	

a	72ºC,	con	10	minutos	finales	a	72ºC.	

En	el	caso	de	HvGLB2	y	HvHEMH1se	utilizó	una	concentración	de	0,1μM	de	cada	primer,	2,5	mM	de	

MgCl2,	0,2	mM	de	dNTPs	y	Buffer	1x	de	Roche	con	0,25	U	de	Taq	Polimerasa	y	60	ng	de	DNA,	utilizando	

un	programa	que	constaba	de	10	ciclos	1	minuto	a	94ºC,	30	segundos	a	64ºC	descendiendo	un	grado	en	

cada	ciclo	y	1	minuto	a	74ºC,	seguido	de	30ciclos	de	1	minuto	a	94ºC,	1	minuto	a	55ºC	y	1	minutos	a	

72ºC,	con	5	minutos	finales	a	72ºC.	

	



Capítulo	segundo	

	
30	

Nombre	
del	SSR	 G.	L.	 Secuencia	primer	directo			(5’-	

3’)	 Secuencia	primer	reverso			(5’-	3’)	 Motivo	repetido	 PIC	 Referencia	

GBM1176	 5H	 TATACATCAGCGGGCCTTTT	 CTCCAACCTCGCAAAGAGTC	 (AT)8	 0,7	 Varshney	RK	et	al,	2007	

Bmac0113	 5H	 TCAAAAGCCGGTCTAATGCT	 GTGCAAAGAAAATGCACAGATAG	 (AT)7(AC)18	 0,66	 Ramsay	et	al,	2000	

HvHEM-H1	 5H	 TCCTGGCCTTCTTCCTGCTG	 AATTATATTGTTATTATCATGGCAGTC	 (T)8	 0,44	 Pillen	K	et	al,	2000	

EBmac970	 5H	 ACATGTGATACCAAGGCAC	 TGCATAGATGATGTGCTTG	 	(AC)8	 0,49	 Ramsay	et	al,	2000	

HvLEU	 5H	 TTGGAAGTGTACAGCAATGGAG	 TGAAAGGCCCCACAAGATAG	 (ATTT)4	 n.d.	 Becker	J.	y	Heun	M.	1995	

scssr15334	 5H	 GGGAGCCGTAAGTAAGAACC	 CGACCTCTGAATCTCAAATCC	 (CTT)10	 n.d.	 Varshney	RK	et	al,	2007	

scssr09041	 5H	 CATGTCAGTGGGGTTCTAGC	 TCTACTTGGACCTGCTGACC	 (CATA)12	 n.d.	 Varshney	RK	et	al,	2007	

Bmac0316	 6H	 ATGGTAGAGGTCCCAACTG	 ATCACTGCTGTGCCTAGC	 (AC)19	 0,69	 Ramsay	et	al,	2000	

Bmag500	 6H	 GGGAACTTGCTAATGAAGAG	 AATGTAAGGGAGTGTCCATAG	 (AG)6CG(AG)29(AGAGGG)3(AG)6	 0,8	 Ramsay	et	al,	2000	

Bmag0173	 6H	 CATTTTTGTTGGTGACGG	 ATAATGGCGGGAGAGACA	 (CT)29	 0,72	 Ramsay	et	al,	2000	

Ebmac0806	 6H	 ACTAAGTCCTTTCACGAGGA	 GTGTGTAGTAGGTGGGTACTTG	 (CA)4GA(CA)8(CA)5	 0,78	 Ramsay	et	al,	2000	

Bmac40	 6H	 AGCCCGATCAGATTTACG	 TTCTCCCTTTGGTCCTTG	 (AC)20	 0,89	 Ramsay	et	al,	2000	

scssr07970	 7H	 TGCATTGGGAGTGCTAGG	 TGCAAGAAGCCAAGAATACC	 -	 0,69	 Varshney	RK	et	al,	2007	

HVM04	 7H	 AGAGCAACTACCAGTCCAATGGCA	 GTCGAAGGAGAAGCGGCCCTGGTA	 (AT)9	 n.d.	 Liu	Z-W	et	al,	1996	

Bmag0206	 7H	 TTTTCCCCTATTATAGTGACG	 TAGAACTGGGTATTTCCTTGA	 	(GT)5(AG)14	 0,79	 Ramsay	et	al,	2000	

Bmag0120	 7H	 ATTTCATCCCAAAGGAGAC	 GTCACATAGACAGTTGTCTTCC	 (AG)15	 0,86	 Ramsay	et	al,	2000	

Bmac156	 7H	 AACCGAATGTATTCCTCTGTA	 GCCAAACAACTATCGTGTAC	 	(AC)22(AT)5	 0,89	 Ramsay	et	al,	2000	

scssr4056	 7H	 CCCATGAAGCCTCTTTACG	 GGAACGGAGGGAGTATTAAGC	 (CT)5	 0,81	 Varshney	RK	et	al,	2007	

Bmag0135	 7H	 ACGAAAGAGTTACAACGGATA	 GTTTACCACAGATCTACAGGTG	 (AG)10GG(AG)12	 0,87	 Ramsay	et	al,	2000	

HVGLB2	 7H	 GCCAGCCAAACCTCAGTTCG	 AGCGTCTAATGCAGTCCGGC	 (GT)5(G)12	 n.d.	 Pillen	K	et	al,	2000	

Tabla	3.	Continuación.	SSR	utilizados	en	el	estudio.	G.	L.	Grupo	de	ligamiento	en	cebada	según	bibliografía.	PIC	(Polymorphism	information	

content,	contenido	de	información	polimórfica):	valores	obtenidos	en	la	referencia	bibliográfica.	Valor	n.d.=	no	determinado	o	no	disponible.	

	

Finalmente,	con	los	SSR	descritos	por	Ramsay	et	al	se	utilizó	en	todos	los	casos	una	concentración	de	

0,3	 μM	 de	 cada	 primer,	 2	 mM	 de	MgCl2,	 0,2	 mM	 de	 dNTPs	 y	 Buffer	 1x	 de	 Roche	 con	 0,6U	 de	 Taq	

Polimerasa	y	30	ng	de	DNA,	utilizando	un	programa	diferente	según	fuera	el	caso.	Para	Bmac00032	se	

usó	un	programa	que	 constaba	de	un	 ciclo	 de	 1	minuto	 a	 94ºC,	 una	 temperatura	 de	 anillamiento	de	

66ºC	 durante	 1	 minuto	 y	 1	 minuto	 a	 72ºC,	 5	 ciclos	 de	 94ºC	 durante	 30	 segundos,	 65ºC	 durante	 30	

segundos	y	72ºC	durante	30	segundos,	decreciendo	1ºC	la	temperatura	de	anillamiento,	seguido	de	24	

ciclos	 de	 94ºC	 durante	 30	 segundos,	 60ºC	 durante	 30	 segundos	 y	 72ºC	 durante	 30	 segundos,	 con	 5	

minutos	 finales	 a	 72ºC	 de	 elongación.	 Para	 Bmac0134,	 HVMLOH1A,	 HvHVA1,	 Bmac0316,EBmac806,	

EBmac970,	 Bmac93,	 Bmac67	 y	 Bmac156,	 un	 programa	 que	 incluye	 un	 ciclo	 de	 1	minuto	 a	 94ºC,	 una	

temperatura	de	anillamiento	de	55ºC	durante	1	minuto	y	1	minuto	a	72ºC,	seguido	de	30	ciclos	de	30	

segundos	a	94ºC,	30	segundos	a	55ºC	y	30	segundos	a	72ºC,	con	5	minutos	finales	a	72ºC.	Mientras	que	

para	 Bmag0211,	 Bmag0378,	 Bmag0225,	 Bmag0382,	 Bmac0132,	 HvALAAT,	 Bmag0353,	 Bmag0500,	

Bmac040,	Bmag0206,	Bmag00013,	Bmag0006,	Bmac0113,	Bmag0173,	Bmag0120	y	Bmag0135	se	utilizó	

un	programa	idéntico	al	último	descrito,	pero	en	ambos	casos	con	una	temperatura	de	anillamiento	de	

58ºC	en	vez	de	55ºC.	
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2.2.2	Marcadores	intragénicos	
	

Se	utilizaron	también	marcadores	intragénicos	(tabla	3)	para	los	genes	de	vernalización	VRN-H1	(Fu	

et	al,	2005)	y	VRN-H2	(Szücs	et	al,	2006),	 los	genes	de	sensibilidad	a	fotoperiodo	Ppd-H1	 (Turner	et	al,	
2005)	y	Ppd-H2	(Ana	Casas,	comunicación	personal)	para	los	cuales	la	población	es	polimórfica,	así	como	

un	marcador	intragénico	del	gen	denso	(Jia	et.	al	2009)	y	los	genes	HvCO4	del	cromosoma	2H	y	srh	(short	
rachilla	hair)	del	5H.	

Nombre	de	los	
primers	 G.	L.	 	Secuencia	primer	directo	(5’-	3’)	 Secuencia	primer	reverso		(5’-	3’)	 Enzima	de	

restricción	 Nevada	 Barbarrosa	 Referencia	

denso		 3H	 CGCTGATTAACTGGGACACA	 GTTCGCTCGTTAGGAAGCAG	 Sau96I	
No	

corta	
Corta	 Jia	et	al,	2009	

SNP22	(ppd-H1)	 2H	 ATGCGAATGGTGGATCGGC	 TATAGCTAGGTGCGTGGCG	 BstUI	
No	

corta	
Corta	 Turner	2005	

HvCO4	 2H	 TGCGTGATGGTGCGATCTTTCT	 CATAGTACAGACGCAAGCGCTCAT	 BsaWI	 Corta	 No	corta	 -	

HvFT3	(ppd-H2)	 1H	 ATCCATTGGTTGTGGCTCAT	 GTGGAGGGTTTGGAATCGTA	 -	 Ampl.	 n.a.	 Ana	Casas	

Intr1/H/1	(VRN-H1)	 5H	 GCTCCAGCTGATGAAACTCC	 CTTCATGGTTTTGCAAGCTCC	 -	 Ampl.	 n.a.	 Fu	et	al,	2005	

Intr1/H/3	(VRN-H1)	 5H	 TTCATCATGGATCGCCAGTA	 AAAGCTCCTGCCAACTACGA	 -	 n.a.	 Ampl.	 Fu	et	al,	2005	

srh	(Os09g32320B)	 5H	 GATGCTGTAGTGATTGCAAGGT	 AAAGTAACAAACATCGGCGTCT	 -	 n.a.	 Ampl.	 -	

ZCCT-Ha/b	(VRN-H2)	 4H	 CCTAGTTAAAACATATATCCATAGAGC	 GATCGTTGCGTTGCTAATAGTG	 -	 n.a.	 Ampl.	
Szucs	P	et	al,	

2006	

Tabla	4.	Marcadores	intragénicos	utilizados.	G.L.	Grupo	de	ligamiento.	Ampl.	Los	primers	utilizados	amplifican.	N.a.	Los	primers	utilizados	no	

amplifican.	

Para	VRN-H1	se	utilizaron	dos	parejas	de	primer	(tabla	4).	Esta	descrito	que	la	diversidad	de	VRN-H1	
se	debe	a	una	deleción	total	o	parcial	del	intrón	1	de	este	gen,	de	forma	que	las	plantas	que	poseen	esta	

deleción	no	reconocen	el	represor	de	floración	Vrn-H2	y	florecen	en	ausencia	de	vernalización.	Por	ello,	

para	hacer	el	diagnóstico	de	VRN-H1	se	utilizaron	los	primers	Intr1/H/F1	y	Intr1/H/R1	descritos	por	Fu	et	

al,	 2005	 que	 amplifican	 una	 región	 de	 474	 pares	 de	 bases	 del	 gen	 VRN-H1	 cuando	 está	 presente	 la	

delección	 del	 intrón	 1	 de	 dicho	 gen	 en	 contraposición	 a	 los	 primers	 Intr1/H/F3	 y	 Intr1/H/R3	 de	 los	

mismos	autores	que	amplifican	una	región	de	403	pares	de	bases	cuando	no	existe	esta	delección.	Para	

ello	se	amplificaron	en	un	volumen	total	de	15	μl	que	contenía	30	ng	de	DNA	y	0,6U	de	taq	polimerasa	

con	una	 concentración	de	0,3	μM	de	 cada	pareja	 de	primers,	 2,3	mM	de	MgCl2,	 0,2	mM	de	dNTPs	 y	

Buffer	1x	de	Roche,	usando	un	programa	de	38	ciclos	de	94ºC	durante	30	segundos,	55ºC	durante	30	

segundos	y	72ºC	durante	un	minuto	seguido	posteriormente	de	un	ciclo	de	72ºC	durante	10	minutos.	

Pudiendo	 detectar	 de	 esta	 manera	 las	 líneas	 que	 como	 Nevada	 llevan	 la	 delección,	 en	 cuyo	 caso	

amplifican	 tan	 solo	 con	 los	 primers	 Intr1/H/F1	 y	 Intr1/H/R1	 y	 las	 que	 no	 llevan	 esta	 delección,	 como	

Barbarrosa,	que	 tan	 solo	amplifican	 con	 los	primers	 Intr1/H/F3	y	 Intr1/H/R3,	 así	 como	aquellas	 líneas	

que	son	heterocigotas.	

En	el	caso	de	VRN-H2	se	utilizaron	los	primers	descritos	por	Szücs	et	al,	2007	para	los	genes	ZCCT-Ha	

y	 ZCCT-Hb.	 Está	descrito	que	 las	plantas	que	portan	el	 alelo	 recesivo	 vrn-H2	presentan	una	delección	

total	de	 los	3	genes	ZCCT-H	 (Fu	et	al,	2005;	Karsai	et	al,	2005;	von	Zitzewitz	2005),	de	manera	que	el	

marcador	elegido	en	este	caso	es	el	InDel		ZCCT-Ha/b	cuyos	primers	se	encuentran	reflejados	en	la	tabla	

4,	realizando	una	PCR	que	consta	de	38	ciclos	de	94ºC	durante	30	segundos,	55ºC	durante	30	segundos	y	

72ºC	 durante	 30	 segundos,	 seguido	 posteriormente	 de	 un	 ciclo	 de	 72ºC	 durante	 10	minutos	 para	 un	
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volumen	 total	 de	 15	 para	 cada	 reacción	 que	 contenía	 30ng	 de	 DNA,	 0,6	 U	 de	 Taq	 polimerasa	 y	 una	

concentración	de	0,3	μM	de	cada	pareja	de	primers,	2	mM	de	MgCl2,	0,2	mM	de	dNTPs	y	Buffer	1x	de	

Roche,	distinguiendo	las	líneas	que	llevan	dicha	delección,	como	Nevada,	de	las	que	no	la	llevan,	como	

Barbarrosa.	

Para	la	evaluación	del	gen	PPD-H1	se	utilizó	el	SNP	22	descrito	por	Turner	et	al	(2005)	como	la	causa	

principal	 de	 la	mutación	ppd-H1.	 Este	 SNP	es	una	mutación	de	una	base	en	el	 dominio	CCT,	 dominio	

conservado	 en	 las	 proteínas	 PRR,	 producto	 de	 este	 gen,	 la	 cual	 causa	 un	 cambio	 de	 Gly	 a	 Trp.	 Esta	

mutación	consiste	en	un	cambio	de	G	a	T	produciéndose	un	sitio	de	corte	para	BstUI	en	el	alelo	ppdH1.	
De	 esta	 manera	 amplificando	 esta	 región	 utilizando	 los	 cebadores	 de	 la	 tabla	 4	 y	 digiriendo	 este	

producto	 con	BstUI	 podemos	distinguir	 las	 líneas	de	 la	población	que	 llevan	el	 alelo	ppd-H1,	 como	el	

parental	Nevada,	de	las	que	llevan	el	alelo	Ppd-H1,	como	Barbarrosa.	Para	la	amplificación	se	utilizó	una	

concentración	de	0,2	μM	de	cada	primer,	1,25	mM	de	MgCl2,	1U	de	Taq	Polimerasa,	0,2	mM	de	dNTPs	y	

Buffer	1x	de	Roche	con	20	ng	de	DNA	en	un	volumen	de	reacción	de	15	μl,	utilizando	un	programa	que	

incluye	6	ciclos	de	45	segundos	a	94ºC,	una	temperatura	de	anillamiento	de	65ºC	durante	45	segundos,	

decreciendo	un	grado	en	cada	ciclo	y	1	minuto	a	72ºC,	seguido	de	35	ciclos	de	45	segundos	a	94ºC,	45	

segundos	 a	 60ºC	 y	 1	minuto	 a	 72ºC,	 con	 7	minutos	 finales	 a	 72ºC	 de	 elongación.	 Posteriormente	 el	

producto	de	esta	PCR	era	incubado	a	60ºC	con	0,8U	de	BstUI	para	cada	muestra	durante	toda	la	noche.	

Ppd-H2	 fue	evaluado	mediante	PCR	utilizando	los	primers	diseñados	por	Ana	Casas	que	amplifican	

una	 región	de	 431	pares	 de	bases	 entre	 los	 exones	 1	 y	 2	 del	 gen	HvFT3,	 teniendo	en	 cuenta	 que	 las	
líneas	que	portan	el	alelo	recesivo	ppd-H2	se	supone	que	no	tienen	el	exón	1	de	este	gen,	de	manera	

que	 las	 líneas	como	Barbarrosa,	no	amplificarán	nada	utilizando	esta	combinación	de	primers.	En	este	

caso	 se	 usó	 un	 programa	 que	 constaba	 de	 6	 ciclos	 de	 94ºC	 durante	 45	 segundos,	 63ºC	 durante	 45	

segundos	 y	 72ºC	 durante	 1	minuto,	 decreciendo	 1ºC	 la	 temperatura	 de	 anillamiento,	 seguido	 de	 35	

ciclos	de	94ºC	durante	45	segundos,	58ºC	durante	45	segundos	y	72ºC	durante	1	minuto,	con	7	minutos	

finales	a	72ºC	de	elongación,	utilizando	un	volumen	de	reacción	de	15	μl	que	contenía	30	ng	de	DNA,	1U	

de	taq	polimerasa	y	una	concentración	de	0,2	μM	de	cada	primer,	2	mM	de	MgCl2,	0,2	mM	de	dNTPs	y	

Buffer	1x	de	Roche.	

En	cuanto	al	alelo	denso,	 se	utilizaron	 los	primers	descritos	por	 Jia	et	al,	2009	que	amplifican	una	

región	del	intrón	2	del	gen	Hv20ox2	de	194	pares	de	bases,	donde	nos	encontramos	que	las	variedades	

que	 portan	 el	 alelo	 denso,	 como	 Nevada,	 tienen	 una	 sustitución	 de	 guanina	 a	 adenina.	 Este	

polimorfismo	es	fácilmente	detectable	debido	a	que	esta	guanina	se	encuentra	en	el	único	sitio	de	corte	

de	 la	 enzima	 de	 restricción	 Sau96I	 (NEB)	 en	 el	 fragmento	 amplificado	 por	 los	 primers	 anteriormente	

mencionados.	De	esta	manera,	nos	encontramos	que	las	 líneas	sin	el	alelo	denso,	tras	 la	digestión	con	
esta	enzima,	presentan	dos	bandas,	una	de	106	pares	de	bases	y	otra	de	88	pares	de	bases,	mientras	

que,	en	 las	 líneas	con	el	alelo	denso,	el	sitio	de	corte	de	Sau96I	al	haber	sido	alterado,	presentan	una	
única	banda	de	194	pares	de	bases,	como	ocurre	con	Nevada.	Para	la	PCR	se	usó	una	concentración	de	

0,4	μM	de	cada	primer,	 1,5	mM	de	MgCl2,	 1,2U	de	Taq	Polimerasa,	0,2	mM	de	dNTPs	y	Buffer	1x	de	

Roche	con	50	ng	de	DNA	en	un	volumen	de	reacción	de	15	μl,	usando	un	programa	de	35	ciclos	de	94ºC	

durante	un	minuto,	55ºC	durante	45	segundos	y	72ºC	durante	un	minuto	seguido	posteriormente	de	un	
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ciclo	de	72ºC	durante	5	minutos.	Este	producto	de	amplificación	se	incubó	a	37ºC	durante	toda	la	noche	

con	0,5U	de	la	enzima	de	restricción.	

Para	el	caso	de	HvCO4,	este	fue	previamente	secuenciado	en	ambos	parentales	para	buscar	posibles	

polimorfismos	 utilizando	 primers	 diseñados	 a	 partir	 de	 las	 bases	 de	 datos	 del	 NBCI	 para	 este	 gen	 en	

cebada.	Los	polimorfismos	detectados	se	utilizaron	posteriormente	en	toda	la	población	para	su	mapeo,	

pero	en	este	caso	se	buscó	un	polimorfismo	que	fuera	diana	de	una	enzima	de	restricción	en	uno	de	los	

parentales	 y	 no	 en	 el	 otro.	 Este	 fue	 el	 caso	 de	 BsaWI	 (NEB),	 la	 cual	 digería	 en	 Nevada	 uno	 de	 los	

fragmentos	secuenciados	de	un	total	de	635	pb	en	dos	fragmentos,	uno	de	409pb	y	otro	de	226pb.	Esto	

es	debido	a	que	al	secuenciar	dicho	fragmento	de	635	pb	existe	un	SNP	del	cual	la	enzima	de	restricción	

BsaWI	es	diana	sólo	en	el	caso	del	alelo	procedente	de	Nevada.	Para	la	amplificación	de	este	fragmento	

se	utilizó	una	concentración	de	0,2	μM	de	cada	primer,	2	mM	de	MgCl2,	1	U	de	Taq	Polimerasa,0,2	mM	

de	dNTPs,	10%	DMSOy	Buffer	1x	de	Biotoolscon	50	ng	de	DNA	en	un	volumen	de	reacción	de	15	μl.	Para	

la	 PCR	 se	 usó	 un	 programa	 PCR-Touchdown	 que	 contaba	 con	 25	 ciclos	 de	 94ºC	 durante	 un	 medio	

minuto,	 55ºC	 durante	 un	minuto	 y	 72ºC	 durante	 tres	minutos	 cada	 uno	 de	 ellos,	 con	 un	 Touchdown	

previo	de	10	ciclos	con	temperaturas	y	tiempos	de	desnaturalización	y	elongación	exactos	a	los	de	los	25	

ciclos	 posteriores,	 pero	donde	 la	 temperatura	 de	 anillamiento	 (Ta)	 descendía	 un	 grado	 en	 cada	 ciclo,	

partiendo	de	65ºC.	A	todo	ello	le	siguió	finalmente	de	un	ciclo	de	elongación	de	5	minutos	a	72ºC.	Este	

producto	de	amplificación	se	incubó	a	60ºC	durante	toda	la	noche	con	1U	de	la	enzima	de	restricción.	

El	 gen	 srh	 (short	 rachilla	 hair)	 determina	 la	 longitud	 de	 los	 pelos	 de	 la	 raquila	 en	 los	 granos	 de	

cebada	 y	ha	 sido	mapeada	en	el	 cromosoma	5H	 (Druka	et	 al,	 2011).	 En	este	 sentido,	 se	observó	que	

Nevada	posee	pelos	largos	en	la	raquila,	mientras	que	Barbarrosa	tiene	pelos	cortos,	por	lo	que	se	utilizó	

parte	 del	 estudio	 realizado	 durante	 la	 estancia	 en	 el	 James	 Hutton	 Institute.	 De	 esta	 manera,	 se	

diseñaron	primers	en	una	región	próxima	a	este	gen	donde	a	partir	de	estudios	de	mapeo	por	asociación	

se	determinó	en	que	región	del	genoma	se	encontraba	este,	así	como	las	regiones	homólogas	en	arroz	y	

Brachipodium,	de	manera	que	se	diseñaron	primers	próximos	a	dicha	región	a	partir	de	la	secuencia	más	

similar	 a	 uno	 de	 los	 genes	 de	 arroz	 de	 esta	 región	 homóloga,	 Os09g32320B,	 donde	 con	 esta	

combinación	sólo	amplificaban	Barbarrosa	y	los	miembros	de	la	población	con	el	alelo	de	este	parental	

(pelo	corto).	Para	la	PCR	se	usó	una	concentración	de	1μM	de	cada	primer,	2,5	mM	de	MgCl2,	1	U	de	Taq	

Polimerasa,	0,2	mM	de	dNTPs	y	Buffer	1x	de	Roche	con	10	ng	de	DNA	en	un	volumen	de	reacción	de	

10μl,	usando	un	programa	de	25	ciclos	de	94ºC	durante	un	minuto,	55ºC	durante	30	segundosy	72ºC	

durante	un	minuto	seguido	posteriormente	de	un	ciclo	de	72ºC	durante	5	minutos,	con	10	ciclos	previos	

de	 touch	down	PCR	donde	 la	 temperatura	de	anillamiento	descendía	1ºC	en	 cada	 ciclo,	 partiendo	de	

65ºC.	
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2.2.3	Diversity	Array	Technology	(DArT)	
	

Diversity	Array	Technology	(DArT)	es	una	tecnología	genérica	de	genotipado	a	un	coste	efectivo	que	

fue	 desarrollada	 por	 el	 doctor	 Andrzej	 Kilian	 para	 superar	 alguna	 de	 las	 limitaciones	 de	 otros	

marcadores	moleculares.	 Las	 principales	 ventajas	 del	 uso	 de	 DArTs	 son	 que	 es	 una	 tecnología	 fiable	

basada	 en	 la	 hibridación	del	DNA	en	microarrays,	 no	depende	 a	 priori	 de	 información	de	 secuencias,	

tiene	 un	 alto	 rendimiento	 de	 procesamiento	 con	 altos	 niveles	 de	 complejidad	 y	 se	 obtienen	 gran	

cantidad	de	datos	reproducibles	a	bajo	coste.		

Para	la	obtención	de	estos	datos	se	enviaron	las	muestras	a	Diversity	Array	Technology	P/L-Triticarte	

P/L	donde	se	solicitó	el	servicio	“Barley	PstI	(BstNI)	v1.7”	que	comprende	alrededor	de	1500	marcadores	

polimórficos	en	un	amplio	rango	de	cultivares	de	cebada	australianos	y	europeos.	

La	tecnología	DArT	consiste	en	una	serie	de	pasos	(Wenzl	et	al,	2004):	

a. Reducción	 de	 la	 complejidad	 del	 DNA	 de	 interés:	 Preparación	 del	 DNA	 de	 una	 mezcla	

representativa	de	distintos	cultivares	e	cebada	que	es	cortado	con	la	enzima	de	restricción	

PstI.	 Un	 adaptador	 PstI	 se	 liga	 con	 T4	 DNA	 ligasa	 y	 el	 producto	 de	 ligación	 se	 amplifica	

mediante	PCR	utilizando	el	primer	específico	DArT-PstI.	
	

b. Creación	 de	 una	 librería:	 Los	 amplicones	 posteriormente	 son	 clonados	 en	 E.	 coli	 y	 dichas	
colonias	 transformantes	 seleccionadas,	 cada	 una	 conteniendo	 un	 producto	 de	 PCR	

diferente,	se	mantienen	en	glicerol	al	10%.	

	

c. Miniaturización	 de	 la	 librería	 en	 portaobjetos	 de	 vidrio:	 De	 cada	 muestra	 mantenida	 en	

glicerol	 se	 realiza	 una	 PCR	 genérica	 a	 fin	 de	 obtener	múltiples	 copias	 de	 cada	 fragmento	

obtenido	de	la	amplificación	del	producto	de	ligación	en	la	reducción	de	la	complejidad	del	

DNA.	Estos	productos	de	PCR	se	precipitan	y	se	purifican	para	preparar	los	portaobjetos	que	

contendrán	el	DNA	a	hibridar	en	los	pasos	posteriores.	

	

d. Hibridación	 de	 DNA	marcado	 con	 fluorocromos	 en	 los	 portaobjetos:	 Las	muestras	 con	 el	

DNA	 de	 cebada	 problema	 se	 someten	 al	 mismo	 proceso	 explicado	 en	 reducción	 de	 la	

complejidad	 del	 DNA,	 de	 manera	 que	 estos	 amplicones	 en	 esta	 ocasión	 son	 purificados,	

desnaturalizados	y	marcados	con	el	fluorocromo	cy3.	A	su	vez	se	purifican,	se	desnaturalizan	

y	se	marcan	con	el	fluorocromo	cy5	el	DNA	procedente	del	producto	de	ligación	contenido	

en	los	plásmidos	de	las	colonias	obtenidas	en	la	librería	original,	que	será	el	mismo	DNA	que	

tendremos	en	los	portaobjetos	(microarrays),	de	manera	que	se	puede	utilizar	de	referencia.	

Este	DNA	marcado,	obtenido	de	ambas	vías	se	desnaturaliza	y	se	hibrida	en	los	portaobjetos	

(microarrays)	obtenidos	en	la	miniaturización	de	la	librería.	Posteriormente,	tras	dejar	toda	

una	 noche	 hibridando	 esto	 a	 65ºC,	 estos	 portaobjetos	 son	 lavados	 y	 escaneados	 para	

detectar	la	señal	de	hibridación.	

	



Capítulo	segundo	

	
35	

e. Extracción	y	análisis	de	datos:	El	software	DARTSOFT	desarrollado	por	la	empresa	Diversity	

Array	Technology	P/L-Triticarte	P/L	automáticamente	localiza	los	puntos	en	todos	los	pares	

de	imágenes	escaneadas	(cy3,	cy5)	generadas	en	un	experimento,	eliminando	aquellos	con	

una	débil	señal	de	referencia	y	computa	y	normaliza	las	intensidades	de	hibridación	relativas	

(calculadas	como	log[cy3muestra/cy5referencia]).	De	esta	manera	de	cada	clon	polimórfico	

se	marca	como	1	ó	0	en	la	muestra	problema	si	esta	hibrida	o	no.	

	

2.3	 Realización	 de	 un	 mapa	 genético	 de	 la	 población	 (Nevada	 x	 Barbarrosa)	 x	
Barbarrosa	(NxBxB)	
	

El	mapa	genético	se	realizó	utilizando	el	programa	desarrollado	por	van	Ooijen	JoinMap	4.	Para	ello,	

se	utilizaron	347	marcadores	polimórficos	en	la	población.	En	este	programa	se	cargaron	todos	los	datos	

de	 los	 marcadores	 moleculares	 utilizados	 en	 este	 estudio	 y	 se	 calculó	 el	 agrupamiento	 de	 los	 loci	

utilizando	 los	genotipos	de	 los	347	marcadores,	utilizando	como	parámetro	de	agrupamiento	el	valor-

LOD	del	test	por	independencia.	Para	calcular	este	parámetro	se	le	indicó	un	paso	inicial	con	un	valor	de	

2,0,	un	valor	 final	de	10,0	y	un	 tamaño	de	1,0	en	cada	paso	que	determina	 los	 rangos	y	pasos	de	 los	

niveles	 de	 significación	 que	 serán	 usados	 en	 el	 agrupamiento.	 Un	 determinado	 loci	 que	 esté	

significativamente	 asociado	 al	 valor	 del	 umbral	 del	 LOD	estudiado	 en	 ese	momento	 con	 al	menos	un	

miembro	de	un	grupo	estará	en	ese	grupo.	El	valor	del	LOD	independiente	que	calcula	JoinMap	se	basa	

en	 el	 estadístico	 G
2
	 para	 independencia	 en	 una	 tabla	 de	 contingencia	 de	 dos	 vías:	 G

2
=	 2ΣOlog(O/E)	

donde	O	y	E	son	los	individuos	observados	y	esperados	respectivamente	en	una	celda.	Bajo	la	hipótesis	

nula	el	estadístico	tiene	una	distribución	chi	cuadrado	con	tantos	grados	de	 libertad	como	número	de	

filas	menos	uno	multiplicado	por	el	número	de	columnas	menos	uno.	El	test	de	independencia	no	está	

afectado	 por	 la	 distorsión	 de	 la	 segregación,	 lo	 que	 nos	 lleva	 a	 una	 menor	 incidencia	 de	 falsos	

ligamientos	porque	si	los	pares	pueden	diferir	en	el	número	de	celdas	de	la	tabla	de	contingencia,	pero	

en	ese	caso	los	grados	de	libertad	diferirán	también.	Por	eso,	el	estadístico	G
2	
	con	más	de	un	grado	de	

libertad	es	transformado	a	estadístico	G
2	
	con	un	grado	de	libertad	usando	una	aproximación	basada	en	

la	 igualdad	de	 los	valores-P.	Finalmente,	para	conseguir	 la	escala	normal	del	LOD,	el	valor	obtenido	 lo	

multiplica	por	0,217	(=0,5*log10(e)).	Cuando	en	un	retrocruzamiento	no	existe	distorsión	de	segregación	

este	valor	de	LOD	es	igual	al	valor	LOD	normalmente	utilizado	en	los	análisis	de	ligamiento	(denominado	

en	JoinMap	como	linkage	LOD).	

Una	vez	obtenidos	los	grupos,	se	procedió	a	ordenar	 los	marcadores	y	calcular	 las	distancias	entre	

estos.	Para	ello	se	utilizó	el	método	de	mapeo	por	regresión	del	mismo	programa,	ya	que	los	grupos	de	

ligamiento	obtenidos	oscilaban	entre	12	y	62	marcadores,	con	lo	cual	computacionalmente	este	método	

era	viable,	y	para	calcular	las	distancias	se	utilizó	la	función	de	Haldane.	
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3. Resultados		

3.1	Marcadores	moleculares	
	

Los	 39	 SSR	 habían	 sido	 seleccionados	 de	 manera	 que	 estos	 se	 situaran	 uniformemente	

distribuidos	por	el	genoma.	Por	este	motivo	nos	encontramos	tal	como	se	muestra	en	 la	tabla	5	cinco	

marcadores	de	este	tipo	en	el	grupo	de	ligamiento	1H,	otros	cinco	en	los	grupos	2H1	y	6H,	cuatro	en	los	

grupos	3H	y	4H,	seis	en	el	grupo	1H	y	5H	y	nueve	en	el	grupo	7H	distribuidos	en	cinco	SSR	en	el	subgrupo	

7H1	y	 cuatro	en	el	 7H2.	 El	microsatélite	 scssr7970	 resulto	 ser	polimórfico	para	dos	 loci	 distintos	que,	

aunque	mapearon	ambos	en	el	grupo	7H1,	 lo	hicieron	en	posiciones	bien	distintas,	como	vemos	en	 la	

tabla	5.	Por	tanto,	nos	encontramos	con	40	marcadores	microsatélites.	Mientras	que	la	situación	en	el	

mapa	 obtenido	 de	 los	 siete	 marcadores	 intragénicos	 utilizados	 corresponde	 a	 la	 esperada,	 como	

describe	la	tabla	4.	

	

Nombre	del	SSR	 Barbarrosa	(pb)	 Nevada	(pb)	 G.	L.	 Posición	(cM)	

Bmag0211	 186	 180	 1H	 64,739	

HvALAAT	 199	 202	 1H	 68,014	

Bmac0032	 237	 217	 1H	 104,387	

Bmag382	 109	 109	 1H	 125,291	

HvHVA1	 151	 154	 1H	 134,098	

Bmac0134	 168	 148	 2H1	 4,699	

HVM36	 110	 112	 2H1	 16,597	

Bmac132	 191	 189	 2H1	 69,192	

Bmac93	 157	 159	 2H1	 70,398	

Bmag0378	 139	 149	 2H1	 91,359	

Bmac67	 173	 179	 3H	 65,715	

Bmag0006	 172	 176	 3H	 71,306	

Bmag0225	 148	 164	 3H	 99,199	

Bmag0013	 165	 157	 3H	 129,806	

HVM03	 178	 210	 4H	 12,186	

Bmag353	 122	 114	 4H	 32,374	

HVMLOH1A	 183	 175	 4H	 68,232	

HdAMYB	 211	 192	 4H	 106,309	

Tabla	5.	Resultados	del	tamaño	de	banda	de	los	distintos	microsatélites	en	los	dos	parentales,	así	como	su	posición	en	los	grupos	de	ligamiento	

obtenidos	en	el	mapa	de	la	población	de	estudio.	
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Nombre	del	SSR	 Barbarrosa	(pb)	 Nevada	(pb)	 G.L.	 Posición	(cM)	

GBM1176	 282	 288	 5H	 62,867	

Bmac0113	 181	 197	 5H	 90,057	

HvHEM-H1	 200	 196	 5H	 94,436	

EBmac970	 192	 190	 5H	 103,897	

HvLEU	 171	 167	 5H	 127,965	

scssr15334	 192	 176	 5H	 155,472	

scssr09041	 168	 146	 5H	 262,151	

Bmac0316	 165	 139	 6H	 2,3	

Bmag500	 164	 176	 6H	 19,58	

Bmag0173	 124	 150	 6H	 54,603	

Ebmac0806	 158	 170	 6H	 91,662	

Bmac40	 226	 220	 6H	 155,136	

scssr07970	 277	 293	 7H1	 22,671	

scssr07970b	 220	 181	 7H1	 116,3	

HVM04	 198	 204	 7H1	 23,26	

Bmag0206	 251	 247	 7H1	 26,498	

Bmag0120	 260	 230	 7H1	 63,183	

Bmac156	 159	 143	 7H2	 9,82	

scssr4056	 146	 188	 7H2	 17,935	

Bmag0135	 138	 161	 7H2	 19,606	

HVGLB2	 212	 nulo	 7H2	 25,167	

Tabla	5.	Continuación.	Resultados	del	tamaño	de	banda	de	los	distintos	microsatélites	en	los	dos	parentales,	así	como	su	posición	en	los	grupos	

de	ligamiento	obtenidos	en	el	mapa	de	la	población	de	estudio.	

	

Los	restantes	marcadores	utilizados	en	el	mapa	son	de	tipo	DArT,	utilizándose	de	toda	la	batería	

obtenida	en	el	microarray,	los	que,	siendo	polimórficos,	tenían	un	PIC	adecuado	para	la	utilización	en	la	

realización	el	mapa	genético.		
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3.2	Mapa	genético	
	

El	mapa	genético	obtenido	está	compuesto	por	un	total	de	nueve	grupos	de	ligamiento	como	

observamos	en	la	figura	5.		

	

Figura	5.	Mapa	obtenido	con	la	población	NxBxB.	En	color	negro	están	marcados	los	marcadores	de	tipo	DArt,	en	verde	los	SSR	y	en	rojo	los	

marcadores	intragénicos.	

El	mapa	consta	de	un	total	de	347	marcadores,	de	los	cuales	300	son	de	tipo	DArT,	distribuidos	

en	un	total	de	1203,3	cM	distribuidos	en	los	nueve	grupos	de	ligamiento	obtenidos.	Los	marcadores	se	

distribuyen	de	la	siguiente	manera,	tal	y	como	vemos	en	la	tabla	6.	

a.! Grupo	1H:	con	45	marcadores	y	una	longitud	de	183,7	cM.	En	este	grupo	nos	encontramos	

el	marcador	de	HvFT3,	gen	candidato	a	ppdH2,	en	la	posición	115,2.	

b.! Grupo	2H1:	con	un	total	de	33	marcadores	y	una	longitud	de	91,4	cM.	En	él	se	encuentran	

los	marcadores	del	gen	CO4	y	el	marcador	SNP22,	correspondiente	al	gen	ppdH1	en	las	

posiciones	89,4	y21,9	respectivamente.	
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c.! Grupo	2H2:	Con	un	total	de	20	marcadores,	 todos	ellos	de	 tipo	DArT,	distribuidos	en	52,3	

cM.	

d.! Grupo	 3H:	 con	 57	 marcadores	 en	 una	 longitud	 de	 184,6	 cM.	 En	 él	 mapea	 denso	 en	 la	
posición	122.	

e.! Grupo	4H:	con	26	marcadores	distribuidos	en	106,6	cM.	Aquí	se	encuentra	el	marcador	para	

el	gen	VRNH2	en	la	posición	98,3.	

f.! Grupo	5H:	 con	59	marcadores	y	un	 total	de	264	cM.	En	él	 se	encuentran	el	 gen	 shr	en	 la	

posición	 170,4	 y	 los	 dos	 marcadores	 utilizados	 para	 mapear	 el	 gen	 VRNH1,	 el	 cual	 se	

encuentra	en	la	posición	210.	

g.! Grupo	6H:	con	49	marcadores	distribuidos	en	179,2	cM.	

h.! Grupo	7H1:	con	42	marcadores,	de	los	cuales	5	son	microsatélites,	en	116,3	cM.	

i.! Grupo	7H2:	con	16	marcadores,	4	de	ellos	microsatelites,	en	25,2	cM.	

	

Grupo	 Longutud	
(cM)	

N	total	de	
marcadores	 SSR	 otros	 densidad	

(marcador/cM)	

1H	 183,7	 45	 6	 HvFT3	 0,245	

2H1	 91,4	 33	 5	 CO4	y	SNP22	 0,361	

2H2	 52,3	 20	 0	
	

0,382	

3H	 184,6	 57	 4	 denso	 0,309	

4H	 106,6	 26	 4	 ZCCTHa	 0,244	

5H	 264	 59	 7	 shr	y	VRNH1	 0,223	

6H	 179,2	 49	 5	
	

0,273	

7H1	 116,3	 42	 5	
	

0,361	

7H2	 25,2	 16	 4	 		 0,635	

Total	 1203,3	 347	 40	 7	 0,288	

Tabla	6.	Resumen	del	mapa	NxBxB	donde	nos	encontramos	el	número	de	marcadores	distribuidos	por	tipo	y	grupo	de	ligamiento,	así	como	la	

longitud	total	y	por	grupo	y	sus	densidades.	
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4. Discusión	
	

En	un	primer	lugar,	nos	encontramos	con	que	el	mapa	obtenido	a	partir	de	los	347	marcadores	

polimórficos	para	la	población	de	estudio	tiene	9	grupos	de	ligamiento,	en	vez	de	7	grupos	que	sería	lo	

propio	en	cebada.	Además,	 los	marcadores	no	se	encuentran	distribuidos	homogéneamente	a	 lo	 largo	

de	estos,	sino	que	se	encuentran	formando	grupos.	

	 El	 mapa	 obtenido	 con	 esta	 población	 coincide	 con	 la	 posición	 relativa	 de	 los	 marcadores	

utilizados	para	este	estudio	 con	mapas	previos	 (Ramsay	et	 al,	 2000;	 Szücs	 et	 al,	 2009;	Vahrsney	et	 al		

2007;	Wenzl	et	al,	2006;	GrainGenes),	por	tanto	podemos	concluir	que	este	mapa	es	correcto	para	su	

utilización	en	trabajos	posteriores	para	 la	búsqueda	de	QTL.	En	 la	 figura	6	observamos	 la	comparativa	

entre	el	mapa	obtenido	para	 la	población	NxBxB	y	el	mapa	consenso	de	DArTs	de	Wenzl	et	al	 (2006).	

Aquí	podemos	observar	como	la	distribución	relativa	de	 los	marcadores	tipo	DArTs	y	microsatélites	es	

altamente	similar	entre	ambos	mapas,	coincidiendo	incluso	en	la	posición	relativa	del	gen	shr,	mapeado	

en	el	cromosoma	5H.	
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	 El	hecho	de	encontrarnos	con	9	grupos	es	fácilmente	explicable,	ya	que	puede	que	existan	zonas	
del	 genoma	 no	 polimórficas	 en	 la	 población	 que	 nos	 llevan	 a	 un	 “agujero”	 en	 las	 frecuencias	 de	
recombinación	tan	grande	que	derivan	en	asignar	a	dos	grupos	diferentes	lo	que	realmente	está	en	uno	
solo.	Esto	es	lo	que	sucede	con	los	grupos	2H	que	lo	tenemos	dividido	en	2H1	y	2H2	y	el	grupo	7H	que	se	
encuentra	dividido	en	7H1	y	7H2.		

En	 el	 caso	 de	 2H	 esta	 división	 está	 causada	 por	 la	 selección	 previa	 que	 tuvo	 la	 población	 de	
estudio,	 utilizando	 para	 obtener	 la	 población	 solamente	 las	 líneas	 de	 seis	 carreras.	 Se	 sabe	 que	 este	
carácter	está	controlado	por	el	gen	!"#$	el	cual	se	encuentra	en	el	grupo	2H	(Franckowiak	y	Lundqvist,	
1997;Komatsuda	et	al,	1998)	y	haciendo	una	comparación	con	el	mapa	consenso	de	DArTs		(Wenzl	et	al,	
20016)	y	el	mapa	de	 la	población	Oregon	Wolfe	Barley	(Szücs	et	al,	2009)	en	el	cual	se	 integran	tanto	
DArTs	como	el	gen	 !"#$%	se	ve	claramente	que	existe	una	zona	intermedia	entre	 los	grupos	2H1	y	2H2	
donde	se	encuentra	este	gen	(ver	figura	8).Por	tanto,	en	estas	 líneas	está	fijado	dicho	carácter,	 lo	que	
implica	que	existe	una	baja	tasa	de	recombinación	en	esta	región.	

También	debemos	señalar	que	podemos	observar	una	región	no	informativa	en	cromosoma	4H,	
ya	que	el	principio	de	este,	no	se	encuentra	en	el	mapa	de	NxBxB,	región	donde	se	encuentra	el	gen	int-
c,	otro	gen	implicado	en	la	determinación	de	que	sean	cebadas	de	seis	o	dos	carreras	(Druka	et	al,	2011).	

	

Figura	8.	Comaparativa	de	los	grupos	de	ligamiento	2H	(izquierda)	y	7H	(derecha)	del	mapa	consenso	de	DArTs	(Wenzl	et	al,	2006)	con	los	
grupos	de	ligamiento	2H1,	2H2,	7H1	y	7H2	del	mapa	obtenido	con	la	poblacion	NxBxB.	En	ella	nos	encontramos	de	color	rojo	los	marcadores	de	
tipo	DArT	que	son	comunes	en	ambos	mapas	y	en	color	verde	los	microsatelites	comunes.	Se	encuentra	tambien	marcado	en	color	azul	el	gen	
!"#$&en	el	grupo	2H	del	mapa	consenso.	
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	 44	

Algo	 similar	 ocurre	 con	 el	 grupo	 7H,	 dividido	 en	 dos	 grupos	 (7H1	 y	 7H2)	 debido	 a	 la	 baja	
frecuencia	 de	 recombinación.	 En	 este	 caso	 nos	 encontramos	 que	 esto	 ocurre	 en	 la	 región	 donde	 se	
encuentra	el	gen	'() *+, 	(+!-.$ )	el	cual	no	segrega	en	la	población	de	estudio.	Al	parecer,	esto	abarca	
una	amplia	región	próxima	a	este	ya	que	si	nos	fijamos	en	las	homologías	existentes	tanto	con	el	mapa	
de	ligamiento	de	Wenlz	et	al	(2006)	y	la	homología	de	este	con	el	mapa	(bin	Map)	de	Marcel	et	al	(2007)	
observamos	 que	 el	 vacío	 existente	 en	 el	 mapa	 NxBxB	 abarca,	 usando	 la	 terminología	 de	 Marcel	 et	
al(2007)	 desde	 finales	 del	 bin	 3,	 donde	 se	 encuentra	 el	 ultimo	 marcador	 DArT	 homólogo	 al	 mapa	
consenso	 de	 DArTs	 del	 grupo	 7H1,	 el	 bPb-7399,	 a	 finales	 del	 bin	 7,	 donde	 mapea	 el	 primer	 DArT	
homologo	 al	 grupo	 7H2	 (bPb-8833).	 Lo	 que	 nos	 lleva	 a	 una	 pérdida	 de	 una	 región	 importante	 del	
cromosoma	7H,	por	lo	que	debemos	tenerlo	en	cuenta	a	la	hora	de	buscar	caracteres	cuantitativos.		

	 Por	 otro	 lado,	 la	 utilización	 de	 DArTs	 nos	 ha	 llevado	 a	 obtener	 un	 mapa	 en	 el	 cual	 los	
marcadores	se	encuentran	agrupados	en	zonas	concretas	con	distancias	muy	pequeñas	entre	sí,	siendo	
imposible	el	conseguir	un	mapa	saturado	con	distancias	entre	marcadores	de	un	centimorgan.	Incluso	se	
han	 eliminado	 una	 gran	 cantidad	 de	marcadores	 tipo	DArT	 que	mapeaban	 exactamente	 en	 la	misma	
posición	 que	 otro	 si	 incluido	 en	 el	mapa.	 Si	 observamos	 el	mapa	 consenso	 de	 DArTs	 de	Wenlz	 et	 al	
(2006)	observamos	que	existe	este	mismo	problema	(figura	7).	

Este	 problema	 se	 debe	 a	 la	 propia	 metodología	 de	 los	 DArTs	 cuyos	 clones	 a	 hibridar	
posteriormente,	procedentes	de	la	librería	previamente	creada,	se	encuentran	en	zonas	muy	próximas	
del	genoma	o	en	lugares	idénticos.	Esto	podría	ser	debido	a	que	la	enzima	de	restricción	utilizada,	/#01,	
podría	cortar	en	distintos	sitios	en	las	distintas	variedades	utilizadas	para	la	creación	de	la	librería,	lo	que	
podría	 haber	 provocado	 la	 creación	 de	 distintos	 clones,	 que	 posteriormente	 fueron	 asignados	 como	
marcadores	diferentes,	 pero	en	 realidad,	 coinciden	 con	 la	misma	 zona	del	 genoma.	 Este	problema	 se	
intentó	 subsanar	 mediante	 el	 anclaje	 en	 el	 mapa	 de	 otro	 tipo	 de	 marcadores,	 como	 fueron	 los	
microsatélites.	Pero	a	pesar	de	todo,	nos	seguimos	encontramos	regiones	donde	existen	vacíos	de	más	
de	diez	centimorgans,	 lo	que	se	traduce	en	una	densidad	media	relativamente	baja,	0,288	marcadores	
por	centimorgan,	o	lo	que	es	lo	mismo,	una	media	de	un	marcador	cada		3,5	cM,	con	el	inconveniente	
señalado	 anteriormente	 de	 que	 estos	 no	 se	 encuentran	 uniformemente	 distribuidos,	 ya	 que	 como	
observamos	al	comparar	 las	densidades	en	 los	distintos	grupos,	nos	encontramos	con	densidades	que	
oscilan	de	un	marcador	cada	1,6	cM	en	el	grupo	7H2	a	un	marcador	cada	4,1	cM	como	es	el	caso	de	los	
grupos	1H	y	4H.	

	 Por	otro	lado,	nos	encontramos	que	una	característica	de	esta	población	es	que,	al	derivar	de	un	
retrocruzamiento,	las	frecuencias	esperadas	de	alelos	no	son	iguales	para	los	dos	parentales	(1:1),	como	
ocurre	 en	 poblaciones	 derivadas	 tanto	 de	 dihaploides	 como	 de	 RILs	 procedentes	 de	 cruzamientos	
simples,	sino	que	se	espera	una	distribución	3:1	(3B:1N).	Debido	a	esto,	debemos	tener	en	cuenta	que	el	
poder	 de	 resolución	 de	 la	 prueba	 es	menor,	 a	 pesar	 de	 usar	 algoritmos	 que	 tienen	 en	 cuenta	 dichas	
frecuencias.	 Por	 esto	 mismo,	 a	 la	 hora	 de	 usar	 este	 mapa	 genético	 para	 la	 detección	 de	 caracteres	
cuantitativos	 debemos	 tener	 en	 cuenta	 que	 algunos	 QTL	 de	 efecto	 pequeño	 podrían	 quedar	
enmascarados,	lo	que	no	quita	que	queden	bien	reflejados	los	QTL	con	mayor	efecto.	
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	 Por	todo	lo	dicho	anteriormente,	concluimos	que	el	mapa	de	la	población	(Nevadax	Barbarrosa)	
x	 Barbarrosa	 (NxBxB)	 finalmente	 es	 considerado	 válido	 para	 su	 utilización	de	 detección	de	 caracteres	
cuantitativos	 que	 nos	 ocupa	 en	 los	 capítulos	 posteriores	 de	 este	 trabajo,	 teniendo	 en	 cuenta	 las	
características	del	mismo	ya	descritas.	Destacando	también,	el	hecho	de	que	este	mapa	procede	de	una	
población	no	exótica,	 sino	de	una	población	directamente	aplicada	en	un	plan	de	mejora	genética	de	
cebada,	por	lo	que	los	posteriores	resultados	tienen	una	aplicación	directa	para	la	obtención	de	nuevas	
variedades	comerciales.	

	

	

	 	



	

	

	

	

Capítulo	tercero:	

Control	genético	de	las	distintas	fases	de	
desarrollo	hasta	espigado	en	una	población	

de	cebada	
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	 El	desarrollo	de	un	cultivo	se	define	como	una	secuencia	de	eventos	fenológicos	controlados	por	
el	genotipo,	el	ambiente	(principalmente	temperatura	y	fotoperiodo)	y	su	interacción	(García	del	Moral	
et	 al,	 2002).	 Considerando	 los	 cambios	 que	 ocurren	 en	 el	 ápice,	 el	 tiempo	 hasta	 la	 antesis	 puede	
dividirse	en	tres	fases:	producción	de	hojas	(fase	vegetativa),	producción	de	espiguillas	(fase	temprana	
reproductiva)	y	crecimiento	de	la	espiga	(fase	reproductiva	tardía,	 la	cual	ocurre	durante	la	elongación	
del	tallo	(Appleyard	et	al.,	1982;	Slafer	y	Rawson,	1994).	Varios	autores	han	demostrado	la	variabilidad	
fenotípica	 de	 la	 duración	 de	 las	 tres	 fases,	 comparando	 diferentes	 grupos	 de	 cultivares,	 e	 incluso	 la	
variabilidad	de	la	fase	reproductora	tardía	en	variedades	con	tiempo	de	antesis	similares	(Appleyard	et	
al.,	 1982;	 Kernich	 et	 al.,	 1995,	 1997).	 Por	 otro	 lado,	 la	 respuesta	 a	 vernalización,	 fotoperiodo	 y	
temperatura	puede	diferir	enormemente	tanto	entre	genotipos	como	entre	fases	(y	relativamente	esta	
variación	entre	fases	puede	ser	mayormente	independiente	(Slafer	y	Rawson,	1994;	Miralles	y	Richards,	
2000;	González	et	al.,	2002).	Esta	evidencia	ha	llevado	a	estos	autores	a	sugerir	que	las	diferentes	fases	
desde	la	siembra	hasta	la	antesis	podrían	estar	bajo	distintos	mecanismos	de	control	genético	(Digel	et	
al,	2015)	y	que	estas	fases	podrían	manipularse	sin	cambiar	el	tiempo	total	hasta	antesis	(Slafer	et	al.,	
1996).		

Los	 caracteres	 fenológicos	 poseen	 una	 importancia	 crítica	 ya	 que	 ellos	 no	 sólo	 confieren	 una	
adaptabilidad	 a	 ambientes	 particulares,	 sino	 también	 una	 influencia	 en	 la	 mejora	 del	 rendimiento	 a	
través	 del	 incremento	 del	 potencial	 de	 rendimiento,	 aunque	 el	 rendimiento	 se	 va	 formando	
continuamente	desde	 la	siembra	hasta	 la	madurez	de	 la	espiga	 (Slafer	y	Rawson,	1994),	el	periodo	de	
elongación	del	tallo	es	crítico	ya	que	es	donde	se	define	la	antesis	definiéndose	el	número	de	espiguillas	
fértiles,	 lo	 cual	 se	 traducirá	 en	 el	 número	 final	 de	 granos	 (Fischer,	 2007;	Miralles	 y	 Slafer,	 2007).	 Por	
tanto,	se	ha	propuesto	que	la	longitud	de	la	duración	de	la	fase	de	elongación	del	tallo,	sin	modificar	el	
tiempo	total	hasta	antesis,	podría	 incrementar	el	número	de	granos	por	metro	cuadrado	(Slafer	et	al.,	
2005)	 y,	 por	 lo	 tanto	 ,	 el	 potencial	 de	 rendimiento	del	 grano	en	 cereales	 de	 grano	pequeño	 (Fischer,	
2007,	2008;	Miralles	y	Slafer,	2007)	ya	que	el	peso	del	grano	es	mucho	más	estable	que	el	número	de	
granos	 en	 cereales	 de	 grano	 pequeño	 (Peltonen-Sainio	 et	 al,	 2007),	 incluyendo	 la	 cebada	 (García	 del	
Moral	et	al,	2002).		

Durante	 la	 fase	 de	 elongación	 del	 tallo,	 la	 muerte	 de	 las	 espiguillas	 coincide	 con	 el	 rápido	
crecimiento	de	tallo	y	espiga,	los	cuales	se	encuentran	en	competencia	por	asimilados	(Kirby,	1988)	y	se	
ha	demostrado	que	la	duración	de	la	fase	de	elongación	del	tallo	puede	correlacionarse	con	el	número	
de	espiguillas	 fértiles	en	antesis	 (González	et	al.,	2003a)	y,	en	consecuencia,	el	número	de	granos	por	
metro	 cuadrado	 (Miralles	 et	 al,	 2000;	 González	 et	 al,	 2003b).	 También	 se	 ha	 demostrado	
específicamente	 en	 cebada	 que	 podría	 haber	 más	 potencial	 para	 aumentar	 el	 número	 de	 granos	 al	
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reducir	el	nivel	de	aborto	de	espiguillas	(que	ocurre	durante	el	alargamiento	del	tallo)	que	el	hecho	de	
aumentar	el	número	máximo	de	primordios	de	espiguillas	(Kernich	et	al.,	1997).	

Por	todos	estos	motivos	el	control	genético	de	la	duración	de	las	fases	de	pre-espigado	posee	un	
interés	crucial	para	mejorar	el	potencial	de	rendimiento	del	cultivo	de	la	cebada.	Pero	a	pesar	de	esta	
importancia	ampliamente	demostrada,	pocos	estudios	al	 respecto	hay	sobre	 las	evidencias	del	control	
genético	de	la	duración	de	estas	fases,	la	mayoría	de	ellos	realizados	en	trigo	(Whitechurch	et	al,	2007;	
González	et	al,	2002;	González	et	al,	2005;	Lewis	et	al,	2008).	

	 En	este	sentido,	Borràs	et	al	 (2009),	no	encontró	correlaciones	genéticas	entre	 las	 fases	hasta	
encañado	de	la	planta	y	elongación	del	tallo	en	la	población	Henni	x	Meltan,	la	cual	a	pesar	de	derivar	de	
dos	 cultivares	 primaverales	 del	 norte	 de	 Europa,	 posee	 una	 alta	 variabilidad	 genética,	 segregación	
transgresiva	 y	 heredabilidad	 para	 ambas	 fases.	 Borràs-Gelonch	 et	 al.	 (2010)	 encontró	 algunos	 QTL	
responsables	de	las	diferencias	del	control	genético	de	ambas	fases	en	esta	población,	la	cual	no	segrega	
para	los	principales	genes	de	desarrollo.	Mientras	que	Borràs-Gelonch	et	al	(2012)	realizó	un	estudio	de	
estas	características	en	la	población	Steptoe	x	Morex,	la	cual	sí	segrega	para	dichos	genes	(Hayes	et	al,	
1993;	Kikuchi	et	al,	2009).	Bajo	este	fondo	genético	la	duración	de	la	fase	hasta	encañado	y	la	duración	
de	la	fase	de	elongación	del	tallo	no	correlacionaban,	lo	que	parece	indicar	control	genético	diferencial.	
Para	 la	 fase	 de	 encañado	 los	 mayores	 efectos	 se	 debieron	 al	 gen	 //2 *+3&y	 a	 4567 	 en	 la	 fase	 de	
elongación	del	 tallo,	 además	de	otra	 serie	de	QTL	con	pocos	o	nulos	efectos	en	el	 tiempo	 total	hasta	
espigado.	

Por	tanto,	este	capítulo	de	tesis	tratará	de	dilucidar	estos	aspectos	tanto	para	la	duración	de	las	
fases	 de	 pre-espigado,	 como	número	 de	 hojas	 desarrolladas	 en	 cada	 una	 de	 las	 fases	 de	 estudio,	 así	
como	las	correlaciones	tanto	entre	ambos	caracteres	(número	de	hojas	y	duración	en	tiempo	térmico),	
como	 entre	 fases.	 Para	 ello	 se	 ha	 utilizado	 un	 fondo	 genético	 distinto	 que	 también	 segrega	 para	 los	
principales	 genes	de	desarrollo	de	 respuesta	a	 fotoperiodo	y	 vernalización,	por	 lo	que,	para	 tratar	de	
resolver	 el	 papel	 en	 el	 control	 genético	 de	 dichas	 fases	 por	 parte	 de	 estos	 genes,	 se	 han	 aplicado	
ambientes	controlados	extremos,	con	distintos	 tratamientos	de	vernalización	y	 fotoperiodo,	con	el	 fin	
de	 encontrar	 como	 afectan	 estas	 variables	 ambientales	 a	 las	 distintas	 fases	 de	 pre-espigado.	
Paralelamente,	se	tratará	de	seleccionar	las	líneas	que	podrían	tener	un	potencial	ajuste	del	tiempo	de	
encañado/elongación	del	tallo	sin	afectar	al	tiempo	total	hasta	espigado	con	el	fin	de	potenciar	la	fase	
de	llenado	de	grano	y	por	tanto,	el	rendimiento.	
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2.1	Población	y	material	vegetal	utilizados	

	

La	 población	 utilizada	 para	 este	 estudio	 fue	 la	 población	 de	 185	 líneas	 BC1F5	 (Nevada	 x	
Barbarrosa)	 x	 Barbarrosa	 (NxBxB)	 descrita	 en	 el	 anterior	 capitulo,	 utilizándose	 el	 mapa	 genético	
obtenido	en	este	último	para	realizar	la	detección	de	caracteres	cuantitativos	(QTL).	

	

2.2	 Caracterización	 fenológica	 de	 la	 población	 NxBxB	 para	 la	 detección	 de	 las	
distintas	fases	de	desarrollo	

Para	 el	 estudio	 fenológico	 se	 realizaron	 ensayos	 en	 ambiente	 controlado,	 manipulando	 las	
condiciones	de	temperatura	y	fotoperiodo	según	el	tratamiento	que	se	quería	estudiar.	Los	caracteres	
medidos	 en	 ambos	 tipos	 de	 ensayos,	 fueron	 los	 que	 posteriormente	 se	 utilizaron	 para	 su	 análisis	 y	
detección	de	QTL.	

Estos	ensayos	se	realizaron	en	los	invernaderos	de	cereales	del	Instituto	Tecnológico	Agrario	de	
Castilla	 y	 León	 durante	 la	 campaña	 2008/2009.	 En	 ellos	 se	 aplicó	 la	 combinación	 de	 dos	 factores:	
vernalización	y	 fotoperiodo	 resultando	cuatro	 tratamientos	diferentes:	 fotoperiodo	 largo	 (17	horas	de	
luz)	 vernalizado	 (VL);	 fotoperiodo	 corto	 (10	 horas	 de	 luz)	 vernalizado	 (VS),	 fotoperiodo	 largo	 no	
vernalizado	(L)	y	fotoperiodo	corto	no	vernalizado	(S)(ver	tabla	7).		

	

" ! # ! $" ! $# !

%&!'()*+,-.+/& ! %&!'()*+,-.+/& ! $()*+,-.+/& ! $()*+,-.+/& !

!"#$ %&'(')*$ +,$ -*.%/$ +,$
0.1*$

!"#$ %&'(')*$ +,$ -*.%/$ +,$
0.1*$ 2$/,(%#%/ $ 2$/,(%#%/ $

$$ $ 345$#*&-,$245$+1%$ 345$#*&-,$245$+1%$

0&1&2()-&/&!,+)3& ! 0&1&2()-&/&!4&)1&! 0&1&2()-&/&!,+)3& ! 0&1&2()-&/&!4&)1&!

67$-*.%/$+,$)'8$ 69$-*.%/$+,$)'8$ 67$-*.%/$+,$)'8$ 69$-*.%/$+,$)'8$

Tabla	7.	Tabla	donde	quedan	representados	los	cuatro	ensayos	realizados	en	el	estudio,	con	los	tratamientos	aplicados	en	cada	caso.	

La	 vernalización	 consistió	 en	 8	 semanas	 con	 temperaturas	 de	 4ºC	 durante	 la	 noche	 y	 8ºC	
durante	el	día	y	tras	estas	ocho	semanas	en	las	que	se	mantuvieron	las	plantas	en	las	cámaras	de	frío	del	
mismo	centro,	se	llevaron	a	los	invernaderos	para	mantener	temperaturas	entre	20ºC	durante	el	día	y	
10ºC	noche.		

En	el	caso	de	los	ensayos	sin	vernalizar,	se	realizó	la	siembra	dos	semanas	antes	de	terminar	el	
periodo	de	 vernalización	de	 los	ensayos	anteriores,	 con	el	 fin	de	que	 todas	 las	plantas	 acumularan	el	
mismo	tiempo	térmico	y	se	encontraran	en	el	mismo	grado	de	desarrollo.	En	este	caso,	las	temperaturas	
se	 mantuvieron	 entre	 20ºC	 durante	 el	 día	 y	 10ºC	 en	 la	 noche	 durante	 todo	 el	 ciclo.	 En	 el	 caso	 del	
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fotoperiodo	 corto	 se	mantuvieron	 10	 horas	 de	 luz	 hasta	 el	 15	 de	 diciembre,	 ya	 que	 a	 partir	 de	 este	
momento	se	aprovechó	el	fotoperiodo	natural.	
	

En	 todos	 los	 casos	 se	 sembraron	 seis	 semillas	 BC1F5	 procedentes	 de	 espigas	 individuales	 de	
cada	 línea,	 además	 de	 los	 parentales	 y	 los	 testigos	 Cierzo,	 Graphic	 e	 Hispanic.	 A	 continuación	 se	
anotaron	las	fechas	de	nascencia,	de	manera,	que	tras	las	ocho	semanas	del	periodo	de	vernalización	y	
las	dos	semanas	de	germinación,	según	procediera,	se	eligieron	las	tres	plantas	de	cada	línea	para	cada	
uno	 de	 los	 ambientes	 que	 eran	 similares	 eran	 entre	 sí	 en	 tamaño	 y	 fecha	 de	 nascencia.	 Estas	 se	
colocaron	en	los	invernaderos	en	macetas	independientes	siguiendo	un	diseño	experimental	aleatorio,	
de	forma	que	cada	ensayo	constara	de	tres	repeticiones.	

En	todos	los	casos	se	evaluó:	

¥$ el	 índice	 de	 Haun	 (Haun	 1973),	 tomándose	 como	 referencia	 el	 tallo	 principal	 y	
valorándose	éste	cada	dos	días,		

¥$ el	número	de	días	hasta	el	espigado		y	hoja	bandera,	
¥$ el	número	de	hojas	totales	de	este	mismo	tallo	(TL)	y		
¥$ el	número	de	hojas	situadas	a	una	altura	al	primer	nudo	menor	a	2,5	centímetros,	así	

como	la	altura	al	nudo	menor	a	2,5	centímetros	y	la	altura	total	al	nudo	situado	a	más	
de	2,5	centímetros	de	cada	planta	con	el	fin	de	estimar	el	número	de	hojas	basales	(BL),	
que	corresponde	al	número	de	hojas	que	ha	formado	la	planta	antes	de	encañar,	lo	cual	
nos	da	idea	de	la	necesidad	o	no	de	cada	línea	a	vernalizar	debido	a	que	este	parámetro	
nos	marca	el	momento	de	la	inducción	de	floración	dependiendo	de	su	necesidad	o	no	
a	acumular	horas	de	 frío	y/o	de	 luz.	De	esta	manera	 se	pueden	clasificar	 las	distintas	
líneas	 en	 líneas	 de	 invierno	 o	 de	 primavera,	 ya	 que	 está	 claro	 que	 en	 cebada	 la	
diferenciación	 del	 ápice	 del	 tallo	 para	 la	 formación	 de	 la	 espiga	 y	 el	 inicio	 del	
alargamiento	 del	 tallo	 son	 dos	 fenómenos	 controlados	 por	 diferentes	 mecanismos	
genéticos	(Appleyard	et	al,	1982;		Kernich	et	al,	1995,	1997;	Digel	et	al,	2015).	Esto	hace	
que,	en	variedades	de	primavera,	de	poca	 sensibilidad	al	 fotoperiodo,	en	condiciones	
de	 fotoperiodo	 largo,	 la	 duración	 del	 período	 de	 inicio	 de	 encañado	 a	 espigado	 sea	
mayor	que	en	variedades	de	invierno	sensibles	al	fotoperiodo.	

Finalmente	los	parámetros	evaluados	para	realizar	la	disección	genética	de	las	distintas	fases	de	
desarrollo	hasta	espigado	fueron:	

¥$ el	número	de	hojas	totales	(TL)	y	basales	(BL),	
¥$ el	número	de	hojas	caulinares	(SEL)	como	la	diferencia	entre	el	número	de	hojas	totales	

menos	las	basales	(TL-BL),	
¥$ los		tiempos	térmicos	utilizando	los	datos	obtenidos	de	los	termo	hidrógrafos	instalados	

en	los	distintos	invernaderos	obteniéndose:		
a.! el	tiempo	térmico	desde	nascencia	hasta	encañado	(J),		
b.! el	tiempo	térmico	desde	nascencia	hasta	llegar	al	estado	de	hoja	bandera		(FL)	y		
c.! el	tiempo	térmico	desde	nascencia	hasta	espigado	(F)	y		
d.! el	 tiempo	 térmico	 para	 la	 elongación	 del	 tallo	 principal	 (SE)	 como	 el	 tiempo	

térmico	desde	encañado	o	estado	de	doble	arruga	del	ápice	(primordios	folial	y	
floral)	hasta	alcanzar	el	estado	de	hoja	bandera	(de	J	a	FL),	

e.! el	filocrono	(PHY),	como	tiempo	térmico	para	que	se	desarrolle	una	hoja	y	
f.! se	determinó	también	el	ratio	entre	el	tiempo	térmico	de	elongación	del	tallo	y	

el	tiempo	térmico	hasta	encañado	(SE/J),	el	cual	se	ha	observado	tener	una	alta	
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heredabilidad	 en	 otras	 poblaciones	 de	 cebada	 (Borràs-Gelonch	 et	 al,2010;	
Borràs-Gelonch	 et	 al,2012)	 y	 bajos	 efectos	 de	 la	 interacción	 genotipo	 por	
ambiente	(Borràs-Gelonch	et	al,2012).	

2.3	Metodología	de	los	análisis	estadísticos	empleados		

	

2.3.1	Análisis	preliminares:	Estadística	descriptiva	

	

Con	 el	 fin	 de	 resumir	 y	 ver	 más	 claramente	 todos	 los	 parámetros	 estudiados	 se	 realizó	 un	
análisis	 estadístico	 descriptivo	 de	 todos	 ellos	 en	 cada	 uno	de	 los	 ensayos	 realizados,	 tanto	 de	 campo	
como	de	invernadero,	empleándose	los	estadísticos:	media	poblacional,	desviación	standard,	máximo	y	
mínimo,	así	como	las	medias	de	los	dos	parentales,	Barbarrosa	y	Nevada.		

Así	mismo	se	ha	realizado	un	estudio	de	las	correlaciones	de	los	distintos	caracteres	estudiados	
en	 cada	 fase	 de	 pre-espigado,	 número	 de	 hojas	 y	 tiempo	 térmico,	 y	 entre	 las	 distintas	 fases.	 Se	 ha	
utilizado	el	 coeficiente	de	correlación	de	Pearson,	 considerándose	 significativas	aquellas	 correlaciones	
con	un	grado	de	significación	igual	o	menor	al	0,05.	Para	ello	se	ha	utilizado	el	estadístico	correlación	en	
GenStat	12	(Payne	2009),	el	cual	calcula	dicho	parámetro.	

	

	

2.3.2	Análisis	de	varianza	

	

En	primer	lugar,	se	llevó	a	cabo	un	análisis	de	varianza	(ANOVA)	para	cada	carácter	estudiado,	
en	el	conjunto	de	los	cuatro	ambientes	de	este	estudio.		

El	objetivo	de	este	análisis	es	una	primera	aproximación	a	 la	detección	de	posibles	diferencias	
tanto	 genotípicas	 como	 ambientales,	 a	 la	 importancia	 que	 cada	 uno	 de	 estos	 dos	 factores	 puede	
representar	en	cuanto	a	las	diferencias	totales	detectadas	y	la	identificación	de	una	posible	existencia	de	
interacción	genotipo	x	ambiente	 (GxE	en	adelante)	que	deberá	 ser	 tenida	en	cuenta,	 caso	de	 resultar	
significativa,	para	una	correcta	interpretación	de	los	resultados	y	para	definir	correctamente	el	resto	de	
la	metodología	empleada.		

El	modelo	general	utilizado	para	este	análisis	de	varianza	fue:		

Yijk	=	μ 	+	gi	+	ej	+	geij	+	bjk	+	εijk	

Siendo	Yijk	el	valor	fenotípico	del	genotipo	i-ésimo	en	el	bloque	k-ésimo	del	j-ésimo	ambiente;	μ	
la	media	total	de	todas	las	observaciones;	gi	el	efecto	del	genotipo	i-ésimo;	ej	el	efecto	del	ambiente	j-
ésimo;		geij	la	interacción	del	genotipo	i-ésimo	en	el	ambiente	j-ésimo;	bjk	el	efecto	del	bloque	k-ésimo	en	
el	ambiente	j-ésimo	y	εijk	=	componente	del	error	experimental,	o	variación	residual	de	la	observación	en	
el	 bloque	 k-ésimo	 del	 ambiente	 j-ésimo	 para	 el	 genotipo	 i-ésimo.	 Los	 efectos	 principales	 genotipo	 y	
ambiente	se	consideraron	factores	fijos	y	el	bloque	se	consideró	como	aleatorio.		
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Para	 la	 resolución	 del	 presente	 modelo	 de	 análisis	 de	 varianza	 se	 ha	 utilizado	 el	 análisis	 de	
varianza	general	del	Genstat	12	(Payne	et	al,	2009b).	

Se	realizó	también	para	todos	los	caracteres	estudiados	un	análisis	AMMI	(Additive	Main	effects	
and	Multiplicative	 Interaction)	(Mandel,	1971;	Gauch,	1988;	Zobel	et	al,	1988;	Gauch	&	Zobel	1997)	el	
cual	combina	el	análisis	de	varianza	para	los	efectos	principales	aditivos	(genotípico	y	ambiental)	con	el	
análisis	por	componentes	principales	para	la	interacción	GxE,	siendo	ampliamente	utilizado	en	ensayos	
de	rendimiento.		

El	modelo	AMMI	es	el	siguiente:		

Yijk	=	μ 	+	gi	+	ej	+	Σ	λn	cik	djk	+	θij	+	bjk	+	εijk	

Donde��μ	es	la	media	total	de	todas	las	observaciones;��gi	es	el	efecto	del	genotipo	i-ésimo;	ej	el��
efecto	del	ambiente	 j-ésimo;��	 λn	el	autovalor	del	eje	n	del	análisis	por	 componentes	principales	de	 la	
interacción;	 cik	es	 el	 vector	 propio	 unitario	 del	 genotipo	 i-ésimo	 asociado	 al	 eje	 n	 el	 cual	 puede	 ser	
interpretado	 como	 sensibilidades	 genotípicas;	 djk	 es	 el	 vector	 propio	 unitario	 del	 ambiente	 j-ésimo	
asociado	al	eje	n	y	puede	ser	interpretado	como	caracterizaciones	ambientales	(van	Eeuwijk	et	al,	2005);	
bjk	 es	 el	 efecto	 del	 bloque	 k-ésimo	 en	 el	 ambiente	 j-ésimo	 y	 θij	 	 es	 el	 residual	 de	 la	 interacción.��Los	
vectores	unitarios	son	adimensionales,	estando	las	unidades	incluidas	en	el	factor	λ.		

El	 ajuste	de	este	modelo	 se	 realiza	en	dos	etapas.	 En	 la	primera	etapa	 se	estiman	 los	efectos	
aditivos	 según	el	modelo	utilizado	para	el	análisis	de	varianza	general.	En	 la	 segunda	etapa	se	genera	
una	matriz	de	interacción	GxE	como	residuo	del	modelo	ANOVA	y	se	descompone	en	valores	singulares	
que	permiten	estimar	los	vectores	unitarios	genéticos	y	ambientales	(Romagosa	et	al,	2008).		

Las	 coordenadas	 genotípicas	 (IPCAng)	 y	 ambientales	 (IPCAne)	 se	 calculan	 multiplicando	 cada	
uno	 de	 los	 vectores	 unitarios	 por	 la	 raíz	 cuadrada	 del	 autovalor	 del	 eje	 sobre	 el	 que	 están	 definidos	
(IPCA,	Interaction	Principal	Component	Analysis).		

Los	grados	de	 libertad	para	cada	eje	definido	se	calculan	a	partir	de	 la	 fórmula	propuesta	por	
Gollob	(1968):	Gl	=	g	+	a	–	2n.	Donde	g	es	el	número	de	genotipos,	a	el	de	ambientes	y	n	el	número	de	
orden	en	la	definición	del	eje	en	el	proceso	de	componentes	principales.		

La	 suma	 de	 cuadrados	 para	 cada	 eje	 se	 obtuvo	 multiplicando	 la	 suma	 de	 cuadrados	 de	 la	
interacción	GxE	por	el	porcentaje	de	variación	retenido	en	cada	eje.		

A	 partir	 de	 aquí	 se	 puede	 completar	 una	 tabla	 estándar	 de	 análisis	 de	 varianza	 para	 la	 definición	del	
número	 de	 ejes	 que	 deben	 ser	 incluidos	 en	 el	 modelo	 (son	 significativos),	 con	 la	 obtención	 del	
estadístico	F	aproximado	(Gollob,	1968)	que	compara	los	cuadrados	medios	de	cada	eje	con	el	cuadrado	
medio	del	error	experimental	o	residuo	puro.		

Para	apoyar	en	la	decisión	del	número	de	ejes	a	seleccionar	se	puede	considerar	un	máximo	de	
explicación	de	la	interacción	basado	en	el	porcentaje	de	ruido	que	ésta	pueda	englobar	(Gauch,	1992).	
Para	dicho	cálculo	se	multiplicó	el	cuadrado	medio	del	error	experimental	por	los	grados	de	libertad	de	
la	interacción	GxE,	lo	que	nos	define	la	suma	de	cuadrados	atribuible	al	ruido	presente	en	la	interacción.	
El	 máximo	 de	 la	 suma	 de	 cuadrados	 de	 interacción,	 que	 se	 considera	 debe	 explicarse,	 se	 obtuvo	
restando	a	la	suma	de	cuadrados	de	la	interacción	la	suma	de	cuadrados	atribuible	a	ruido.		

Una	forma	alternativa	muy	sencilla	para	establecer	el	número	de	términos	bilineales	a	retener	
consiste	 en	 determinar	 aquéllos	 que	 explican	 un	 porcentaje	mayor	 que	 el	 esperado	 de	 acuerdo	 a	 la	
suma	 de	 cuadrados	 de	 GxE.	 Este	 valor	 corresponde	 a	 dividir	 100%	 por	 el	 mínimo	 del	 número	 de	
genotipos	menos	uno	o	del	número	de	ambientes	menos	uno	(Romagosa	et	al,	2008).		
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El	análisis	AMMI	permite	la	obtención	de	gráficos	de	dispersión	de	fácil	interpretación	en	cuyos	
ejes	se	pueden	representar	tanto	los	efectos	principales	(en	forma	de	medias	genotípicas	y	ambientales)	
como	las	coordenadas	de	los	ejes	de	explicación	de	la	interacción	(Voltas	et	al,	1999).		

En	general,	cuando	lo	que	se	representa	son	los	efectos	principales	y	las	coordenadas	sobre	un	
eje	 IPCA	 (normalmente	 IPCA1	 por	 ser	 el	 que	 mayor	 porcentaje	 de	 interacción	 explica),	 el	 efecto	 de	
interacción	 de	 un	 genotipo	 en	 un	 determinado	 ambiente	 será	 positivo	 cuando	 las	 coordenadas	
genotípica	y	ambiental	sobre	el	eje	 IPCA	compartan	el	mismo	signo,	y	negativo	cuando	sean	de	signos	
distintos.	 Si	 son	dos	ejes	 IPCA	de	 interacción	 los	que	 se	 representan,	el	 valor	de	 la	 interacción	puede	
observarse	en	 función	de	 la	distancia	al	origen	de	 la	proyección	ortogonal	del	punto	en	el	 gráfico	del	
genotipo	 sobre	 la	 recta	 que	 une	 el	 origen	 con	 el	 punto	 definido	 para	 el	 ambiente.	 El	 signo	 de	 la	
interacción	será	positivo	si	el	ángulo	formado	entre	los	vectores	del	genotipo	y	del	ambiente	es	agudo,	y	
negativo	si	forman	un	ángulo	obtuso	(Voltas	et	al,	2002).		

Desde	 un	 punto	 de	 vista	 práctico	 no	 es	 aconsejable	 la	 utilización	 de	 más	 de	 tres	 ejes	 de	
explicación	de	 la	 interacción,	pues	 interpretar	con	un	número	mayor	de	ejes	es	una	tarea	compleja	y,	
muchas	veces	ineficaz;	demostrando	la	experiencia	que,	pese	a	poder	haberse	obtenido	significatividad	
en	 la	variación	explicada	por	el	cuarto	eje	o	superior,	ésta	suele	estar	dominada	por	 ruido	o	no	tener	
una	 interpretación	 biológica	 (Gauch	 &	 Zobel	 1996).	 Lo	 más	 práctico,	 según	 la	 experiencia,	 es	 la	
utilización	de	dos	ejes,	siempre	y	cuando	sumen	la	mayoría	de	la	explicación	del	modelo.	

	

2.3.3	Búsqueda	de	genotipos	más	adaptados	a	condiciones	mediterráneas	para	un	
hipotético	ajuste	de	las	fases	para	optimizar	el	potencial	de	rendimiento	

	

Se	buscarán	las	líneas	que	tengan	un	comportamiento	óptimo	para	condiciones	mediterráneas.	
Es	decir,	 aquellas	 líneas	que	 siendo	 lo	 suficientemente	precoces	para	 salvar	 la	 sequía	 terminal	que	 se	
sufre	 en	 estos	 ambientes	 tengan	 optimizado	 el	 tiempo	 de	 llenado	 de	 grano	 para	 obtener	 mayores	
rendimientos	(Slafer	et	al.,	2005;	Fischer,	2007,	2008;	Miralles	y	Slafer,	2007)	).	Para	ello	se	elaborará	un	
modelo	 construido	 bajo	 la	 premisa	 de	 que	 la	 sensibilidad	 a	 fotoperiodo	 podría	 cambiar	 entre	 la	 fase	
hasta	encañado	de	 la	planta	y	elongación	del	 tallo	y	que	 la	variación	entre	 fases	puede	ser	altamente	
independiente	 (Salfer	 y	 Rawson	 1994;	 Miracles	 y	 Richards	 2000;	 González	 et	 al,	 2002)	 habiéndose	
encontrado	bajas	correlaciones	genéticas	entre	ambas	fases.	

	

Por	 tanto,	 se	 van	a	 seleccionar	 las	 líneas	que	bajo	 condiciones	de	vernalización	y	 fotoperiodo	
corto	 (VS)	 poseen	 tiempos	 de	 encañado	más	 cortos,	 diferenciándose	 entre	 líneas	 de	 primavera	 y	 de	
invierno,	 mientras	 que	 bajo	 condiciones	 de	 vernalización	 y	 fotoperiodo	 largo	 poseen	 un	 tiempo	 de	
elongación	 del	 tallo	 mayor	 y,	 por	 tanto,	 según	 la	 hipótesis	 propuesta	 por	 Slafer	 et	 al	 (2005)	 un	
incremento	del	potencial	de	rendimiento.	

	

Para	lograrlo	se	ha	construido	un	hipotético	modelo	en	el	que	el	tiempo	térmico	hasta	encañado	
corresponde	 con	 los	 tiempos	 térmicos	 hasta	 encañado	 bajo	 condiciones	 de	 fotoperiodo	 corto	 y	
tratamiento	de	vernalización,	simulando	el	inicio	del	ciclo	bajo	las	latitudes	mediterráneas,	mientras	que	
los	tiempos	térmicos	de	 la	 fase	de	elongación	del	 tallo	serán	tomados	del	ensayo	bajo	condiciones	de	
vernalización	 y	 fotoperiodo	 largo,	 ya	 que	 habiendo	 satisfecho	 las	 necesidades	 de	 vernalización	 de	 las	
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líneas	que	lo	necesitan	para	inducir	la	floración,	simula	el	fotoperiodo	que	tiene	lugar	durante	la	fase	de	
elongación	 del	 tallo	 y	 espigado.	 De	 esta	 manera	 nos	 acercaremos	 al	 ciclo	 bajo	 las	 condiciones	
ambientales	 naturales	 de	 la	 meseta	 castellana,	 donde	 al	 inicio	 del	 ciclo	 bajo	 siembra	 otoñal,	 por	 la	
latitud	donde	está	situada,	este	comienza	con	fotoperiodo	largo	y	condiciones	invernales,	por	tanto	se	
sacia	 también	 la	 necesidad	 de	 vernalizar	 de	 las	 líneas	 invernales	 durante	 el	 periodo	 que	 va	 desde	 la	
siembra	 hasta	 el	 encañado,	 para	 finalmente	 producirse	 la	 elongación	 del	 tallo	 y	 el	 espigado	 bajo	
condiciones	de	día	largo	al	final	del	ciclo.	

Para	 lo	 cual	 se	 calculó	 el	 ratio	 SEVL/JVC	 utilizándose	 los	 tiempos	 térmicos	 en	 numerador	 y	
denominador	 en	 función	 de	 los	 ambientes	 señalados:	 tiempo	 térmico	 de	 la	 duración	 de	 la	 fase	 de	
elongación	del	tallo	en	el	ambiente	VL	entre	el	tiempo	térmico	de	la	fase	de	encañado	en	VS.		

Así,	 el	 modelo	 del	 tiempo	 térmico	 de	 espigado	 utilizando	 los	 parámetros	 mencionados	
anteriormente,	queda	de	la	siguiente	manera:	

	

Espigado(m)=JVS+SEVL+(FVL-FLVL)	

	

donde	(m)	indica	el	modelo;	JVS	es	el	tiempo	térmico	desde	nascencia	hasta	encañado	en	el	ensayo	VS;	
SEVL	es	el	 tiempo	 térmico	de	 la	 fase	de	elongación	del	 tallo	en	el	ensayo	VL;	 FVL	 es	el	 tiempo	 térmico	
desde	 nascencia	 hasta	 espigado	 en	 el	 ensayo	 VL	 y	 FLVL	 es	 el	 tiempo	 térmico	 desde	 nascencia	 hasta	
alcanzar	 el	 estado	 de	 hoja	 bandera	 en	 el	 ensayo	 VL.	 	 Se	 calcularon	 los	 parámetros	 tanto	 de	 tiempo	
térmico	 hasta	 espigado	 como	 de	 tiempo	 térmico	 hasta	 estado	 de	 hoja	 bandera,	 encañado	 y	 tiempo	
térmico	de	elongación	del	tallo	principal	de	cada	una	de	las	líneas	dentro	del	modelo.		

	 Se	realizó	un	análisis	estadístico	descriptivo	del	modelo,	calculándose	también	las	correlaciones	
de	 Pearson	 entre	 las	 distintas	 fases	 introducidas	 en	 el	 modelo,	 comparándolas	 con	 las	 correlaciones	
obtenidas	 entre	 estas	 fases	 en	 los	 distintos	 ensayos	 realizados,	 para	 finalmente	 seleccionar	 las	 líneas	
cuyo	 ratio	 SEVL/JVS	 sea	 más	 elevado,	 dividiendo	 estas	 en	 líneas	 seleccionadas	 precoces	 y	 tardías	 en	
función	de	que	el	tiempo	total	de	espigado	en	el	modelo	sea	mayor	o	menor	a	la	media	poblacional	en	
dicho	modelo.	

	 Se	 comprobó	 el	 comportamiento	 de	 estas	 líneas	 seleccionadas	 bajo	 condiciones	 de	
vernalización	y	fotoperiodo	largo,	VL,	por	ser	el	ensayo	realizado	que	más	se	ajusta	a	la	realidad	del	ciclo	
en	 la	meseta	 castellana,	 donde	bajo	 siembra	primaveral	 existe	 el	 cultivo	 está	 expuesto	 a	 fotoperiodo	
largo	durante	todo	el	ciclo	de	este	y	a	condiciones	de	vernalización	debido	a	las	bajas	temperaturas	de	
los	primeros	meses	del	ciclo	(febrero,	marzo).	Así	mismo	se	estudió	el	comportamiento	de	 las	mismas	
bajo	los	modelos	AMMI	explicados	en	el	apartado	anterior	para	cada	una	de	las	fases	introducidas	en	el	
modelo	utilizado	para	su	selección.	
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2.3.4	Metodología	para	la	detección	de	caracteres	cuantitativos	(Quantitative	trait	
loci,	QTL)	en	la	población	(Nevada	x	Barbarrosa)	x	Barbarrosa	y	sus	interacciones	

	

2.3.4.1	Detección	de	QTL	de	las	variables	estudiadas	y	su	interacción	con	el	ambiente	(QTLxE)	

	

El	 mapeo	 de	 caracteres	 cuantitativos	 se	 considera	 una	 herramienta	 importante	 dentro	 de	 la	
mejora	 genética	 de	 plantas.	 Los	 QTL	 se	 detectan	 dentro	 del	 genoma	 de	 una	 población	 biparental	
basándose	 en	 la	 asociación	 entre	 los	 marcadores	 moleculares	 polimórficos	 y	 el	 fenotipo	 de	 los	
individuos	de	dicha	población.		

De	esta	manera,	se	han	utilizado	modelos	mixtos	para	 la	detección	de	QTL	para	cada	carácter	
estudiado	mediante	 un	 análisis	 multi-ambiental	 para	 buscar,	 además	 de	 los	 principales	 QTL	 de	 cada	
carácter	en	cada	ambiente,	si	la	interacción	ambiental	de	cada	uno	de	ellos	es	significativa.	Todos	estos	
modelos	fueron	llevados	a	cabo	en	el	programa	estadístico	GenStat12	(Payne	et	al,	2009a).	

Para	 llevar	 a	 cabo	 los	 modelos	 mixtos	 para	 el	 análisis	 multi-ambiental	 de	 QTL	 era	 necesario	
calcular	por	un	 lado	 los	predictores	genéticos	 (genetic	predictors)	 y	por	otro	 los	mejores	estimadores	
lineales	 insesgados	 (Best	 Linear	 Unbiased	 Predictors,	 BLUPs)	 para	 cada	 carácter	 en	 cada	 uno	 de	 los	
ambientes	estudiados	(todos	los	ensayos).	

Por	tanto,	los	predictores	genéticos	de	los	efectos	aditivos	genéticos	se	calcularon	en	todas	las	
posiciones	de	los	marcadores	genéticos	utilizados	en	la	elaboración	del	mapa	genético	de	la	población	
de	estudio.	Estos	se	definen	como	las	covariables	genotípicas	que	reflejan	la	composición	genotípica	de	
un	genotipo	en	una	 localización	específica	de	un	cromosoma	(Lynch	&	Walsh	1998).	Estos	predictores	
genéticos	 fueron	 introducidos	 en	 todos	 los	 modelos	 mixtos	 de	 análisis	 de	 QTL	 como	 las	 variables	
explicatorias	de	la	variación	genética.		

Por	su	parte,	los	BLUPs	para	cada	carácter	fueron	calculados	para	cada	ensayo	de	este	estudio	
utilizando	el	 criterio	de	máxima	probabilidad	 restringida	 (Restricted	Maximum	Likelihood	 (REML))	que	
incorpora	Genestat	12	(Payne	et	al,	2009b).	Para	ello	se	utilizaron	los	testigos	y	parentales	como	efectos	
fijos	y	como	efectos	aleatorios	los	datos	obtenidos	para	cada	línea	de	la	población	para	cada	carácter	en	
cuestión,	así	como	la	disposición	en	columnas	y	filas	de	cada	ensayo	y	la	repetición.	

En	el	modelo	más	sencillo	para	la	estima	de	los	efectos	de	un	QTL	el	fenotipo	(P)	equivale	a	la	
suma	de	los	efectos	del	genotipo	y	el	error	(e),	donde	e	incluye	todas	las	interacciones,	lo	cual	significa	
que	los	efectos	del	ambiente	(E)	y	la	interacción	de	este	con	los	efectos	genotípicos	está	incluida	en	el	
error.	

P	=	e	+	G	

Para	 la	 detección	 de	 los	 principales	 QTL	 se	 utilizaron	modelos	mixtos	 lineales.	 En	 un	 análisis	
preliminar	 se	 calcularon	 los	 componentes	 de	 la	 varianza	 de	 cada	 carácter	 en	 todos	 los	 ambientes	
estudiados,	así	como	las	heredabilidades	en	sentido	estricto	para	cada	carácter.	Estas	fueron	calculadas	
como	 la	 relación	 entre	 la	 varianza	 genética	 y	 la	 varianza	 ambiental,	 donde	 el	 genotipo	 fue	 ajustado	
como	 la	 variable	 aleatoria.	 A	 continuación,	 se	 llevó	 a	 cabo	 la	 detección	 de	QTL	mediante	 un	 análisis	
multi-ambiental.	Todos	los	estos	modelos	mixtos	y	el	análisis	de	varianza	se	llevaron	a	cabo	utilizando	el	
software	estadístico	GenStat12	(Payne	et	al,	2009b).		
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Para	 el	 uso	 de	 modelos	 mixtos	 en	 el	 análisis	 de	 la	 interacción	 genotipo	 por	 ambiente,	 las	
diferencias	ambientales	 fueron	 tomadas	como	 termino	 fijado	mientras	que	 las	diferencias	genotípicas	
entre	 las	distintas	 líneas	se	 tomaron	como	termino	aleatorio,	donde	el	 fenotipo	era	el	 resultado	de	 la	
suma	 de	 los	 efectos	 ambientales	 fijados	 (E),	 los	 efectos	 aleatorios	 genotípicos	 (G)	 y	 la	 interacción	
genotipo	por	ambiente	(GxE).	De	este	modo	el	fenotipo	(P)	se	podría	resumir	como:		

P	=	μ	+	E	+	G	+	GxE	+	e	

Por	tanto,	la	búsqueda	de	QTL	a	través	de	un	análisis	multiambiental	mediante	la	utilización	de	
modelos	mixtos,	consistió	en	dos	pasos.	

En	el	primero	de	ellos,	había	que	calcular	los	efectos	del	término	GE.	Para	ello	se	eligió	el	mejor	
modelo	 varianza-covarianza	 de	 cada	 carácter	 a	 lo	 largo	 de	 todos	 los	 ambientes	 estudiados	 para	 cada	
uno	de	ellos	utilizando	el	criterio	de	información	Bayesiana	(Bayesian	information	criterion,	BIC)	(Hastie	
et	al,	2001)	para	poder	seleccionar	en	cada	caso	concreto	el	mejor	modelo	de	entre	 los	descritos	por		
Boer	et	al	(2007)	de	estructura	varianza-covarianza:		compound	symmetry	(CS),	diagonal	(DG),	uniform	
covariance	and	unequal	variance	(UCH)	and	first-order	factor	analytic	model	(FA1).			

En	un	segundo	paso,	los	predictores	genéticos	y	las	matrices	de	varianza-covarianza	se	utilizaron	
para	un	escaneo	completo	del	genoma	en	busca	de	los	QTL	significativos	para	cada	carácter.	Para	ello	se	
realizó	 un	 análisis	 preliminar	 mediante	 mapeo	 por	 intervalo	 simple	 (“marker	 regression”	 o	 “Simple	
Interval	 Mapping,	 SIM),	 de	 manera	 que	 los	 QTL	 significativos	 en	 este	 análisis	 preliminar	 se	 tomaron	
como	 cofactores,	 añadiéndose	 como	 términos	 fijados,	 en	 el	 mapeo	 por	 intervalo	 compuesto	
(“Composite	Interval	Mapping”,	CIM),	para	ajustarse	al	siguiente	modelo:		

	 yijl	=	μ	+	Ej	+	Σl! L	xil	αjl	+	GxEij	 	

donde	 	 yijl	 	 es	 el	 valor	del	 carácter	del	 genotipo	 (línea)	 i	 en	el	 ambiente	 j,	 L	 es	el	 conjunto	de	QTL,	 Ej	
representa	 los	principales	efectos	ambientales,	xil	 son	 los	predictores	genéticos	aditivos	del	genotipo	 i	
para	 el	 locus	 I	 y	 	 αjl	 son	 sus	 efectos	 asociados.	 El	 término	 GEij	 se	 asumió	 como	 la	 matriz	 varianza-
covarianza	que	 sigue	una	distribución	multi-Normal	que	 fue	 calculada	para	 cada	 carácter	 según	 se	ha	
descrito	previamente.	

El	umbral	de	detección	de	QTL	se	calculó	según	lo	describieron	Cheverud	(2001)	y	Li	&	Ji	(2005).	El	
intervalo	de	confianza	corresponde	a	las	posiciones	correspondientes	a:	

[-log10(Pmax	)-2),	-log10(Pmax	)+2].	

2.3.4.2	Búsqueda	de	interacciones	entre	los	QTL	detectados	(QTLxQTL)	

La	 búsqueda	 de	 interacciones	 entre	QTL	 se	 realizó	 por	 separado	 en	 cada	 uno	 de	 los	 ensayos	
para	cada	carácter	estudiado.	Para	ello	se	utilizaron	modelos	mixtos	a	través	del	procedimiento	REML	de	
Genstat	12.		

De	esta	manera,	se	tomaron	como	efectos	fijados	los	QTL	que	fueron	significativos	en	el	análisis	
multi	ambiental	de	QTL	de	cada	ensayo	y	los	genotipos	como	efectos	aleatorios	para	calcular	los	efectos	
mediante	este	procedimiento	y	posteriormente	 se	 fueron	comprobando	cuales	de	estas	 interacciones	
eran	significativas,	añadiendo	éstas	como	elementos	fijados.		

Finalmente,	se	calcularon	los	efectos	aditivos	de	las	interacciones	significativas	tanto	dentro	del	
modelo,	como	la	interacción	por	separado.	
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3.1	Resumen	parámetros	estudiados	

Así	como	era	de	esperar	el	ambiente	que	condujo	a	una	aceleración	del	desarrollo	es	VL,	en	el	
que	todas	las	plantas	completaron	el	desarrollo	hasta	espigado	entre	6	y	9	hojas	totales	y	espigaron	en	
un	tiempo	térmico	entre	525	y	1438ºC.	Las	mayores	diferencias	se	observaron	en	el	ensayo	L,	ya	que	
todas	 las	 plantas	 que	 no	 necesitan	 vernalizar	 se	 beneficiaron	 de	 la	 aceleración	 por	 fotoperiodo	 y	
espigaron	 a	 los	 55-60	días	 (unos	 700ºC)	 y	 6,7	 hojas,	mientras	 que	 las	 líneas	 invernales	 que	necesitan	
vernalizar	espigaron	a	los	1800ºC	(unos	133	días)	con	hasta	15	hojas.	Esta	dispersión	de	datos	también	
queda	reflejada	en	las	mayores	varianzas	de	este	ambiente	(tabla	8).	Las	condiciones	menos	inductivas	
para	 la	 floración	 correspondieron	 al	 ambiente	 S,	 en	 el	 que	 se	 observaron	 las	 líneas	más	 tardías	 con	
tiempos	térmicos	de	hasta	2000ºC	para	espigado		y	15	hojas.	

De	 tal	manera	que	 los	 tiempos	 térmicos	más	 cortos	desde	nascencia	a	encañado	de	 la	planta	
corresponden	 efectivamente	 al	 ambiente	más	 inductivo,	 VL,	 y	 los	más	 largos	 a	 VS,	 donde	 las	 plantas	
primaverales	 con	 sensibilidad	 a	 fotoperiodo	 largo	 llegaron	 a	 tener	 tiempos	 de	 encañado	 de	 hasta	
1047ºC	con	unas	6	hojas.	En	cuanto	a	los	días	necesarios	desde	la	nascencia	hasta	el	inicio	de	floración	
de	cada	una	de	las	líneas	este	oscila	entre	65	y	111,	107	y	159,	53	y	133	y	entre	113	y	139	para	VL,	VS,	L	
y	S	respectivamente.	

El	 resumen	 de	 los	 caracteres	 estudiados	 así	 como	 los	 valores	 para	 los	 dos	 parentales	 queda	
reflejado	en	la	tabla	8.	

	

	
Grupo	que	incluye	a	Barbarrosa	 	Grupo	que	incluye	a	Nevada	 	

	 	

Gráfico	4.	Frecuencias	relativas	de	del	tiempo	térmico	del	encañado	de	las	plantas	en	los	ensayos	realizados	bajo	condiciones	de	vernalización	y	
fotoperiodo	controlados.	
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Por	 tanto,	 si	 comparamos	 las	 distribuciones	 de	 las	 frecuencias	 relativas	 de	 cada	 uno	 de	 los	
parámetros	medidos	 (gráficos	4	a	7),	podemos	observar	que	existe	una	segregación	para	cada	uno	de	
ellos,	 de	 manera	 que	 estos	 caracteres	 son	 válidos	 para	 su	 utilización	 para	 la	 detección	 de	 QTL	
responsables	de	dichos	caracteres.	

En	este	 sentido	nos	encontramos	que	el	 ensayo	 sin	 vernalizar	 y	 fotoperiodo	 largo	divide	a	 las	
líneas	en	dos	grupos	para	todos	 los	caracteres	analizados	(gráficos	6	y	7),	mientras	que	en	el	resto	de	
ensayos	existe	una	distribución	normal	para	estos	caracteres.	Esto	se	le	ha	achacado	principalmente	a	la	
necesidad	o	no	que	tienen	las	 líneas	de	vernalizar	para	que	se	 induzca	 la	floración,	de	manera	que	las	
líneas	situadas	más	próximas	al	hipotético	grupo	que	incluye	a	Nevada	corresponden	a	las	líneas	que	no	
necesitan	 vernalizar,	 al	 igual	 que	 este	 parental,	 mientras	 que	 las	 líneas	 más	 próximas	 a	 Barbarrosa	
corresponderían	a	las	líneas	invernales.	

	
Grupo	que	incluye	a	Barbarrosa	 	Grupo	que	incluye	a	Nevada	 	 	

Gráfica	5.	Frecuencias	relativas	de	la	 integral	térmica	correspondiente	al	tiempo	térmico	de	elongación	del	tallo	principal	de	las	plantas,	que	
comprende	desde	el	momento	de	encañado	hasta	el	momento	en	el	que	este	alcanza	el	estado	de	hoja	bandera	tomado	en	 los	ensayos	de	
invernadero	realizados	bajo	distintas	condiciones	de	vernalización	y	fotoperiodo.		

	

Aunque	cabe	destacar	que	para	el	carácter	de	tiempo	térmico	desde	encañado	hasta	alcanzar	el	
estado	 de	 hoja	 bandera	 en	 el	 tallo	 principal,	 tiempo	 térmico	 de	 elongación	 del	 tallo	 principal,	 no	 se	
detectó	este	efecto	en	este	ambiente,	ni	en	ningún	otro,	de	manera	que	estas	condiciones	podrían	ser	
válidas	para	detectar	hábitos	invernales	o	primaverales	respecto	a	los	demás	caracteres,	a	excepción	de	
este.	Pero	hemos	de	destacar	que	este	efecto	si	fue	detectado	para	el	ratio	entre	la	duración	de	la	fase	
elongación	del	tallo	principal	y	la	de	encañado	(SE/J).	

También	nos	encontramos	que	en	el	 ambiente	con	 fotoperiodo	corto	 sin	 vernalización	ambos	
parentales	 tienen	 tiempos	 similares	 de	 espigado,	 encontrándolos	 en	 el	mismo	 grupo	 en	 el	 gráfico	 de	
frecuencia	(gráfico	6).	
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Grupo	que	incluye	a	Barbarrosa	 	Grupo	que	incluye	a	Nevada	 	 	Grupo	que	incluye	a	ambos	parentales	

Gráfico	6.	Frecuencias	relativas	de	la	integral	térmica	correspondiente	al	tiempo	térmico	de	floración	del	tallo	principal	de	las	plantas	tomado	
en	los	ensayos	de	invernadero	realizados	bajo	distintas	condiciones	de	vernalizaci! n	y	fotoperiodo.		

	
Grupo	que	incluye	a	Barbarrosa	 	Grupo	que	incluye	a	Nevada	

Gráfico	7.	Frecuencias	relativas	del	ratio	entre	la	duración	de	la	fase	de	elongación	del	tallo	y	la	fas	de	encañado	(SE/J)	tomado	en	el	ensayo	de	
invernadero	realizados	bajo	distintas	condiciones	de	vernalización	y	fotoperiodo.		
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-./) !(++*'",0(1*2)*1%+*),"+",%*+*2)3*+04"3(2)3*)156*+()3*)7(8"2)9)%0*6#()%:+60,()

	 	

	 Las	 correlaciones	 entre	 número	 de	 hojas	 y	 duración	 de	 cada	 una	 de	 las	 fases	 resultaron	
significativamente	altas,	tal	y	como	observamos	en	 la	tabla	9,	sobre	todo	en	 la	fase	hasta	alcanzar	hoja	
bandera	frente	al	número	de	hojas	totales	y	en	la	fase	hasta	encañado	frente	al	número	de	hojas	basales.	
En	 el	 caso	 de	 la	 fase	 de	 elongación	 del	 tallo	 estas	 correlaciones	 tuvieron	 coeficientes	 más	 bajos,	
especialmente	en	los	ensayos	sin	tratamiento	de	vernalización,	pero	en	todos	ellos	se	ha	encontrado	una	
correlación	significativa,	superior	al	50%.	

	
!

"#$%&!'&(!)*+,-#!)./,*0# ! 1! 2! 31! 32! 4+5+/%6!

7%&+!8+&8+!5%&0+50*%!9%&)%!+50%:%8#!
0,982	 0,9322	 0,8889	 0,9661	 0,9664	

<0,001	 <0,001	 <0,001	 <0,001	 <0,001	

7%&+!8+!+6#5;%0*<5!8+6!)%66#!
0,6636	 0,5928	 0,7255	 0,7571	 0,7681	

<0,001	 <0,001	 <0,001	 <0,001	 <0,001	

7%&+!9%&)%!+&)%8#!8+!9#$%!=%58+/%!
0,9753	 0,7337	 0,8499	 0,9331	 0,9366	

<0,001	 <0,001	 <0,001	 <0,001	 <0,001	

>%=6%!?.	Correlaciones	entre	el	parámetro	número	de	hojas	y	duración	en	 tiempo	 térmico	en	 las	 fases	desde	nascencia	hasta	encañado	de	 la	
planta,	fase	de	elongación	del	tallo	y	 la	fase	que	va	desde	nascencia	hasta	alcanzar	hoja	bandera	en	cada	uno	de	los	ambientes	estudiados.	El	
valor	superior	corresponde	al	coeficiente	de	correlación	mientras	que	el	inferior	corresponde	a	su	grado	de	significación.	

	

	 Por	 tanto,	existe	una	correlación	positiva	entre	número	de	hojas	y	duración	de	cada	una	de	 las	
fases	independiente	tanto	de	fotoperiodo	como	del	tratamiento	de	vernalización.	

	
	

-.-) !(++*'",0(1*2)*1%+*);"2*2)3*)#+*<*2#0="3(>*2#0="3()

	

	 Por	el	 contrario,	al	observar	 la	 tabla	10,	 la	 cual	muestra	 la	 correlación	entre	 las	distintas	 fases:	
hasta	encañado	frente	fase	de	elongación	del	tallo	principal	y	entre	la	duración	de	las	fases	hasta	estado	
de	hoja	bandera	y	espigado,	observamos	que	en	el	último	caso	la	correlación	positiva	entre	ambas	fases	
es	muy	 clara	 bajo	 todos	 los	 ambientes	 estudiados,	mientras	 que	 entre	 las	 fases	 de	 pre-espigado	 esta	
correlación	no	es	 tan	clara,	de	manera	que	se	han	obtenido	resultados	muy	variables	no	sólo	entre	 los	
ambientes	de	estudio,	sino	también	en	función	de	si	hablamos	del	número	de	hojas	de	ambas	fases	o	la	
duración	en	tiempo	térmico	de	estas,	a	pesar	de	que	las	correlaciones	entre	tiempo	térmico/número	de	
hojas	en	cada	fase	de	estas	correlaciones	fueran	significativamente	elevadas.		
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Esta	correlación	no	es	tan	elevada	entre	estas	dos	fases	especialmente	bajo	los	tratamientos	de	
fotoperiodo	largo	(L)	y	bajo	fotoperiodo	corto	con	tratamiento	de	vernalización	(VS)	para	la	duración	en	
tiempo	 térmico	 de	 ambas	 fases.	 Dos	 ensayos	 totalmente	 opuestos	 en	 cuanto	 a	 los	 tratamientos	
aplicados,	 pero	 que	 además	 si	 nos	 fijamos	 en	 estas	 correlaciones	 para	 número	 de	 hojas	 entre	 ambas	
fases,	estas	fueron	mucho	mayores.	Además,	entre	estas	dos	fases	nos	encontramos	que	tan	sólo	bajo	día	
corto,	sin	vernalización	(S)	 la	correlación	entre	ambas	fases	es	negativa,	mismo	efecto	encontrado	en	lo	
que	 respecta	 a	 la	 duración	 del	 tiempo	 de	 elongación	 del	 tallo	 y	 tiempo	 total	 hasta	 espigado	 en	 este	
mismo	ambiente.	De	 tal	manera	que,	bajo	estas	 condiciones	 tan	poco	 inductivas	 (ver	 tabla	8	donde	se	
muestra	los	elevados	valores	obtenidos	en	la	fase	hasta	encañado),	el	tiempo	total	de	espigado	no	se	vio	
afectado	finalmente	por	esta	falta	de	inducción	del	espigado,	sino	que	ésta	afectó	a	la	fase	de	elongación	
del	tallo	en	detrimento	de	ésta.	

	
!

@#//+6%0*#5+&!+5)/+!A%&+&! 1! 2! 31! 32! 4+5+/%6!

B50%:%8#!'&!
B6#5;%0*<5!

"#$%&!
0,564	 -0,2253	 0,8772	 0,9411	 0,9448	

<0,001	 0,0019	 <0,001	 <0,001	 <0,001	

CD/%0*<5!
0,1828	 -0,8413	 0,5621	 0,181	 0,199	

0,0123	 <0,001	 <0,001	 <0,001	 <0,001	

B50%:%8#!'&!+&-*;%8#!
0,9674	 0,7421	 0,8804	 0,8579	 0,8675	

<0,001	 <0,001	 <0,001	 <0,001	 <0,001	

B6#5;%0*<5!8+6!)%66#!'&!+&-*;%8#!
0,3418	 -0,3013	 0,8334	 0,6146	 0,6162	

<0,001	 <0,001	 <0,001	 <0,001	 <0,001	

"#$%!E%58+/%!'&!+&-*;%8#!
0,9891	 0,9699	 0,9716	 0,9874	 0,9886	

<0,001	 <0,001	 <0,001	 <0,001	 <0,001	

F%)*#!2BGH!'&!+&-*;%8#!
-0,9124	 -0,5072	 -0,5803	 -0,6542	 -0,6711	

<0,001	 <0,001	 <0,001	 <0,001	 <0,001	

>%=6%!IJ(	Correlaciones	entre	en	las	fases	desde	nascencia	hasta	encañado	de	la	planta	y	fase	de	elongación	del	tallo,	tanto	para	número	de	hojas	
como	duración	en	tiempo	térmico	de	cada	una	de	ellas	y	entre	la	fase	que	va	desde	nascencia	hasta	alcanzar	hoja	bandera	y	el	tiempo	térmico	
total	de	espigado	en	cada	uno	de	los	ambientes	estudiados,	así	como	la	correlación	que	existe	con	el	tiempo	de	espigado	con	cada	una	de	las	
fases	estudiadas.	El	valor	superior	corresponde	al	coeficiente	de	correlación	mientras	que	el	inferior	corresponde	a	su	grado	de	significación.	

	 	

	 Por	otro	lado,	si	observamos	las	correlaciones	existentes	entre	el	tiempo	total	de	espigado	y	el	ratio	
SE/J	 vemos	 que	 en	 todos	 los	 casos	 esta	 correlación	 es	 negativa,	 a	 pesar	 que	 estas	 correlaciones	 son	
positivas	al	analizar	 las	distintas	 fases	por	separado.	Por	 lo	que	un	ajuste	entre	 la	duración	de	 las	 fases	
elongación	del	 tallo	y	encañado,	en	donde	 la	duración	de	 la	elongación	del	 tallo	es	superior,	conlleva	a	
una	mayor	precocidad	en	 tiempo	de	espigado	bajo	estas	 condiciones,	 a	pesar	de	que	al	 aumentar	por	
separado	cada	una	de	las	fases	supone	un	espigado	más	tardío.		
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En	cuanto	a	los	resultados	obtenidos	al	realizar	el	análisis	de	varianza,	cabe	destacar	que	en	todos	
los	casos	el	modelo	explica	más	del	80%	de	la	varianza,	destacando	el	caso	del	espigado	donde	R2	alcanza	
el	98,37%	de	la	explicación	del	modelo,	mientras	que	son	los	parámetros	relacionados	con	la	elongación	
del	tallo	principal	donde	encontramos	menores	valores,	teniendo	el	azar	mayor	peso	en	este	análisis	de	
varianza	(tabla	11).	

	

! !
!8A! !22! !K2 ! !7! !7L-/#=! FM!N!

B&-*;%8#!

>#)%6! 2279	 455335068	 199796	 		 		 		
K#8+6#! 759	 447917880	 590142	 113,37	 0	 98,37	

4+5#)*-#&! 189	 58404057	 309016	 59,36	 0	 12,83	

O,=*+5)+&! 3	 334676477	 111558826	 1280,76	 0	 73,5	

F+-+)*0*#5+&! 8	 696826	 87103	 16,73	 0	 0,15	

4PB! 558	 54837346	 98275	 18,88	 0	 12,04	

B//#/! 1291	 6720361	 5206	 		 		 1,48	

7%&+!8+!
B50%:%8#!

>#)%6! 2279	 319105266	 140020	 		 		 		
K#8+6#! 759	 304736616	 401498	 43,49	 0	 95,5	

4+5#)*-#&! 189	 50987332	 269774	 29,22	 0	 15,98	

O,=*+5)+&! 3	 201547248	 67182416	 919,26	 0	 63,16	

F+-+)*0*#5+&! 8	 584667	 73083	 7,92	 0	 0,18	

4PB! 567	 52202036	 92067	 9,97	 0	 16,36	

B//#/! 1493	 13783983	 9232	 		 		 4,32	

7%&+!8+!
+6#5;%0*<5!8+6!
>%66#!Q/*50*-%6!

>#)%6! 2279	 95500564	 41905	 		 		 		
K#8+6#! 759	 84896744	 111853	 14,68	 0	 88,9	

4+5#)*-#&! 189	 11147779	 58983	 7,74	 0	 11,67	

O,=*+5)+&! 3	 59512764	 19837588	 945,47	 0	 62,32	

F+-+)*0*#5+&! 8	 167854	 20982	 2,75	 0,00509	 0,18	

4PB! 564	 14236201	 25241	 3,31	 0	 14,91	

B//#/! 1370	 10435965	 7617	 		 		 10,93	

B&)%8#!8+!"#$%!
E%58+/%!

>#)%6! 2279	 449172989	 197092	 		 		 		
K#8+6#! 759	 441107630	 581169	 108,6	 0	 98,2	

4+5#)*-#&! 189	 60224954	 318651	 59,55	 0	 13,41	

O,=*+5)+&! 3	 321116397	 107038799	 1201,42	 0	 71,49	

F+-+)*0*#5+&! 8	 712750	 89094	 16,65	 0	 0,16	

4PB! 564	 59766279	 105969	 19,8	 0	 13,31	

B//#/! 1374	 7352609	 5351	 		 		 1,64	

>%=6%!II(	ANOVA	para	cada	uno	de	los	caracteres	estudiados	donde	se	muestra	tanto	los	efectos	del	modelo,	como	los	efectos	de	las	variables	
genotípicas	y	ambientales	por	separado,	como	su	interacción.	
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!8A! !22! !K2 ! !7! !7L-/#=! FM!N!

RS!8+!"#$%&!
E%&%6+&!

>#)%6! 2279	 11885	 5,2	 		 		 		
K#8+6#! 759	 11329	 14,9	 41,03	 0	 95,32	

4+5#)*-#&! 189	 2810	 14,9	 40,86	 0	 23,64	

O,=*+5)+&! 3	 5303	 1767,6	 1232,5	 0	 44,62	

F+-+)*0*#5+&! 8	 11	 1,4	 3,94	 0,00013	 0,09	

4PB! 567	 3216	 5,7	 15,59	 0	 27,06	

B//#/! 1496	 544	 0,4	 		 		 4,58	

RS!8+!"#$%&!
@%D6*5%/+&!

>#)%6! 2279	 3941	 1,73	 		 		 		
K#8+6#! 759	 3273	 4,31	 9,67	 0	 83,05	

4+5#)*-#&! 189	 833	 4,41	 9,89	 0	 21,14	

O,=*+5)+&! 3	 1350	 450,13	 795,47	 0	 34,26	

F+-+)*0*#5+&! 8	 5	 0,57	 1,27	 0,25532	 0,13	

4PB! 567	 1089	 1,92	 4,31	 0	 27,63	

B//#/! 1489	 664	 0,45	 		 		 16,85	

"#$%&!>#)%6+&!

>#)%6! 2279	 21376	 9,4	 		 	*	 		
K#8+6#! 759	 20523	 27	 48,02	 0	 96,01	

4+5#)*-#&! 189	 4603	 24,4	 43,25	 0	 21,53	

O,=*+5)+&! 3	 10823	 3607,7	 2987,46	 0	 50,63	

F+-+)*0*#5+&! 8	 10	 1,2	 2,14	 0,02914	 0,05	

4PB! 567	 5097	 9	 15,97	 0	 23,84	

B//#/! 1497	 843	 0,6	 		 		 3,94	

7*6#0/#5#!

>#)%6! 2279	 714713	 314	 		 		 		
K#8+6#! 759	 604604	 797	 10,46	 0	 84,59	

4+5#)*-#&! 189	 104272	 552	 7,24	 0	 14,59	

O,=*+5)+&! 3	 351234	 117078	 168,72	 0	 49,14	

F+-+)*0*#5+&! 8	 5551	 694	 9,11	 0	 0,78	

4PB! 564	 149099	 264	 3,47	 0	 20,86	

B//#/! 1373	 104557	 76	 		 		 14,63	

F%)*#!2BGH!

>#)%6! 2279	 1439,5	 0,63	 		 		 		
K#8+6#! 759	 1225,5	 1,61	 10,45	 0	 85,13	

4+5#)*-#&! 189	 307,4	 1,63	 10,52	 0	 21,35	

O,=*+5)+&! 3	 678,1	 226,03	 809,36	 0	 47,11	

F+-+)*0*#5+&! 8	 2,2	 0,28	 1,81	 0,07168	 0,18	

4PB! 564	 240	 0,43	 2,75	 0	 16,67	

B//#/! 1370	 211,8	 0,15	 		 		 14,71	

>%=6%!II(@#5)*5D%0*<5.	ANOVA	para	cada	uno	de	los	caracteres	estudiados	donde	se	muestra	tanto	los	efectos	del	modelo,	como	los	efectos	de	
las	variables	genotípicas	y	ambientales	por	separado,	como	su	interacción	

	 Por	otro	lado,	si	observamos	la	disección	de	los	distintos	componentes	de	la	varianza,	podemos	
ver	como	en	 todos	 los	casos	el	 factor	ambiental	 tiene	más	peso	que	el	genotípico,	ya	que	 los	distintos	
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ambientes	 de	 este	 estudio	 fueron	 consistieron	 en	 una	 serie	 de	 ambientes	 extremos,	 lo	 cual	 queda	
reflejado	con	estos	resultados.	Únicamente	para	el	ratio	SE/J	el	porcentaje	de	explicación	de	la	varianza	
por	parte	de	los	genotipos	fue	superior	a	la	interacción	de	estos	por	el	ambiente,	mientras	que	en	el	otro	
sentido,	 para	 los	 parámetros	 relacionados	 con	 el	 número	 de	 hojas	 estas	 interacciones	 fueron	 más	
elevadas.		

En	 este	mismo	 sentido	observamos	que,	 incluso	 la	 interacción	de	 los	 genotipos	 por	 la	 variable	
ambiental,	tiene	mayor	peso	que	los	propios	genotipos	por	separado,	y,	así	mismo,	vemos	reflejado	este	
mismo	efecto	al	observar	los	gráficos	AMMI	de	cada	uno	de	los	caracteres.	En	este	sentido	observamos	
que	 tanto	 para	 la	 representación	 de	 los	 ejes	 IPCA1	 como	 IPCA2	 frente	 a	 las	 medias	 (IPCA0),	 nos	
encontramos	con	ambientes	claramente	diferentes,	muy	distantes	en	dichas	representaciones	(gráficos	8	
a	 13),	 pudiendo	 claramente	 definir	 las	 covariables	 ambientales:	 fotoperiodo	 y	 vernalización	 para	 cada	
carácter.	Pero	también	encontramos	una	clara	separación	entre	las	líneas	con	necesidad	a	de	vernalizar	
para	espigar/encañar.	Por	este	motivo	en	los	gráficos	de	los	distintos	modelos	AMMI	se	han		añadido	las	
covariables	genéticas	para	cada	línea	en	función	de	su	necesidad	de	vernalización:	líneas	primaverales	y	
líneas	invernales.	Además,	dentro	de	cada	uno	de	estos	grupos	se	ha	querido	reflejar	el	alelo	de	!!" #$%&
que	porta	cada	una	de	ellas.		

Debido	a	la	alta	correlación	existente	en	las	distintas	fases	entre	número	de	hojas	y	duración	de	
las	 mismas	 en	 tiempo	 térmico,	 se	 ha	 optado	 por	 realizar	 la	 interpretación	 de	 los	 modelos	 AMMI	
solamente	 para	 la	 duración	 en	 tiempo	 térmico	 de	 distintas	 fases	 estudiadas,	 para	 una	 más	 fácil	
interpretación	de	 los	 resultados	en	 la	comparativa	con	el	 tiempo	térmico	de	 la	 fase	de	tiempo	total	de	
espigado.	 Además,	 en	 cuanto	 a	 los	 gráficos,	 debido	 a	 la	 alta	 explicación	 de	 la	 interacción	 GxE	 del	 eje	
IPCA1	 en	 todos	 los	 casos,	 estos	 se	 han	 realizado	 utilizando	 IPCA1	 e	 IPCA2	 frente	 a	 las	 medias	
poblacionales	 en	 el	 modelo	 IPCA0,	 cortando	 los	 primeros	 ejes	 en	 la	 media	 global	 de	 dichas	 medias	
poblacionales.	 Si	 observamos	 las	 medias	 poblacionales	 en	 la	 mayoría	 de	 los	 casos	 distinguimos	 una	
tendencia	 a	 la	 separación	 entre	 las	 líneas	 con	 genotipo	 primaveral	 frente	 a	 las	 que	 poseen	 genotipo	
invernal,	de	manera	que,	si	observamos	estas	medias	frente	al	IPCA1	especialmente	de	los	caracteres	de	
encañado,	estado	de	hoja	bandera	y	espigado	percibimos	una	clara	separación	de	 los	genotipos	en	dos	
grupos.	

	 En	 estas	 gráficas,	 en	 general,	 podemos	 ver	 claramente	 que	 las	 medias	 ambientales	 quedan	
separadas	en	dos	en	función	de	la	media	poblacional.	Los	ambientes	en	los	que	se	aplicó	un	tratamiento	
de	 fotoperiodo	 largo	 quedan	 al	 lado	 derecho	 de	 la	 media	 poblacional,	 mientras	 que	 las	 medias	
ambientales	al	aplicar	fotoperiodo	corto	fueron	muchos	mayores,	quedando	al	lado	izquierdo	a	excepción	
de	los	caracteres	de	encañado	y	ratio	entre	elongación	del	tallo	principal	y	encañado	(SE/J),	donde	esta	
separación	se	produjo	en	función	del	tratamiento	de	vernalización	como	se	descrine	más	adelante.	

	 Sin	embargo,	si	nos	fijamos	en	el	filocrono	estas	gráficas	tan	solo	nos	sirven	para	ver	lo	distantes	
que	 son	 unos	 ambientes	 de	 otros,	 sin	 llegar	 a	 ningún	 tipo	 de	 conclusión	 en	 cuanto	 a	 los	 genotipos	
(gráficos	 8).	 Aunque	 si	 observamos	 que	 bajo	 condiciones	 de	 fotoperiodo	 largo	 hay	 una	 tendencia	 a	
desarrollar	 una	 hoja	 en	 menor	 tiempo	 que	 bajo	 condiciones	 de	 fotoperiodo	 corto,	 a	 pesar	 de	 que	 el	
porcentaje	 de	 explicación	 tanto	 de	 IPCA1	 e	 IPCA2	 son	 relativamente	 elevados	 (48,7	 y	 30,42%	
respectivamente),	algo	similar	a	 lo	que	ocurre	con	 la	elongación	del	 tallo	principal,	 como	veremos	más	
adelante.	 Además,	 estos	 dos	 parámetros	 coinciden	 con	 los	 que	 poseen	 menor	 explicación	 de	 la	
interacción	GxE	por	parte	de	IPCA1.	
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4/TA*0#&!U(	Graficas	AMMI	para	filocrono,	donde	quedan	representados	tanto	los	distintos	ambientes	del	estudio,	como	los	parentales	Nevada	y	
Barbarrosa,	 los	 testigos	 Cierzo,	 Graphic	 e	 Hispanic	 y	 las	 líneas	 procedentes	 de	 la	 población	 diferenciando	 las	 líneas	 en	 cuatro	 grupos:	 con	
genotipo	invernal	y	ambos	alelos	de	!!" #$%	y	genotipo	primaveral	haciendo	esta	misma	distinción.	

	

	 A	 diferencia	 de	 estos	 caracteres,	 si	 existió	 una	 explicación	 para	 el	 resto	 como	 se	 describe	 a	
continuación.	
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	 En	el	caso	de	encañado	observamos	una	clara	separación	de	las	medias	poblacionales	del	modelo	
separando	las	líneas	con	genotipo	primaveral	de	las	que	poseen	genotipo	invernal	(gráficos	9).	Las	líneas	
con	genotipo	típicamente	primaveral	tiene	una	tendencia	más	próxima	a	la	media	de	los	ambientes	con	
tratamiento	 de	 vernalización,	 interaccionando	 con	 ambos	 ambientes	 independientemente	 del	
fotoperiodo,	ya	que	prácticamente	todas	las	 líneas	de	este	grupo	se	encuentran	en	el	mismo	cuadrante	
de	la	gráfica	frente	al	IPCA1,	el	cual	explica	la	mayoría	de	la	interacción	genotipo	por	ambiente,	el	78,1%,	
frente	al	12,08%	de	IPCA2.	Además	encontramos	grandes	diferencias	entre	los	ambientes.	Los	ambientes	
con	tratamiento	de	vernalización	se	encuentran	más	próximos	entre	sí,	(mismo	cuadrante,	por	debajo	de	
la	media	poblacional).	Mientras	que	en	el	 caso	de	 los	ambientes	 sin	vernalizar,	 las	plantas	alargaron	el	
ciclo	 encontrándonos	 que	 las	 medias	 residuales	 ambientales	 se	 situaron	 por	 encima	 de	 la	 media.	 El	
ambiente	 sin	 vernalizar	 fotoperiodo	 largo	 (L)	 se	 situa	 en	 la	 parte	más	 negativa	 de	 IPCA1separando	 las	
variedades	en	dos	grandes	grupos	las	que	precisan	vernalizar	en	el	segundo	cuadrante	y	las	que	no	en	el	
cuarto..	

	

!
4/TA*0#&!?(	Graficas	AMMI	para	la	fase	de	tiempo	térmico	desde	nascencia	hasta	encañado	de	las	distintas,	donde	quedan	representados	tanto	
los	distintos	ambientes	del	estudio,	como	los	parentales	Nevada	y	Barbarrosa,	los	testigos	Cierzo,	Graphic	e	Hispanic	y	las	líneas	procedentes	de	
la	población	diferenciando	 las	 líneas	en	 cuatro	grupos:	 con	genotipo	 invernal	 y	ambos	alelos	de	 !!" #$%	 y	 genotipo	primaveral	haciendo	esta	
misma	distinción.	

	

	 Por	su	parte,	para	la	fase	de	elongación	del	tallo	principal	(Gráficos	10)	no	se	encontró	diferencia	
en	cuanto	a	las	medias	residuales	de	la	población	frente	IPCA1,	el	cual	explica	un	60,32%	de	la	varianza,	ni	
frente	 IPCA2,	 con	 30,01%.	 Aunque	 si	 podemos	 observar	 que	 frente	 a	 ambos	 los	 ambientes	 con	
fotoperiodo	 largo	 se	 encuentran	 por	 debajo	 de	 la	media	 residual	 poblacional	 y	 además	más	 próximos	
entre	sí,	que	si	los	comparamos	con	los	ambientes	donde	se	aplicó	fotoperiodo	corto,	ya	que	estos	aparte	
de	encontrarse	más	distantes	actúan	de	distinta	manera	al	compararlos	con	IPCA1	o	IPCA2.	Encontramos	
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también	 que	 en	 esta	 fase	 los	 ambientes	 con	 fotoperiodo	 corto,	 se	 encuentran	 claramente	 separados,	
especialmente	con	tratamiento	de	vernalización	frente	a	IPCA1.	

!
4/TA*0#&!IJ(	Graficas	AMMI	para	la	duración	en	tiempo	térmico	de	la	fase	de	elongación	del	tallo	principal,	donde	quedan	representados	tanto	
los	distintos	ambientes	del	estudio,	como	los	parentales	Nevada	y	Barbarrosa,	los	testigos	Cierzo,	Graphic	e	Hispanic	y	las	líneas	procedentes	de	
la	población	diferenciando	 las	 líneas	en	 cuatro	grupos:	 con	genotipo	 invernal	 y	ambos	alelos	de	 !!" #$%	 y	 genotipo	primaveral	haciendo	esta	
misma	distinción.	

	

	 Finalmente,	 si	observamos	 las	gráficas	AMMI	para	el	 ratio	entre	ambos	caracteres	 (gráficos	11)	
vemos	que,	en	función	de	la	media	poblacional,	los	ambientes	se	dividen	según	se	aplica	o	no	tratamiento	
de	vernalización.	Este	mismo	efecto	ocurre	también	en	lo	que	respecta	a	la	fase	de	encañado,	de	manera	
que	 bajo	 condiciones	 de	 vernalización	 este	 ratio	 es	 superior,	 encontrándose	 más	 próximas	 a	 estos	
ambientes	 las	 líneas	 primaverales,	 tal	 como	 ocurría	 en	 la	 fase	 de	 encañado.	 En	 esta	 ocasión	 esta	
característica	podría	ir	a	favor	de	obtener	mayores	rendimientos,	según	hipótesis	de	Slafer	et	al,	2005,	ya	
que,	aunque	no	se	han	encontrado	diferencias	entre	los	genotipos	para	la	elongación	del	tallo	principal,	
este	 cociente	 podría	 darnos	 idea	 de	 la	 eficiencia	 de	 la	 planta	 a	 la	 hora	 obtener	mayores	 rendimientos	
minimizando	 al	 máximo	 el	 tiempo	 de	 encañado	 sin	 modificar	 el	 tiempo	 de	 espigado,	 resultando	
favorables	las	mayores	tasas	entre	elongación	del	tallo	y	encañado.	
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!
4/TA*0#&! II(	 Graficas	 AMMI	 para	 los	 caracteres	 de	 encañado,	 elongación	 del	 tallo	 y	 ratio	 elongación	 del	 tallo/encañado,	 donde	 quedan	
representados	tanto	los	distintos	ambientes	del	estudio,	como	los	parentales	Nevada	y	Barbarrosa,	los	testigos	Cierzo,	Graphic	e	Hispanic	y	las	
líneas	 procedentes	 de	 la	 población	 diferenciando	 las	 líneas	 en	 cuatro	 grupos:	 con	 genotipo	 invernal	 y	 ambos	 alelos	 de	 !!" #$%	 y	 genotipo	
primaveral	haciendo	esta	misma	distinción.	

	

Por	 otro	 lado	 en	 cuanto	 a	 las	 dimensiones	 AMMI,	 nos	 encontramos	 con	 una	 explicación	 de	
45,25%	de	la	varianza	para	IPCA1,	único	caso	junto	al	filocrono	donde	este	eje	adquirió	valores	inferiores	
al	60%.	Este	eje	nos	está	dividiendo	 los	ambientes	 según	el	 signo:	valores	positivos	para	 los	ambientes	
con	fotoperiodo	corto	y	valores	negativos	para	los	ambientes	donde	se	aplicó	fotoperiodo	largo.	Esto	no	
ocurre	con	IPCA2	(35,83%	de	explicación	de	la	varianza	para	la	interacción	GxE),	ya	que,	en	este	caso	tan	
solo	 el	 ambiente	 sin	 vernalización	 y	 fotoperiodo	 corto	 adquiere	 valores	 positivos,	mientras	 que	 ambos	
ensayos	con	tratamiento	de	vernalización	se	encuentran	más	próximos	entre	sí,	y	también	más	próximos	
a	 las	 medias	 residuales	 de	 las	 líneas	 primaverales	 de	 la	 población.	 En	 este	 caso	 encontramos	 una	
tendencia	 lineal	en	diagonal	de	 todas	 las	 líneas,	partiendo	en	 la	parte	superior	de	 las	 líneas	 invernales,	
principalmente	con	!!" #$%	activo	y	por	tanto	sensibles	a	fotoperiodo	corto,	hasta	la	parte	inferior	de	la	
gráfica	donde	se	encuentran	las	líneas	primaverales	principalmente	insensibles	a	fotoperiodo	corto.	
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	 En	este	caso	ambos	caracteres	tuvieron	un	similar	comportamiento	en	las	gráficas	AMMI,	tanto	
las	 líneas	 de	 la	 población	 como	 los	 ambientes	 teniendo	 IPCA1	 la	 mayor	 parte	 de	 la	 explicación	 de	 la	
varianza	para	ambos	 caracteres,	 aunque	 IPCA2	 frente	a	 la	media	poblacional	 separa	a	 cada	uno	de	 los	
ambientes	en	un	cuadrante	distinto	(gráficos	12).	Y,	lo	que	es	más,	vemos	una	clara	similitud,	tanto	en	la	
disposición	de	las	líneas,	como	la	de	los	ambientes	con	la	gráfica	AMMI	del	tiempo	térmico	de	encañado	
donde	 se	 representa	 IPCA1	 fernte	 a	 la	 media	 de	 este	 carácter	 (gráfico	 9	 izquierdo),	 similitud	 no	
encontrada	en	lo	que	respecta	al	tiempo	térmico	de	elongación	del	tallo	principal.		

Para	ambos	las	medias	poblacionales	fueron	superiores	a	la	media	para	las	variedades	invernales,	
y	 las	 medias	 de	 los	 ambientes	 con	 tratamiento	 de	 vernalización,	 encontrándonos	 a	 todos	 ellos	 a	 la	
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derecha	 de	 las	 gráficas,	 separando	 claramente	 IPCA1	 líneas	 primaverales,	 con	 valores	 positivos,	 de	 las	
líneas	invernales,	con	valores	negativos,	siendo	únicamente	el	ensayo	con	fotoperiodo	largo	sin	vernalizar	
el	 que	posee	 valores	negativos.	Además,	 encontramos	una	 clara	 separación	de	 los	 ambientes:	 L	 frente	
IPCA1	 y	 VL	 frente	 IPCA2.	 Lo	 cual	 es	 lógico,	 ya	 que	 el	 primero	 se	 trata	 del	 ambiente	 donde	 mayores	
diferencias	 se	 dieron,	 debido	 a	 la	 falta	 de	 vernalización	 y	 un	 fotoperiodo	 largo	 durante	 todo	 el	 ciclo,	
acelerándose	 en	 espigado	 las	 líneas	 primaverales	 y	 retrasándose	 las	 ambientales.	 Mientras	 que	 el	
segundo	corresponde	al	que	menores	diferencias	entre	 líneas	 se	observaron,	debido	a	 ser	el	 ambiente	
más	inductivo	para	ambos	tipos,	invernales	y	primaverales.	

	

	
4/TA*0#&! IM(	Graficas	AMMI	para	el	 tiempo	térmico	hasta	alcanzar	el	estado	de	hoja	bandera	del	 tallo	principal,	donde	quedan	representados	
tanto	 los	 distintos	 ambientes	 del	 estudio,	 como	 los	 parentales	 Nevada	 y	 Barbarrosa,	 los	 testigos	 Cierzo,	 Graphic	 e	 Hispanic	 y	 las	 líneas	
procedentes	de	la	población	diferenciando	las	 líneas	en	cuatro	grupos:	con	genotipo	invernal	y	ambos	alelos	de	!!" #$%	y	genotipo	primaveral	
haciendo	esta	misma	distinción.	

	
4/TA*0#! I\( 	 Graficas	 AMMI	 para	 el	 tiempo	 térmico	 total	 hasta	 espigado	 el	 tallo	 principal,	 donde	 quedan	 representados	 tanto	 los	 distintos	
ambientes	del	estudio,	como	los	parentales	Nevada	y	Barbarrosa,	los	testigos	Cierzo,	Graphic	e	Hispanic	y	las	líneas	procedentes	de	la	población	
diferenciando	las	líneas	en	cuatro	grupos:	con	genotipo	invernal	y	ambos	alelos	de	!!" #$%	y	genotipo	primaveral	haciendo	esta	misma	distinción.	
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En	este	apartado,	se	ha	tratado	de	buscar	las	líneas	que,	sin	modificar	el	tiempo	total	de	espigado	
posean	un	tiempo	minimizado	de	encañado,	frente	a	un	mayor	tiempo	de	elongación	del	tallo	siguiendo	
la	hipótesis	de	Slafer	et	al	(2005).	Según	esta	hipótesis	estas	líneas	deberían	poseer	un	mayor	potencial	
de	rendimiento.	Para	ello,	a	partir	de	los	datos	obtenidos	en	los	ambientes	VS	y	VL	se	ha	construido	un	
modelo	 hipotético	 como	 se	 explica	 en	 el	 apartado	 2.3.3	 de	 búsqueda	 de	 genotipos	 más	 adaptados	 a	
condiciones	 mediterráneas	 para	 un	 hipotético	 ajuste	 de	 las	 fases	 para	 optimizar	 el	 potencial	 de	
rendimiento	de	materiales	y	métodos	de	este	mismo	capítulo.	 &

En	 primer	 lugar,	 se	 ha	 recalculado	 el	 ratio	 SE/J	 como	 se	 indica	 en	 el	 apartado	 de	materiales	 y	
métodos	de	este	capítulo.	Para	ello	se	han	utilizado	los	BLUPs	procedentes	de	los	datos	en	el	ensayo	VS	
para	 el	 tiempo	 hasta	 encañado	 y	 los	 procedentes	 del	 ensayo	 VL	 para	 tiempo	 de	 elongación	 del	 tallo,	
obteniendo	los	valores	resumidos	en	la	tabla	12.	

Para	validar	el	nuevo	ratio,	en	primer	se	han	calculado	 las	correlaciones	entre	el	 ratio	ajustado	
para	el	modelo	que	se	está	 tratando,	SEVL/EnVS,	 frente	a	 las	 fases	utilizadas	para	el	modelo,	 resultando	
todas	 significativas	 (tabla	 14):	 tiempo	 térmico	 total	 de	 espigado	 bajo	 condiciones	 de	 vernalización	 y	
fotoperiodo	 largo	 (VL),	 fase	 de	 elongación	 del	 tallo	 para	 el	mismo	 ensayo	 y	 fase	 de	 encañado	 para	 el	
ensayo	que	simula	el	comienzo	del	ciclo	bajo	latitudes	mediterráneas,	vernalizado	con	fotoperiodo	corto.	
Así	como	las	correlaciones	entre	este	ratio	SEVL/JVS	y	los	ratios	SE/J	en	los	ensayos	VS	y	VL	y	las	fases	de	
encañado	VS,	elongación	del	tallo	en	VL	y	espigado,	tanto	de	la	modelización	como	en	el	ensayo	VL	tabla	
13.	

	

Q%/T,+)/#&!8+6!,#8+6#! ,a5*,# ! ,+8*%! ,TP*,# !
8+&'*%0*<5!

&)%58%/8!8+!6%!
,+8*%!

R+'%8%! E%/=%//#&%!

B50%:%8#!YS@Z! 335,9	 539,3	 1047	 133,8	 352,42	 789,99	

B6#5;%0*<5!8+6!)%66#!YS@Z! 322,6	 445,1	 846,1	 74,02	 706,001	 376,96	

"#$%!=%58+/%!YS@Z! 724,18	 984,5	 1623,72	 168,5	 1058,42	 1166,95	

B&-*;%8#!YS@Z! 786,28	 1050,78	 1703,47	 170,99	 1103,36	 1244,53	

F%)*#!2BGH! 0,444	 0,864	 1,424	 0,203	 2,003	 0,477	

>%=6%! IM.	 Resumen	de	 los	 parámetros	 dentro	del	modelo	hipotético,	 para	 los	 parámetros	 recalculados	dentro	de	 este,	mostrándose	 tanto	 la	
media	poblacional	como	el	máximo	y	mínimo	de	estos	caracteres,	así	como	los	valores	para	los	dos	parentales,	Nevada	y	Barbarrosa	dentro	del	
modelo	propuesto.	

	

Por	tanto,	si	observamos	estas	correlaciones	obtenidas	entre	el	ratio	SEVL/JVS	y	las	distintas	fases	
del	modelo	simulado,	observamos	que	en	todos	 los	casos	estas	son	significativas,	aunque	la	correlación	
existente	entre	este	ratio	ajustado	y	el	espigado	en	el	ensayo	VL	(0,1977)	es	menor	que	la	calculada	entre	
el	ratio	en	VL	con	el	tiempo	térmico	de	espigado	en	este	mismo	ensayo	y	en	sentido	contrario,	-0,5803	
(ver	tabla	14),	siendo	en	el	primer	caso	una	correlación	menor	y	con	un	grado	se	significación	menor.	Así	
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mismo	se	calculó	 la	correlación	entre	el	nuevo	ratio	y	 los	ratios	de	 los	ambientes	VS	y	VL,	encontrando	
correlaciones	positivas	y	elevadas,	principalmente	con	el	ratio	SE/J	del	ensayo	bajo	fotoperiodo	corto.		

	

	
@#//+6%0*<5!

F%)*#!2B31GH32!'&(!+&-*;%8#!Y,Z!
-0,3918	

<0,001	

F%)*#!2B31GH32!'&(!+6#5;%0*<5!8+6!)%66#Y!31Z!
0,4654	

<0,001	

F%)*#!2B31GH32!'&(!+50%:%8#!Y32Z!
-0,7423	

<0,001	

F%)*#!2B31GH32!'&(!9#$%!=%58+/%!Y,Z!
-0,3836	

<0,001	

F%)*#!2BGHY,Z!'&(!/%)*#!2BGHY32Z!
0,7157	

<0,001	

F%)*#!2B31GH32!'&(!/%)*#!2BGHY31Z!
0,3513	

<0,001	

>%=6%!I\(	Correlaciones	de	Pearson	entre	el	ratio	recalculado	SE/J	en	el	modelo	propuesto	(SEVL/JVS)	frente	a	la	duración	en	tiempo	térmico	para	
la	duración	de	las	fases	en	dicho	modelo,	así	como	la	correlación	de	este	ratio	frente	al	ratio	SE/J	de	los	ensayos	utilizados	para	la	modelización.	
Entre	paréntesis	 se	muestra	si	 se	 refiere	al	modelo	propuesto	 (m)	o	a	 los	ambientes	VS	o	VL.	En	valor	superior	nos	muestra	el	coeficiente	de	
correlación,	mientras	que	el	inferior	indica	su	grado	de	significación.	

	

En	todo	caso,	observamos	una	correlación	positiva	tanto	para	el	tiempo	de	espigado	como	para	el	
tiempo	térmico	de	 la	 fase	de	elongación	del	 tallo,	mientras	que	 la	correlación	de	este	ratio	ajustado	es	
negativa	respecto	al	tiempo	para	encañado	en	VS.	Por	su	parte,	comparándolo	con	las	correlaciones	del	
ensayo	 VL,	 que	 cubre	 las	 premisas	 de	 siembra	 primaveral	 bajo	 las	 condiciones	 mediterráneas	 en	 la	
meseta	castellano	leonesa,	el	ratio	SE/J	guarda	una	correlación	negativa	frente	al	espigado	mientras	que,	
entre	 la	 fase	 de	 espigado	 y	 las	 fases	 hasta	 encañado	 y	 elongación	 del	 tallo	 bajo	 estas	 condiciones	 las	
correlaciones	son	positivas.			

@#//+6%0*<5!+5)/+!A%&+&!8+6!,#8+6#!

B6#5;%0*<5!8+6!)%66#!'&(!B50%:%8#!
0,1869	

0,0098	

B&-*;%8#!!'&(!+50%:%8#!!
0,8764	

<0,001	

B&-*;%8#!!'&(!+6#5;%0*<5!8+6!)%66#!
0,5865	

<0,001	

B&-*;%8#!!'&(!+&)%8#!8+!9#$%!=%58+/%!
0,9762	

<0,001	

>%=6%! IW(	 Correlaciones	 de	 Pearson	 entre	 la	 duración	 en	 tiempo	 térmico	 de	 las	 distintas	 fases	 del	modelo	 propuesto.	 En	 valor	 superior	 nos	
muestra	el	coeficiente	de	correlación,	mientras	que	el	inferior	indica	su	grado	de	significación.	
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-.L.H)P*'*,,0I1)3*)'$1*"2)K"8()*')6(3*'()#+(#&*2%()#"+")&1)I#%06()"8&2%*)")'"2)
,(130,0(1*2)6*30%*++G1*"2)K"8()20*6K+")(%(J"'))

	

	 Finalmente,	viendo	la	relación	que	guarda	este	parámetro	SEVL/JVS,	principalmente	con	los	ratios	
SE/J	 en	 los	 ensayos	 tanto	 VL	 como	 VS,	 se	 ha	 utilizado	 como	 criterio	 para	 la	 selección	 las	 líneas	 que	
potencialmente,	 bajo	 estas	 condiciones	 modelizadas,	 tienen	 un	 menor	 tiempo	 de	 encañado	 y	 mayor	
tiempo	de	elongación	buscando	las	líneas	que	bajo	esta	premisa	tienen	tiempos	de	espigado	inferiores	a	
la	media	poblacional	en	el	ensayo	VL	para	hacer	una	división	entre	líneas	precoces	y	más	tardías	dentro	
de	 las	 seleccionadas,	 viendo	 así	 como	 se	 comportarían	 las	 mismas	 bajo	 una	 siembra	 primaveral	 en	
condiciones	de	la	meseta	castellana.		

	

	
4/TA*0#!IW(	Gráfica	que	muestra	el	tiempo	de	espigado	propuesto	en	el	modelo	frente	al	ratio	SE/J	del	mismo	modelo	(SEVL/JVC),	en	donde	el	eje	
de	ordenadas	corta	en	el	valor	de	la	media	poblacional	del	tiempo	térmico	de	espigado	del	modelo	y	el	eje	de	abscisas	en	el	valor	1,1	del	ratio,	
utilizado	como	criterio	de	selección	de	las	líneas.		

	

La	tabla	15	nos	muestra	las	líneas	de	la	población	NxBxB	que	tuvieron	valores	iguales	o	superiores	
a	1,1	así	como	su	genotipo	tanto	por	su	necesidad	o	no	de	vernalizar,	como	su	genotipo	respecto	a	 los	
genes	 de	 fotoperiodo	 y	 gen	 de	 precocidad	 intrínseca	 '()* .	 Eligiéndose	 por	 tanto	 aquellas	 líneas	 cuya	
fase	de	encañado	tiene	una	duración	una	décima	parte	inferior	a	la	fase	de	elongación	del	tallo	y	son	más	
precoces	para	el	espigado	bajo	este	modelo	(líneas	seleccionadas	precoces).	También	se	ha	comprobado	
el	 comportamiento	 de	 las	 más	 tardías,	 por	 encima	 de	 la	 media	 poblacional	 en	 VL,	 ya	 que	 bajo	 este	
modelo	las	líneas	más	precoces	fueron	todas	con	hábitos	primaverales	en	lo	que	respecta	a	la	necesidad	
o	 no	 a	 vernalizar	 y	 sensibles	 a	 fotoperiodo	 largo	 y	 todas	 ellas	 mayoritariamente	 sensibles	 también	 a	
fotoperiodo	corto,	con	el	alelo	de	!!" #$%	procedente	de	Nevada.	
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Por	 tanto,	 en	 el	 gráfico	 14	 observamos	 a	 la	 izquierda	 las	 líneas	 seleccionadas,	 todas	 ellas	 con	
valores	superiores	a	1,1	para	el	ratio	SE/J	frente	al	tiempo	de	espigado	en	el	modelo,	mientras	que	en	el	
gráfico	 15	 observamos	 el	 comportamiento	 de	 estas	 líneas	 en	 el	 ensayo	 VL	 (modelizando	 el	
comportamiento	 de	 las	 mismas	 bajo	 siembra	 primaveral	 en	 Castilla	 y	 León),	 donde	 todas	 las	 líneas	
seleccionadas	 más	 precoces	 obtuvieron	 ratios	 bajo	 estas	 mismas	 condiciones	 superiores	 a	 la	 media	
poblacional	 (1,88)	 de	 este	mismo	parámetro,	 que	 fue	muy	 superior	 a	 la	media	del	 ratio	 ajustado	 cuyo	
valor	más	alto	fue	de	1,42,	e	 incluso	varias	 líneas	tardías	tuvieron	valores	superiores	a	1,88	(líneas	41	y	
160),	 ya	 que	 el	 resto	 de	 líneas	 seleccionadas	 como	 tardías,	 tienen	 valores	 de	 este	 ratio	 SE/J	 en	 VL	
inferiores	a	la	media	poblacional	como	vemos	en	la	tabla	15.	

	

1a5+%&!
R+0+&*8%8!8+!

'+/5%6*b%/!
!"#$ % &&' ()* % &&' ()+ % /%)*#!2B31GH3@!

/%)*#!2BGH!
Y31Z!

1a5+%&!,T&!
-/+0#0+&!

R061	 NO	 N	 B	 N	 1,32	 2,76	

R034	 NO	 N	 B	 B	 1,31	 2,51	

R149	 NO	 B	 B	 N	 1,23	 2,07	

R015	 NO	 B	 B	 N	 1,21	 2,34	

R146	 NO	 B	 B	 N	 1,18	 1,9	

R086	 NO	 B	 B	 B	 1,17	 2,51	

R053	 NO	 B	 B	 N	 1,17	 2,6	

R194	 NO	 B	 B	 N	 1,16	 2,96	

R001	 NO	 B	 B	 B	 1,13	 2,12	

R107	 NO	 N	 B	 N	 1,12	 2,49	

R147	 NO	 B	 B	 N	 1,12	 2,07	

R014	 NO	 B	 B	 B	 1,11	 2,13	

R263	 NO	 N	 B	 N	 1,11	 2,24	

R138	 NO	 B	 B	 N	 1,1	 2,44	

1a5+%&!,T&!
)%/8a%&!

R227	 SI	 B	 N	 N	 1,42	 1,53	

R245	 NO	 B	 N	 B	 1,33	 1,74	

R041	 SI	 B	 B	 N	 1,3	 2,01	

R046	 NO	 B	 B	 B	 1,28	 1,38	

R267	 SI	 N	 B	 N	 1,27	 1,76	

R103	 NO	 N	 B	 N	 1,25	 1,79	

R121	 SI	 B	 B	 N	 1,19	 1,5	

R010	 NO	 N	 N	 N	 1,15	 1,45	

R160	 NO	 B	 B	 B	 1,15	 1,88	

R050	 NO	 N	 N	 B	 1,14	 1,9	

>%=6%!I`(	Líneas	seleccionadas	precoces	y	líneas	seleccionadas	más	tardías	respecto	al	modelo	propuesto,	ratio	SE/J	del	modelo	superior	a	1,1.	Se	
muestra	también	el	alelo	que	portan	cada	una	de	ellas	respecto	a	los	principales	genes	de	fotoperiodo	y	precocidad	intrínseca	+() 6	(B	alelo	de	
Barbarrosa,	N	alelo	de	nevada),	así	como	su	necesidad	de	vernalizar	o	no	según	los	alelos	que	portan	de	los	genes	de	vernalización,-. #$/ 	y	,-. #
$%.	
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	 Cabe	destacar	que	tan	solo	cuatro	de	ellas	poseen	la	necesidad	de	vernalizar,	teniendo	todas	el	
alelo	de	!!" #$%	procedente	de	Nevada	y	el	alelo	de	Barbarrosa	para	!!" #$/ ,	a	excepción	de	la	línea	227	
que	porta	el	alelo	de	Nevada	en	este	último	caso.	Además,	de	todas	las	líneas	seleccionadas,	tan	solo	6	de	
las	líneas	(1,	14,	15,	194	y	263)	son	portadoras	del	alelo	0'123,	perteneciendo	todas	ellas	al	grupo	de	las	
seleccionadas	como	precoces.	

	

	
4/TA*0#!I`(	Gráfico	del	tiempo	térmico	de	espigado	en	el	ensayo	VL	frente	al	ratio	SE/J	en	este	mismo	ensayo,	mostrándose	el	comportamiento	
de	las	líneas	seleccionadas	bajo	estas	condiciones.	El	eje	de	ordenadas	corta	en	el	valor	de	la	media	poblacional	del	tiempo	térmico	de	espigado	
en	este	ambiente	y	el	eje	de	abscisas	en	el	valor	1,88,	media	poblacional	del	ratio	SE/J	bajo	estas	condiciones,		

	

Por	su	parte,	si	observamos	el	comportamiento	de	estas	líneas	seleccionadas	bajo	los	modelos	AMMI	
respecto	 a	 las	 fases	 de	 tiempo	 de	 espigado,	 fase	 hasta	 encañado	 y	 fase	 de	 elongación	 del	 tallo	 nos	
encontramos	en	primer	lugar	que	estas	líneas	seleccionadas	más	precoces	tienen	todas	valores	positivos	
frente	al	eje	IPCA1,	que	recordemos	posee	un	80,04%	de	explicación	de	la	interacción	GxE,	al	igual	que	la	
mayoría	de	las	líneas	primaverales	y	los	ensayos	bajo	condiciones	de	fotoperiodo	corto,	aunque	estos	se	
encontraban	con	valores	medios	muy	por	encima	de	la	media	poblacional	del	modelo	AMMI	para	tiempo	
de	 espigado	 (gráfico	 16).	 Tan	 solo	 las	 líneas	 1	 y	 34	del	 grupo	de	 líneas	 seleccionadas	precoces	poseen	
valores	 de	 tiempo	 térmico	 de	 espigado	 ligeramente	 superiores	 a	 la	 media	 del	 modelo	 AMMI,	
coincidiendo	estas	mismas	líneas	con	valores	positivos	respecto	a	IPCA2,	el	cual	sostiene	el	14,47%	de	la	
explicación	de	la	interacción	genotipo	por	ambiente.	
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4/TA*0#! I^(!Modelo	AMMI	para	 tiempo	 térmico	 total	 de	espigado,	mostrándose	el	 comportamiento	de	 las	 líneas	 seleccionadas	en	el	modelo	
propuesto.	

	

Respecto	 al	 comportamiento	 de	 estas	 líneas	 seleccionadas	 frente	 al	 tiempo	 de	 encañado	 (ver	
gráfico	17),	nos	encontramos	que	las	seleccionadas	más	precoces	poseen	las	medias	más	bajas	respecto	a	
las	medias	de	tiempo	de	encañado	de	este	modelo,	poseyendo	todas	ellas	valores	de	IPCA1	positivos	para	
este	 carácter,	 al	 igual	 que	 los	 ambientes	 con	 tratamiento	 de	 vernalización	 (también	 S,	 pero	 este	 con	
valores	medios	muy	superiores	a	la	media	poblacional	del	modelo).		

	
4/TA*0#!IX(Comportamiento	 de	 las	 líneas	 seleccionadas	 en	 el	modelo	 propuesto	 bajo	 el	modelo	 AMMI	 para	 el	 tiempo	 térmico	 de	 la	 fase	 de	
encañado.	

	

Con	valores	positivos	para	 IPCA1	nos	encontramos	 también	 las	 líneas	 con	hábitos	primaverales	
como	vemos	en	la	gráfico	9	(AMMI	encañado),	mientras	que	con	valores	negativos	para	este	mismo	eje	
nos	encontramos	las	líneas	seleccionadas	como	más	tardías,	y	por	encima	de	la	media	poblacional	de	este	
modelo	AMMI,	encontrándonos	cuatro	de	estas	 líneas	(41,	245,	46	y	267)	con	un	tiempo	térmico	hasta	
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encañado	ligeramente	inferior	a	la	media	del	modelo	AMMI,	situando	a	tres	de	las	mismas	más	próximas	
al	grupo	donde	se	incluyen	las	líneas	primaverales,	a	pesar	de	que	tanto	la	línea	41	como	la	267	son	líneas	
con	 genotipo	 invernal.	 Aunque	 como	 observamos	 en	 el	 gráfico	 9	 (AMMI	 para	 tiempo	 térmico	 de	
encañado)	izquierda,	existe	un	pequeño	grupo	de	líneas	primaverales	con	valores	IPCA1	negativos.	

	

	
4/TA*0#!IU.	Modelo	AMMI	para	tiempo	térmico	de	la	fase	de	elongación	del	tallo	mostrándose	el	comportamiento	de	las	líneas	seleccionadas.	

	

	 Finalmente,	destacar	que	frente	al	modelo	AMMI	para	el	tiempo	térmico	de	la	fase	de	elongación	
del	tallo	(gráfico	18)	todas	las	líneas	seleccionadas	más	precoces	tuvieron	valores	negativos	frente	al	eje	
IPCA2	de	este	modelo,	el	cual	en	este	caso	posee	una	mayor	explicación	de	 la	 interacción	genotipo	por	
ambiente	 que	 en	 los	 casos	 anteriores	 (30,01%),	 interaccionando	 estas	 líneas	 positivamente	 respecto	 a	
este	eje	con	los	ambientes	bajo	condiciones	de	fotoperiodo	corto.	

En	 el	 siguiente	 capítulo	 de	 esta	 tesis,	 se	 tratará	 sobre	 el	 comportamiento	 de	 estas	 líneas	
seleccionadas	 bajo	 distintas	 condiciones	 en	 varios	 ensayos	 de	 campo	 frente	 al	 rendimiento	 y	 distintos	
parámetros	del	mismo.	

	 !
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-.Q)R+01,0#"'*2)STU)3*%*,%"3(2)9)2&2)01%*+",,0(1*2)

	

	 Los	QTL	detectados	en	este	estudio	para	cada	uno	de	los	caracteres	estudiados	se	recogen	en	la	
tabla	16	,	así	como	su	heredabilidad,	la	cual	fue	notablemente	alta	para	todos	los	caracteres,	posición	de	
dichos	QTL,	LOD	máximo	y	los	efectos	aditivos	de	estos,	así	como	si	fue	significativa	o	no	su	interacción	
con	 el	 factor	 ambiental.	 La	 distribución	 de	 QTL	 detectados,	 sus	 posiciones	 en	 el	 mapa	 genético	 de	 la	
población	y	sus	intervalos	de	confianza,	se	representan	en	la	figura	11.		

Debemos	señalar	que	los	principales	marcadores	intragénicos	de	los	genes	de	vernalización	,-. #
$/ 	y	,-. #$%	y	también	los	genes	de	fotoperiodo,	!!" #$/ 	y	!!" #$%,	fueron	detectados	en	los	ambientes	
que	 permitían	 su	 expresión	 diferencial	 de	 acuerdo	 a	 los	modelos	 de	 regulación	 actualmente	 en	 vigor.	
Destaca	 también	 que	 todos	 los	QTL	 detectados	 en	 la	 región	 de	 ,-. #$%	 fueron	 detectados	 sólo	 en	 los	
ensayos	realizados	bajo	condiciones	de	fotoperiodo	largo	(L	y	VL),	pero	en	ningún	caso	bajo	condiciones	
de	día	 corto,	 siendo	 los	 alelos	 de	Barbarrosa	 los	 responsables	 de	 incrementar	 todos	 los	 parámetros	 (a	
excepción	 del	 ratio	 SE/J,	 donde	 fueron	 los	 de	Nevada)	 y	 además	 sus	 efectos	 fueron	 significativos	 para	
todos	los	caracteres,	menos	para	el	filocrono.	

También	 se	detectó	otro	QTL	 en	 la	 región	donde	 se	 encuentra	 el	 gen	de	precocidad	 intrínseca	
+()* 	 en	 todas	 las	 fases,	 a	 excepción	 de	 la	 fase	 de	 encañado	 donde	 éste	 no	 fue	 detectado,	 ni	 para	
número	de	hojas	ni	para	tiempo	térmico.		

Además,	se	encontró	otro	QTL	en	1H	para	número	de	hojas	del	tallo	principal	(SEL_1),	el	cual	no	
coincide	con	!!" #$%,	ya	que	el	LOD	máximo	se	encuentra	desplazado	21,6	cM	y	su	intervalo	de	confianza	
no	alcanza	 la	posición	del	marcador	 intragénico	$4567,	gen	candidato	para	 !!" #$%,	al	 igual	que	ocurre	
con	el	QTL	detectado	en	1H	para	tiempo	térmico	de	este	mismo	carácter	(SE_1),	aunque	en	esta	ocasión	
!!" #$%	sí	se	encuentra	en	el	intervalo	de	confianza	de	este	QTL.	

De	 esta	misma	manera,	 se	 encontró	 otro	QTL	 que	 no	 coincide	 con	 ninguno	 de	 los	 nombrados	
anteriores	en	el	grupo	2H1	para	número	de	hojas	desarrolladas	en	el	momento	de	encañado	 (TL_2),	el	
cual	sólo	fue	significativo	en	el	ensayo	bajo	condiciones	de	fotoperiodo	corto,	aumentando	los	alelos	de	
Nevada	este	carácter,	no	coincidiendo	su	estrecho	intervalo	de	confianza	con	la	posición	ni	de	!!" #$/ 	ni	
de	+()* .	

A	mayores	se	detectó	otro	QTL	en	el	cromosoma	3H	que	no	coincide	con	el	gen	de	semienanismo	
0'123	el	cual	no	fue	significativo	para	ninguna	de	las	fases	bajo	con	condiciones	controladas.	
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@%/T0)+/!
R#,=/+ ! R#,=/+ !

@/#,#&#,%! Q#&*0*<5!
!d1#;IJYQZ! V5)+/'%6#!8+!! 1! 2! 31! 32! e>1PB!

e>1!
8+6!

K%/0%8#/!
Qd'%6#/!
,%P(! @#5A*%5b%! BA+0(!O8*(! BA+0(!O8*(! BA+0(!O8*(! BA+0(!O8*(! 7!-/ !

B&-*;%8#! 7LI! "'7>\ ! 1H	 121,6	 15,34	 119,16	 -	 130,79	 -	 -38,52	 -	 -1,284	 <0,001	
YS@Z! 7LM! 2RQMM! 2H1	 21,9	 21,64	 21,42	 -	 22,50	 112,2	 23,16	 149,79	 -	 <0,001	

		 7L\! =Q=L\^XX! 2H1	 63,9	 6,93	 59,75	 -	 66,56	 -	 21,42	 41,24	 1,3612	 <0,001	

h2=0,5472	 7LW! E,%;JJJ^ ! 3H	 71,3	 5,13	 66,37	 -	 80,83	 -62,9	 -23,45	 -18,76	 -	 <0,001	

		 7L`! f@@>"%! 4H	 98,3	 16,12	 95,62	 -	 100,07	 -200,8	 -	 -59,73	 -	 <0,001	

		 7L !̂ 3FRL"I ! 5H	 210	 19	 207,33	 -	 213,52	 -213	 -	 -68,11	 -0,7773	 <0,001	

B50%:%8#! HLI! "'7>\ ! 1H	 121,6	 13,82	 118,45	 -	 124,48	 -	 -60,15	 3,95	 -29,07	 <0,001	
YS@Z! HLM! 2RQMM! 2H1	 21,9	 5,24	 19,71	 -	 25,06	 -	 -	 46,57	 -	 <0,001	

		 HL\! f@@>"%! 4H	 98,3	 13,62	 95,31	 -	 100,53	 -175,8	 -	 -29,26	 -	 <0,001	

h2=0,6319	 HLW! 3FRL"I ! 5H	 210	 30,18	 208,31	 -	 212,21	 -215,2	 -31,07	 -48,03	 -77,9	 <0,001	

Elongación	del	 2BLI! =Q=LWU\M! 1H	 125,3	 6,85	 116,96	 -	 129,26	 -	 25,43	 -	 -14,12	 <0,001	

Tallo	Principal	 2BLM! 2RQMM! 2H1	 21,9	 20,62	 21,36	 -	 22,48	 23,07	 20,2	 88,47	 -	 <0,001	
(ºC)	 2BL\! =Q=L`WW?! 2H1	 62	 14,91	 60,95	 -	 64,41	 19,91	 28,39	 28	 50,64	 <0,001	

		 2BLW! f@@>"%! 4H	 98,3	 6,25	 90,99	 -	 102,99	 -13,94	 -	 -22,57	 -	 <0,001	

h2=0,4387	 2BL !̀ 3FRL"I ! 5H	 210	 6,18	 202,74	 -	 221,10	 -	 17,82	 -14,17	 22,47	 <0,001	

B&)%8#!8+!"#$%! 71LI! "' 7>\! 1H	 121,6	 13,16	 118,56	 -	 132,47	 -	 -34,11	 -	 -23,93	 <0,001	

E%58+/%! 71LM! 2RQMM! 2H1	 21,9	 18,15	 21,25	 -	 22,65	 127,57	 24,69	 143,59	 -	 <0,001	
(ºC)	 71L\! =Q=L`WW?! 2H1	 62	 9,33	 58,44	 -	 64,57	 -	 31,55	 31,55	 31,55	 n.s.	

		 71LW! E,%;JJJ^ ! 3H	 71,3	 4,69	 66,34	 -	 73,93	 -14,63	 -14,63	 -14,63	 -	 n.s.	

h2=0,5947	 71L !̀ f@@>"%! 4H	 98,3	 13,71	 95,28	 -	 100,57	 -199,75	 -	 -54,31	 -	 <0,001	

		 71L !̂ 3FRL"I ! 5H	 210	 17,93	 207,65	 -	 213,74	 -214,05	 -9,5	 -62,91	 -18,91	 <0,001	

RS!"#$%&!E%&%6+&! >1LI! "'7>\ ! 1H	 121,6	 17,4	 119,34	 -	 124,76	 -	 -0,5011	 -	 -0,1454	 <0,001	

		 >1LM! =Q=LMM\J! 2H1	 33,9	 3,51	 33,58	 -	 35,37	 -	 -0,243	 0,05744	 -	 <0,001	

		 >1L\! f@@>"%! 4H	 98,3	 11,73	 94,90	 -	 100,59	 -1,3028	 -	 -0,08402	 -	 <0,001	

h2=0,4999	 >1LW! 3FRL"I ! 5H	 210	 33,12	 208,43	 -	 212,02	 -1,7215	 -0,1969	 -0,17657	 -0,3998	 <0,001	

RS!"#$%&!8+6!>%66#! 2B1LI! =Q=L?^` !̂ 1H	 100	 4,51	 91,48	 -	 103,42	 -	 -0,0963	 -	 -0,2188	 <0,001	

-/*50*-%6! 2B1LM! 2RQMM! 2H1	 21,9	 5,48	 19,62	 -	 25,32	 -	 -	 0,12793	 -	 n.s.	

		 2B1L\! =Q=L`WW?! 2H1	 62	 10,6	 59,75	 -	 63,50	 0,2096	 0,1483	 0,06405	 0,5316	 <0,001	

h2=0,4184	 2B1LW! f@@>"%! 4H	 98,3	 13,82	 95,52	 -	 100,18	 -0,2942	 -	 -0,0784	 -	 <0,001	

		 2B1L!̀ 3FRL"I ! 5H	 210	 11,01	 206,52	 -	 216,25	 -0,1643	 0,1094	 -0,03498	 -	 <0,001	

>%=6%! I^(	 	 Resultados	QTL	ensayos	 invernadero.	 Ensayos:	 L	 fotoperiodo	 largo,	 S	 corto,	V	 tratamiento	de	vernalización.	 Efectos	 aditivos:	 signo	
negativo	efectos	asociados	al	alelo	de	Barbarrosa,	positivo	los	de	Nevada.	
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@%/T0)+/!
R#,=/+ ! R#,=/+ !

@/#,#&#,%! Q#&*0*<5!
!d1#;IJYQZ! V5)+/'%6#!8+!! 1! 2! 31! 32! e>1PB!

e>1!
8+6!

K%/0%8#/!
Qd'%6#/!
,%P(! @#5A*%5b%! BA+0(!O8*(! BA+0(!O8*(! BA+0(!O8*(! BA+0(!O8*(! 7!-/ !

RS!"#$%&!>#)%6+&! >1LI! "'7>\ ! 1H	 121,6	 16,02	 119,14	 -	 125,91	 -	 -0,5433	 -	 -0,4428	 <0,001	

		 >1LM! 2RQMM! 2H1	 21,9	 6,74	 19,95	 -	 24,65	 -	 -0,0459	 0,3887	 -	 <0,001	

		 >1L\! =Q=L`WW?! 2H1	 62	 4,64	 56,98	 -	 64,03	 -	 0,1407	 0,1407	 0,1407	 n.s.	

h2=0,5858	 >1LW! f@@>"%! 4H	 98,3	 13,51	 95,63	 -	 100,30	 -1,7091	 -	 -0,2745	 -	 <0,001	

		 >1L !̀ 3FRL"I ! 5H	 210	 20,14	 207,54	 -	 213,45	 -1,9473	 -	 -0,3315	 -0,5097	 <0,001	

7*6#0/#5#! Q"gLI ! "'7>\ ! 1H	 121,6	 8,93	 116,86	 -	 129,82	 -	 2,92	 -	 6,34	 <0,001	

(ºC/Nº	hojas)	 Q"gLM! 2RQMM! 2H1	 21,9	 10,6	 19,93	 -	 23,15	 5,172	 2,834	 13,76	 -	 <0,001	

h2=0,2675	 Q"gL\ ! 3FRL"I ! 5H	 210	 7,22	 208,60	 -	 219,34	 -	 -	 -3,853	 7,071	 <0,001	

/%)*#! 2BGHLI! !"'7>\ ! 	1H	 121,6	 8,73	 115,75	 -	 123,54	 -	 0,05933	 -	 0,0434	 <0,001	

2BGH! 2BGHLM! f@@>"%! 	4H	 98,3	 12,41	 94,27	 -	 100,31	 0,2333	 -	 0,1441	 -	 <0,001	

h2=0,732	 2BGHL\! !3FRL"I ! 	5H	 210	 51,99	 208,22	 -	 211,08	 0,3679	 -	 0,3339	 0,2942	 <0,001	

>%=6%!I^ (!@#5)*5D%0*<5(	 	 Resultados	QTL	 ensayos	 invernadero.	 Ensayos:	 L	 fotoperiodo	 largo,	 S	 corto,	 V	 tratamiento	de	 vernalización.	 Efectos	
aditivos:	signo	negativo	efectos	asociados	al	alelo	de	Barbarrosa,	positivo	los	de	Nevada.	
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En	este	ensayo	no	fue	significativo	para	ninguno	de	los	caracteres	estudiados	+()* 	ni	el	gen	de	
fotoperiodo	 !!" #$%,	 de	 sensibilidad	 a	 fotoperiodo	 corto,	 sino	 solamente	 el	 gen	 de	 sensibilidad	 a	
fotoperiodo	largo	!!" #$/ ,	como	cabía	de	esperar.		Además,	este	fue	el	máximo	responsable	del	filocrono	
para	este	ensayo,	ya	que	PHY_2	es	el	único	QTL	significativo	para	este	carácter.	En	cuanto	al	encañado	
resultaron	significativos	bajo	estas	condiciones	tanto	,-. #$/ 	como	,-. #$%,	misma	situación	que	se	dio	
para	 el	 ratio	 entre	 elongación	 del	 tallo	 principal	 y	 el	 encañado,	 a	 diferencia	 de	 la	 elongación	 del	 tallo	
donde	además	de	los	dos	genes	anteriores	fueron	significativos	los	QTL	SE_2	en	la	región	del	gen	!!" #$/ ,	
aunque	solamente	para	tiempo	térmico	de	esta	fase,	y	SE_3	en	la	región	de	eam6.	

Por	 su	parte	 los	QTL	 significativos	bajo	estas	 condiciones	de	 fotoperiodo	 largo	para	 alcanzar	 el	
estado	 de	 hoja	 bandera	 y	 espigado	 fueron	 tanto	 los	 genes	 de	 vernalización	 y	 PPD-$/ ,	 este	 sólo	 para	
tiempo	 térmico	 en	 el	 caso	 de	 estado	 de	 hoja	 bandera,	 como	 e	QTL	 en	 3H	mencionado	 anteriormente	
tanto	para	espigado	(F_4)	como	para	alcanzar	el	estado	de	hoja	bandera	(FL_4).	

	

-.Q.H./)W12"9(),(1);(%(#*+0(3(),(+%()XPY)

	

Bajo	estas	condiciones	cabe	destacar	el	hecho	de	que	QTL	en	la	región	de	!!" #$/ ,	de	sensibilidad	
a	 fotoperiodo	 largo,	 fuera	 significativo	 para	 diversos	 caracteres	 como	 son	 el	 tiempo	 térmico	 de	
elongación	 del	 tallo	 principal,	 filocrono,	 espigado	 y	 hoja	 bandera,	 destacando	 que	 para	 el	 ratio	 entre	
elongación	del	tallo	principal	y	encañado	este	fue	el	único	QTL	significativo,	el	cual	no	es	significativo	para	
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la	fase	de	encañado,	sino	el	QTL	en	1H	para	TL_2	para	número	de	hojas	desarrolladas	en	esta	fase.	Siendo	
también	significativos	en	esta	fase	los	QTL	localizados	en	las	regiones	de	!!" #$%	y	,-. #$/ .	Mientras	que	
para	la	fase	de	elongación	del	tallo	principal	!!" #$%	sólo	fue	significativo	para	el	tiempo	térmico	de	esta	
fase,	 ya	 que	 para	 el	 número	 de	 hojas	 el	 QTL	 significativo	 en	 1H	 fue	 SEL_1,	 nombrado	 anteriormente,	
además	de	,-. #$/ 	como	en	la	fase	anterior	y	a	mayores	los	QTL	en	eam6.	

En	 cuanto	 al	 filocrono	 resultaron	 significativos	 bajo	 día	 corto	 sin	 tratamiento	 de	 vernalización	
ambos	 genes	 de	 fotoperiodo,	 los	 cuales	 también	 resultaron	 significativos	 para	 las	 últimas	 dos	 fases	
estudiadas	además	de	+()* 	y	los	QTL	en	3H,	aunque	para	este	en	el	caso	del	carácter	de	estado	de	hoja	
bandera	sólo	fue	significativo	en	el	caso	de	tiempo	térmico	para	alcanzar	dicho	estado,	como	ocurre	con	
,-. #$/ 	que	además	no	fue	significativo	para	espigado	en	este	ensayo.	

	

-.Q.H.-)W12"9(),(1);(%(#*+0(3()'"+=()9)%+"%"60*1%()#+*40()3*)4*+1"'0O",0I1)XCUY)

	

En	 esta	 ocasión	 !!" #$%	 no	 fue	 significativo	 para	 ninguno	 de	 los	 caracteres	 tal	 como	 era	 de	
esperar,	 mientras	 que	 QTL	 en	 la	 región	 de	 !!" #$/ 	 de	 sensibilidad	 a	 fotoperiodo	 largo,	 fueron	
significativos	 para	 todos	 los	 caracteres	 a	 excepción	 del	 ratio	 entre	 elongación	 del	 tallo	 principal	 y	
encañado,	donde	fueron	significativos	tan	solo	los	QTL	en	las	regiones	de	los	genes	de	vernalización.	Por	
su	parte	para	encañado	estos	también	fueron	significativos,	además	!!" #$/ 	para	tiempo	térmico	y	BL_2	
en	 2H1	 para	 número	 de	 hojas	 desarrolladas	 en	 dicha	 fase,	 mientras	 que	 para	 la	 elongación	 del	 tallo	
principal	además	de	los	nombrados	para	encañado,	fue	significativo	+()* .	

Para	las	dos	últimas	fases	resultaron	significativos	todos	los	genes	diana,	a	excepción	de	!!" #$%	y	
finalmente	para	filocrono	resultaron	significativos	en	esta	fase	tanto	QTL	en	!!" #$/ 	como	en	,-. #$/ .	

	

-.Q.H.?)W12"9(),(1);(%(#*+0(3(),(+%()9)%+"%"60*1%()#+*40()3*)4*+1"'0O",0I1)XCPY)

	

Para	este	último	ensayo	bajo	condiciones	de	fotoperiodo	corto	y	tratamiento	de	vernalización	no	
resultaron	significativos	ningún	QTL	en	las	regiones	de	!!" #$/ ,	,-. #$%	ni	el	QTL	en	3H	para	espigado	y	
estado	de	hoja	bandera.	

	

De	manera	 que	 tanto	 para	 encañado	 y	 ratio	 elongación	 del	 tallo	 principal	 y	 encañado	 fueron	
significativos	 tanto	 QTL	 en	 la	 región	 !!" #$%	 como	 ,-. #$/ ,	 mientras	 que	 para	 la	 elongación	 del	 tallo	
estos	sólo	fueron	significativos	para	el	tiempo	térmico	de	esta	fase,	siendo	además	significativo	 los	QTL	
en	eam6,	además	del	QTL	en	1H	SEL_1	para	número	de	hojas.	

Por	 su	parte	el	 filocrono	 se	encuentra	 controlado	en	este	ensayo	por	 los	mismos	genes	que	el	
ratio	elongación/Encañado,	mientras	que	las	dos	últimas	fases	estudiadas	de	encuentran	controladas	por	
estos	 dos	 y	 +()* 	 a	 mayores,	 aunque	 en	 el	 caso	 del	 espigado	 los	 efectos	 de	 !!" #$%	 fueron	 los	 más	
elevados	como	observamos	en	la	tabla	16.	
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-.Q./)STU)#"+"),"3")&1")3*)'"2);"2*2)*2%&30"3"2)9)2&2)01%*+",,0(1*2)

)

-.Q./.H)Z"2*)3*23*)1"2,*1,0")")*1,"J"3( )

	

En	 esta	 fase	 fueron	 detectados	 QTL	 tanto	 en	 los	 genes	 de	 vernalización	 que	 segregan	 en	 la	
población	de	estudio	,-. #$/ 	y	,-. #$%,	como	los	genes	de	fotoperiodo	!!" #$/ 	y	!!" #$%.	Cabe	destacar	
que	 la	 heredabilidad	 fue	 ligeramente	 superior	 (0,6)	 para	 el	 tiempo	 térmico	 de	 esta	 fase	 que	 para	 el	
número	de	hojas	(0,5).	

Ambos	 genes	 de	 vernalización	 fueron	 significantes	 en	 los	 mismos	 ambientes	 para	 los	 dos	
parámetros	 estudiados	 para	 esta	 fase:	 tiempo	 térmico	 y	 número	 de	 hojas.	 De	 esta	 manera	 dos	 QTL	
fueron	 detectados	 en	 ,-. #$/ ,	 J_4	 para	 tiempo	 térmico	 y	 BL_4	 para	 número	 de	 hojas	 siendo	 ambos	
significantes	 en	 todos	 los	 ambientes	 estudiados,	 especialmente	 en	 el	 ambiente	 sin	 tratamiento	 de	
vernalización	 y	 fotoperiodo	 largo	 (L),	 donde	 los	 efectos	 aditivos	 procedentes	 de	 Barbarrosa	 fueron	 los	
más	elevados	con	una	gran	diferencia.	Por	su	parte	los	QTL	detectados	en	las	inmediaciones	de	,-. #$%,	
J_3	y	BL_3,	fueron	significantes	en	los	dos	ambientes	donde	se	aplicó	fotoperiodo	largo	(L	y	VL).	

Por	otro	lado,	en	cuanto	al	gene	de	fotoperiodo,	!!" #$%	fue	detectado	para	ambos	parámetros	
en	 los	 ensayos	 en	 los	 que	 se	 aplicó	 fotoperiodo	 corto	 (S	 y	 VS),	 aunque	 también	 fue	 significante	 bajo	
fotoperiodo	largo	y	tratamiento	de	vernalización	(VL)	para	el	tiempo	térmico	de	esta	fase,	siendo	en	este	
caso	sus	efectos	aditivos	mucho	menores	que	en	los	otros	ambientes	detectados	y	en	este	caso	fueron	los	
alelos	 de	 Barbarrosa	 los	 que	 producían	 un	 alargamiento	 de	 esta	 fase,	 mientras	 que	 en	 los	 otros	
ambientes	eran	los	alelos	de	Nevada	los	que	producían	este	alargamiento	de	la	fase	de	encañado.	

Respecto	 a	 !!" #$/ 	 este	 sólo	 fue	 significativo	 para	 tiempo	 térmico,	 J_2,	 bajo	 condiciones	 de	
fotoperiodo	 largo	 y	 tratamiento	 de	 vernalización	 (VL),	 ya	 que	 en	 el	 caso	 de	 número	 de	 hojas	 el	 QTL	
detectado	en	el	grupo	2H1,	BL_2,	se	sitúa	en	la	posición	entre	33,58	y	35,37	cM,	mientras	que	J_2	se	sitúa	
entre	 los	 19,71	 y	 los	 25,06	 cM	 de	 este	 mismo	 grupo	 de	 ligamiento	 encontrándose	 SNP22,	 marcador	
intragénico	 para	 !!" #$/ 	 y	 LOD	 máximo	 de	 este	 QTL,	 en	 la	 posición	 21,9.	 Además	 BL_2	 tan	 solo	 fue	
significante	 bajo	 condiciones	 de	 día	 corto	 y	 sin	 tratamiento	 de	 vernalización	 (S),	 siendo	 los	 alelos	 de	
Barbarrosa	 los	que	producen	un	mayor	número	de	hojas	durante	esta	fase,	al	contrario	que	ocurre	con	
los	 efectos	 de	 J_2	 bajo	 tratamiento	 VL,	 donde	 los	 alelos	 de	 Nevada	 alargan	 el	 tiempo	 térmico	 hasta	
encañado.		Por	tanto,	J_2	y	BL_2	no	corresponden	al	mismo	QTL,	difiriendo	ambos	caracteres,	número	de	
hojas	y	tiempo	térmico,	durante	la	fase	de	encañado	en	estos	QTL.	
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)
7*;D/%!?(	En	esta	figura	se	muestran	las	gráficas	de	QTL	detectados	bajo	un	análisis	multiambiental	para	el	ratio	entre	la	duración	de	la	elongación	
del	tallo	principal	y	el	tiempo	térmico	de	encañado	(SE/J),	comparándola	con	los	QTL	detectados	para	cada	una	de	las	fases	por	separado.	En	la	
gráfica	 superior	 se	 muestra	 el	 LOD	 de	 cada	 uno	 de	 los	 parámetros	 y	 en	 las	 inferiores	 los	 efectos	 aditivos	 en	 cada	 uno	 de	 los	 ambientes	
estudiados.	
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Durante	 esta	 fase	 cabe	 destacar	 la	 significación	 en	 todos	 los	 ambientes	 de	 los	QTL	 tanto	 para	
número	de	hojas	como	tiempo	térmico	en	la	región	donde	se	localiza	 '()* ,	SE_3	y	SEL_3,	siendo	alelos	
de	 Nevada	 quienes	 aumentan	 los	 parámetros	 de	 esta	 fase,	 especialmente	 bajo	 condiciones	 de	
fotoperiodo	corto	y	tratamiento	de	vernalización	(VS).	

,-. #$%	 fue	 significativo	de	 la	misma	manera	que	 lo	 fue	en	 la	 fase	de	encañado.	 Por	 su	parte,	
,-. #$/ 	durante	esta	fase	fue	significante	bajo	día	corto	(S)	incrementando	el	tiempo	térmico	y	número	
de	hojas	los	alelos	procedentes	de	Nevada,	SE_	y	SEL_	(para	tiempo	térmico	también	bajo	tratamiento	de	
vernalización,	VS),	pero	también	fue	significante	bajo	condiciones	de	día	largo,	tanto	con	tratamiento	de	
vernalización	como	sin	ello	(L	y	VL)	aunque	en	estos,	al	contrario	de	lo	que	ocurre	bajo	fotoperiodo	corto,		
son	los	alelos	de	Barbarrosa	los	que	incrementan	dichos	caracteres.	

Respecto	 !!" #$/ 	 también	 se	 encontraron	 QTL	 significantes	 para	 ambos	 parámetros	 SE_2	 y	
SEL_2,	 especialmente	 bajo	 condiciones	 de	 vernalización	 y	 fotoperiodo	 largo	 (VL)	 aunque	 SE_2	 para	
tiempo	 térmico	de	 la	 fase	 fue	 también	 significativo	para	 los	 dos	 ensayos	 realizados	 sin	 tratamiento	de	
vernalización	 (L	 y	 S),	 aunque	 en	menor	medida.	 En	 todos	 los	 casos	 los	 alelos	 de	 Nevada	 incrementan	
estos	parámetros.	

Por	el	contrario,	!!" #$%	sólo	fue	detectado	para	tiempo	térmico	bajo	condiciones	de	dia	corto,	
SE_1,	con	efectos	distintos	en	ambos	ensayos	ya	que	sin	tratamiento	de	vernalización	(S)	son	los	alelos	de	
Nevada	 los	 que	 alargan	 la	 fase	 de	 elongación	 del	 tallo	 principal,	 mientras	 que	 con	 tratamiento	 de	
vernalización	(VS)	son	los	de	Barbarrosa.	Destaca	también	que	el	LOD	máximo	se	encuentra	desplazado	
4,3	 cM	del	marcador	 intragénico	para	 !!" #$%,	 aunque	el	 intervalo	de	confianza	 incluye	 su	posición.	Al	
contrario	 ocurre	 con	 el	 QTL	 SEL_1	 en	 1H	 para	 número	 de	 hojas	 desarrolladas	 durante	 esta	 fase	 y	
significante	también	bajo	ambos	ensayos	con	fotoperiodo	corto	 (S	y	VS),	el	cual	es	un	QTL	diferente	ya	
que	su	LOD	máximo	se	encuentra	desplazado	21,6	cM	del	marcador	para	!!" #$%	no	abarcando	en	este	
caso	su	intervalo	de	confianza	la	posición	de	dicho	gen.	
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En	este	caso	tan	sólo	los	genes	de	vernalización	y	!!" #$%	fueron	significativos,	de	manera	que	en	
todos	los	casos	los	alelos	de	Nevada	provocaban	que	este	ratio	fuera	mayor,	por	tanto	contribuyendo	al	
alargamiento	de	la	fase	de	elongación	del	tallo	frente	a	la	de	encañado.	De	esta	manera	SE/J_2	situado	en	
la	región	de	,-. #$%	se	detectó	bajo	condiciones	de	día	largo	(L	y	VL)	y	SE/J_3	para	,-. #$/ 	en	todos	los	
ambientes	menos	en	sin	vernalizar	y	fotoperiodo	corto.	

Por	su	parte	sólo	!!" #$%	fue	detectado	para	este	ratio	(SE/J_1)	en	los	ensayos	bajo	fotoperiodo	
corto,	L	y	VL.	

Destaca	 también	 la	 heredabilidad	 de	 este	 carácter,	 0,73,	 la	 más	 alta	 de	 todos	 los	 caracteres	
estudiados	en	este	trabajo.	
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Este	carácter	se	caracteriza	por	tener	la	heredabilidad	más	baja	de	todos	los	estudiados	en	esta	
tesis,	ya	que	esta	es	tan	sólo	de	0,27.	

En	este	caso	resultaron	significativos	ambos	genes	de	fotoperiodo,	!!" #$%	,	PHY_1,	para	ambos	
ensayos	 bajo	 fotoperiodo	 corto	 (S	 y	 VS),	 mientras	 que	 !!" #$/ ,	 PHY_2,	 lo	 fue	 en	 los	 ensayos	 bajo	
fotoperiodo	 largo	(L	y	VL),	especialmente	bajo	tratamiento	de	vernalización,	asi	como	en	el	ensayo	con	
fotoperiodo	 corto	 (S).	 De	 manera	 que	 en	 ambos	 casos	 fueron	 los	 alelos	 de	 Nevada,	 típicamente	
primaverales,	 es	 decir	 sensibilidad	 a	 fotoperiodo	 corto	 e	 insensibilidad	 a	 fotoperiodo	 largo	 los	 que	
aumentaron	el	tiempo	térmico	para	que	se	desarrollara	una	hoja.	Mientras	que	si	observamos	el	otro	QTL	
significativo	 para	 este	 carácter,	 PHY_3,	 situado	 en	 la	 región	 de	 ,-. #$/ 	 vemos	 que	 este	 tan	 solo	 es	
significativo	 bajo	 tratamiento	 de	 vernalización,	 con	 efectos	 contrarios	 ya	 que	 los	 alelos	 de	 Nevada	
incrementan	 este	 carácter	 bajo	 fotoperiodo	 corto,	 mientras	 que	 bajo	 fotoperiodo	 largo	 son	 los	 alelos	
invernales	de	Barbarrosa	los	que	incrementan	el	tiempo	térmico	para	que	se	desarrolle	una	hoja.	

	
7*;D/%!IJ(	En	esta	figura	se	muestran	los	QTL	detectados	bajo	un	análisis	multiambiental	a	la	derecha	para	el	tiempo	térmico	de	cada	una	de	las	
fases	estudiadas:	espigado,	elongación	del	tallo	principal,	encañado	y	estado	de	hoja	bandera;	y	a	la	izquierda	para	los	caracteres	relacionados	
con	número	de	hojas:	tanto	totales,	como	basales	(antes	de	encañado)	y	número	de	hojas	del	tallo	principal,	así	como	los	QTL	detectados	para	
filocrono.	 	En	 la	gráfica	 superior	 se	muestra	el	 LOD	de	cada	uno	de	 los	parámetros	y	en	 las	 inferiores	 los	efectos	aditivos	en	cada	uno	de	 los	
ambientes	estudiados.	
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Para	 esta	 fase	 ambos	 genes	 de	 vernalización	 y	 fotoperiodo	 fueron	 significativos	 para	 ambos	
parámetros,	 tiempo	 térmico	 y	número	de	hojas,	 además	de	+()* 	 y	 un	QTL	 a	mayores	para	 el	 tiempo	
térmico	 en	 el	 3H,	 FL_4,	 que	 no	 corresponde	 con	0'123,	 el	 cual	 segrega	 en	 la	 población.	 Este	QTL	 fue	
detectado	para	todos	los	ambientes	estudiados	(menos	S)	y	resultó	no	significante	su	interacción	con	el	
ambiente,	es	decir,	que	en	todos	los	ensayos	tuvo	los	mismos	efectos	aditivos,	de	manera	que	los	alelos	
de	 Barbarrosa	 provocan	 un	 incremento	 en	 el	 tiempo	 térmico	 total	 para	 alcanzar	 el	 estado	 de	 hoja	
bandera	en	igual	manera	independientemente	del	tratamiento	aplicado.	

Este	mismo	 efecto	 se	 ha	 encontrado	 para	 los	QTL	 detectados	 en+() * 	 (QTLxE	 no	 significativo)	
para	esta	fase,	tanto	para	tiempo	térmico	FL_3	,	como	para	número	de	hojas	TL_3,	significativos	ambos	
para	 todos	 los	ensayos.	Siendo	 los	alelos	de	Nevada	 los	que	 incrementan	en	 igual	medida	en	 todos	 los	
ensayos	los	dos	caracteres.	

En	cuanto	los	genes	de	vernalización,	alelos	de	Barbarrosa,	típicamente	invernales	fueron	los	que	
alargaron	el	tiempo	térmico	y	número	de	hojas	para	alcanzar	el	estado	de	hoja	bandera,	principalmente	
bajo	condiciones	de	día	largo,	para	los	QTL	en	la	región	de	,-. #$%,	FL_5	y	TL_4,	y	también	para	los	QTL	
en	 la	 región	 de	 ,-. #$/ ,	 FL_6	 y	 TL_5,	 siendo	 estos	 últimos	 también	 significativos	 bajo	 condiciones	 de	
fotoperiodo	corto	y	vernalización	(VS),	e	incluso	FL_6	para	tiempo	térmico,	fue	significativo	(aunque	con	
un	efecto	mucho	menor)	bajo	condiciones	e	fotoperiodo	corto	sin	vernalización	(S).	

En	este	caso	 los	efectos	de	 !!" #$%	 se	hicieron	notar	bajo	condiciones	de	día	corto	para	ambos	
caracteres,	 FL_1	 y	 TL_1,	 incrementando	 los	 alelos	 de	 Barbarrosa	 de	 insensibilidad	 a	 fotoperiodo	 corto	
estos	caracteres.	

Sin	embargo,	en	cuanto	a	 los	efectos	de	 !!" #$/ ,	el	 tiempo	térmico	 (FL_2)	se	vio	 incrementado	
por	los	alelos	de	Nevada	de	insensibilidad	e	fotoperiodo	largo	en	ambos	ensayos	bajo	fotoperiodo	largo	(L	
y	VL),	e	incluso	fue	significativo	bajo	día	corto	(S)	aunque	con	un	efecto	mucho	menor.	Mientras	que	para	
el	parámetro	de	número	de	hojas,	el	QTL		TL_2,	fue	significativo	con	los	mismos	efectos	que	para	tiempo	
térmico	sólo	bajo	condiciones	de	fotoperiodo	largo	y	tratamiento	de	vernalización	(VL),	ya	que	este	fue	
tan	solo	significativo	en	el	ensayo	nombrado	anteriormente	y	bajo	condiciones	de	fotoperiodo	corto	(S)	
pero	en	este	caso	el	número	de	hojas	para	alcanzar	el	estado	de	hoja	bandera	se	ve	incrementado	por	los	
alelos	de	Barbarrosa	aunque	en	menor	medida	que	los	efectos	causados	por	los	alelos	de	Nevada	vistos	
en	VL	para	este	mismo	carácter.	
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En	cuanto	al	espigado,	nos	encontramos	con	una	heredabilidad	similar	a	 la	encontrada	para	 los	
caracteres	 de	 hoja	 bandera,	 entre	 0,5	 y	 0,6,	 y	 unos	 efectos	 de	 los	 principales	 genes	 de	 floración	muy	
similares	a	los	descritos	para	tiempo	térmico	para	alcanzar	el	estado	de	hoja	bandera	como	se	resume	a	
continuación.	

Ambos	 genes	 de	 vernalización	 fueron	 significativos	 (F_5	 para	 ,-. #$%	 y	 F_6	 para	 ,-. #$/ )	
alargando	 los	 alelos	 invernales	 el	 tiempo	 de	 espigado	 bajo	 condiciones	 de	 día	 largo	 (L	 y	 VL),	
especialmente	en	condiciones	sin	vernalizar.	En	esta	ocasión	F_6,	en	 la	 región	de	 ,-. #$/ ,	 fue	 también	
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significativo	con	igual	efecto	de	los	alelos	de	Barbarrosa,	aunque	en	mucha	menor	medida	en	el	ensayo	
realizado	bajo	condiciones	de	fotoperiodo	corto	y	tratamiento	de	vernalización	(VS).	

Por	 su	 parte	 los	 genes	 de	 fotoperiodo	 se	 comportaron	 de	 la	misma	manera	 que	 para	 tiempo	
térmico,	QTL	en	1H	F_1	en	!!" #$%	y	F_2	en	2H1	para	!!" #$/ 	para	alcanzar	el	estado	de	hoja	bandera	y	
en	los	mismos	ensayos	como	podemos	ver	al	observar	la	figura	10	y	la	tabla	16,	aunque	en	este	caso	los	
efectos	 aditivos	de	 F_1	en	el	 ensayo	 con	 fotoperiodo	 corto	donde	 fue	 significativo	 (VS),	 fueron	mucho	
menores	que	en	el	caso	de	estado	de	hoja	bandera.	

Algo	 similar	 ocurre	 con	 el	 QTL	 detectado	 en	 la	 región	 de	+()* ,	 F_3,	 donde	 alelos	 de	 Nevada	
retrasan	la	fecha	de	espigado	en	los	mismos	ensayos	que	FL_3	para	el	estado	de	hoja	bandera	(L,	VL	y	VS),	
pero	en	este	caso	la	interacción	QTL	por	el	ambiente	si	resulto	significativa,	tal	y	como	vemos	al		observar	
los	efectos	aditivos	de	Nevada	en	cada	uno	de	 los	ensayos,	 siendo	mucho	menores	estos	en	el	ensayo	
bajo	condiciones	de	día	corto	(VS).	

De	 igual	 manera	 que	 para	 tiempo	 térmico	 para	 alcanzar	 el	 estado	 de	 hoja	 bandera,	 nos	
encontramos	un	QTL	para	espigado	en	3H,	 F_4,	el	 cual	 se	 sitúa	en	 la	misma	posición	que	FL_3,	 siendo	
también	 significativo	 en	 ambos	 ensayos	 sin	 vernalizar	 y	 el	 ensayo	 con	 tratamiento	 de	 vernalización	 y	
fotoperiodo	 largo	 (L,	 S	 y	 VL),	 aunque	 en	 este	 caso,	 siendo	 también	 los	 alelos	 de	 Barbarrosa	 los	 que	
incrementan	el	tiempo	total	para	floración,	los	efectos	fueron	distintos	según	el	ensayo,	siendo	mayores	
los	efectos	de	este	bajo	condiciones	de	día	largo	y	sin	tratamiento	de	vernalización	(L).	
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/.%(-1-.%&'! )-%! +,12-,/! *,! 3.+E,! (.! 3*'/,+-0%@! ;4.! 7,/,! *,! 1,F'/G,! (.! *,)! 6,/-.(,(.)! 4&-*-:,(,)! .%!
%4.)&/,!&-.//,! )4+.(.! .%&/.! .*!LQ!(.! ,2/-*!F!*,!7/-1./,! ).1,%,!(.!1,F'>!?.!E,!7/'74.)&'! ,(.*,%&,/!*,!
3.+E,! (.! .%+,[,('!7,/,!7./1-&-/!4%!1,F'/!&-.17'! (.! .*'%5,+-0%!(.*!&,**'! T?*,3./! .&! ,*@!P##Qg!S-)+E./@!
P##U@!P##fg!M-/,**.)!F!?*,3./@!P##UV!!

!

>.@) !(1%+(')A*1B%2,()?*)'")C"3*)?*)*3#2A"?()D)*3%"?()?*)E(F"):"1?*+")

!

k%,! ,*&,!+'//.*,+-0%! .%&/.! ,12,)! 3,).)! ).! .%+'%&/0! .%! .)&.! .)&4(-'! 2,8'! (-)&-%&,)! +'%(-+-'%.)!
&,%&'!(.!3'&'7./-'('!+'1'!(.!6./%,*-:,+-0%!T&,2*,!L#V@!,(.1=)!(.!4%,!5/,%!)-1-*-&4(!.%!,12,)!3,).)!.%!
*')!ABC!.%+'%&/,(')!T&,2*,!LK@!3-54/,)"@!L#!F!LLV@!*'!;4.!%')!(,!-(.,!;4.!.)&.!.)&,('!.)&=!2,8'!4%!1-)1'!
+'%&/'*!5.%Z&-+'>!!

$%&/.!,12,)!3,).)@!&,%!)'*'!.*!ABC!.%!.*!5/47'!HI!(.!*,!/.5-0%!7/09-1,!,*!??_!21,5K!(.&.+&,('!
7,/,! .)7-5,('TSObV! (-3-./.@! ,*! %'! )./! .)&.! (.&.+&,('! 7,/,! .*! %D1./' ! (.! E'8,)! &'&,*.)@!7./'! )G! 7,/,! .*!
&-.17'! &Z/1-+'! %.+.),/-'! 7,/,! ,*+,%:,/! .*! .)&,('! (.! E'8,! 2,%(./,! TSCObV>! $%! .)&.! D*&-1'! +,)'@! *,!
-%&./,++-0%! ABC9$! %'! 34.! )-5%-3-+,&-6,@! 7').F.%('! *')! 1-)1')! .3.+&')! .%! *')! &/.)! ,12-.%&.)! ('%(.!
/.)4*&0!)-5%-3-+,&-6'>!$%!4%,!/.5-0%!)-1-*,/!).!.%+4.%&/,%!*')!5.%.)!(.!3*'/,+-0%!+567-!F!+589TS,4/.!.&!,*@!
P##Ug!i4%3'/(!.&!,*@!P##Qg!l-h4+E-!.&!,*@!P##"V>!I,F.)!.&!,*!TL""HV!.%+'%&/0!4%!ABC!.%!4%,!/.5-0%!)-1-*,/!
7,/,! .)7-5,('! .%! *,! 7'2*,+-0%! ?&.7&'.! 9! M'/.9! +'%! 7.;4.[')! .3.+&')@! )-.%('! ?&.7&'.@! ,*! - 54,*! ;4.!
J,/2,//'),! .%! *,! 7'2*,+-0%! (.! .)&.! .)&4(-'@! .*! ;4.! 7/'(4+G,! /.&/,)')! .%! .*!&-.17'!&'&,*! (.! .)7-5,('>!
B,12-Z%!J'//e) ]<.*'%+E!.&!,*!TP#LPV!(.&.+&,/'%!.)&.!1-)1'!ABC!7,/,! (-+E,!7'2*,+-0%!7,/,!*,!3,).! (.!
.*'%5,+-0%!(.*!&,**'!F!.)7-5,('!F!.%!'&/,!7'2*, +-0%!.%!4%,!/.5-0%!7/09-1,!J'//,,)]<.*'%+E!.&!,*!TP#L#V!
(.&.+&,/'%! &,12-Z%! .)&.! ABC! 7,/,! 3*'/,+-0%@! ,4%;4.! %'! 7,/,! *,)! 3,).)! (.! 7/.].)7-5,('@! ,*! -54,*! ;4.!
)4+.(.!.%!.)&.!.)&4(-'> !

W.;4.[,)! (-3./.%+-,)! ).! .%+'%&/,/'%! .%&/.! *')! ABC! (.&.+&,(')! .%! *')! (-)&-%&')! ,12-.%&.)! 7,/,!
%D1./'!(.!E'8,)!&'&,*.)!F!.)7-5,('@!.%+'%&/,%('!(-3./.%+-,)!.%!.*!ABC!)-5%-3-+,&-6'!.%!*,!/.5-0%!(.!../ *
+, @!F,!;4.!.)&.!*'!34.!D%-+,1.%&.!7,/,!%D1./'!(.!E'8,)!&'&,*.)!2,8'!+'%(-+-'%.)!(.!3'&'7./-'('!*,/5'!
)-%! 6./%,*-:,+-0%@! +4,%('! Z)&.! (.2./G,! E,2./! +,4),('! (-3./.%+-,)@! ,*! &.%./! 4%,! &,%! ,*&,! +'//.*,+-0%!
5.%Z&-+,!+'%!.*!&-.17'!&Z/1-+'!7,/,!,*+,%:,/!.*!.)&,('!(.!E'8,!2,%(./,!T&,2*,!"V!F!)./!.)&,)!+'%(-+-'%.)!
.%!*,)!+4,*.)!*,)!(-3./.%+-,)!,*Z*-+,)!(.!*,!).%)-2-*-(,(!'!%'!,!3'&'7./-'('!*,/5'!+,4 ),(,)!7'/!.*!5.%! ../ *
+, !*,)!1=)!-%(-+,(,)!7,/,!+,4),/!(-3./.%+-,)!TB4/%./! .&!,*@!P##QV>!d4%;4.!)G!34.!(.&.+&,('!.)&.!ABC!7,/,!
E'8,)! &'&,*.)! .%! .*! '&/'! ,12-.%&.! +'%! +'%(-+-'%.)! (.! 3'&'7./-'('! *,/5'! +'%! &/,&,1-.%&'! (.!
6./%,*-:,+-0%@!.%+'%&/=%('%')!;4.!2,8'!+'%(-+-'%.)!(.!3'&'7./-'('!*,/5'!)-%!6./%,*-:,+-0%!.*!%D1./'!(.!
E'8,)!&'&,*.)!).!.%+4.%&/,!+'%&/'*,('!5.%Z&-+,1.%&.!7'/!*')!5.%.)!(.!6./%,*-:,+-0%!T'() *+, !F!'() *+- V!



!"#$%&'()%*+,*+()

! "b !

F!*,!-%&./,++-0%!.%&/.!.)&')>!?-%!.12,/5'!../ *+, !)G!34.!)-5%-3-+,&-6'@!&,%&'!7,/,!.*!&-.17'!&Z/1-+'!7,/,!
,*+,%:,/! .*! .)&,('! (.! E'8,! 2,%(./,! +'1'! 7,/,! .*! &-.17'! (.! .)7-5,('@! .%+'%&/,%('! ;4.! .)&.! 34.!
)-5%-3-+,&-6'!%'!)0*'!.%!*')!(')!.%),F')!2,8'!3'&'7./-'('!*,/5'@!)-%'!&,12-Z%@!,4%;4.!+'%!.3.+&')!14+E'!
1.%'/.)@! 2,8'! +'%(-+-'%.)! (.! 3'&'7./-'('! +'/&' ! )-%! &/,&,1-.%&'! 7/.6-'! (.! 6./%,*-:,+-0%@! *'! +4,*! .)!
-%&./.),%&.!F,!;4.!2,8'!+'%(-+-'%.)!(.!3'&'7./-'('!+'/&'!%'!(.2./G,!E,2./!&.%-('!.3.+&'!,*54%'!TC,4/-.!
.&!,*@!L""b@!a4.)&,]M,/+')!.&!,*@!P##f,V@!,4%;4.!J'//e)]<.*'%+E!.&!,*!TP#LPV!.%+'%&/0!4%!.3.+&'!)-1-*,/!
,!*'!'+4//-('!.%!*,!7'2*,+-0%!R9J9J!.%!*,!7'2*,+-0%!?&.7&'.!9!M'/.9!,&/-24F.%('!.)&')!.3.+&')!(.! ../ *
+, ! 2,8'! 3'&'7./-'('! +'/&'! ,! *,! -%&./,++-0%! +'%! *,! &.17./,&4/,@! +'1'! '&/')! .)&4(-')! ,%&./-'/.)@! *')!
+4,*.)!)45./G,%!;4.!*,!/.)74.)&,!,*!3'&'7./-'('!7'(/ G,!6,/-,/!.%&/.!*,)!(-)&-%&,)!3,).)!(.!(.),//'**'!F!*,!
&.17./,&4/,!T?*,3./!F!_,m)'%!L""KV>!n&/,!.97*-+,+-0%!7')-2*.!.)!;4.!.*!.%),F'!)-%!6./%,*-:,/!3'&'7./-'('!
+'/&'@!,*!(.),//'**,/).!*,)!7*,%&,)!.%!+'%(-+-'%.)!&,%!7'+'!-%(4+&-6,)@!34.!.*!.%),F'!;4.!1=)!).!,*,/50!.%!
.)! &-.17'@! 7./1-&-.%('! ;4.! *')! 3'&'7./-'(')! %,&4/,*.)! ).! ,*,/5,).%! )43-+-.%&.1.%&.! 7,/,! ,+.*./,/! .*!
.)7-5,('>! !

W'/!)4!7,/&.@!14&,+-'%.)!(.! ../ *+- !+,4),%('!-%,+&-6-(,(!(.*!1-)1'!).!.%+4.%&/,%!&G7-+,1.%&.!
.%!6,/-.(,(.)! -%6./%,*.)!TS,4/.! .&! ,*@!P##Ug!a,),' ! .&! ,*!P#LL2V@!+'1'! .)! .*! +,)'! (.! J,/2,//'),>!$)&.!
/.)4*&0! )-5%-3-+,&-6'! 7,/,! ,12')! +,/,+&./.)! D%-+,1.%&.! 2,8'! +'%(-+-'%.)! (.! 3'&'7./-'('! +'/&'@!
+,4),%('!(-3./.%+-,)!.%!*,!3.+E,!(.!3*'/,+-0%!TC,4/-.!.&!,*@!L""Qg!J'F(! .&!,*@!P##HV@!,*,/5,%('!*')!,*.*')!
(.!J,/2,//'),!.*!&-.17'!&,%&'!(.!3*'/,+-0%!+'1'!7,/,!,*+,%:,/!.*!.)&,('!(.!E'8,!2,%(./,> !

!$%!+4,%&'!,!*')!5.%.)!(.!6./%,*-:,+-0%@!%')!.%+'%&/,1')!(-3./.%+-,)!.%&/.!,12')!(.!1,%./,!;4.!
'() *+- ! /.)4*&0! )-5%-3-+,&-6'! 2,8'! +'%(-+-'%.)! (.! 3'&'7./-'('! *,/5'@!1-.%&/,)! ;4.! '() *+, ! 34.!
)-5%-3-+,&-6'! .%! .)&')! 1-)1')! .%),F')! 2,8'! 3'&'7./-'('! *,/5'@!7./'!&,12-Z%!7,/,! .*! '&/'! .%),F'! 2,8'!
&/,&,1-.%&'! (.! 6./%,*-:,+-0%! F! 3'&'7./-'('! +'/&'>! d(.1,)! M-.%&/,)! ;4.! .)&.! &,12-Z%! 7'(/G,! .)&,/!
-%&./,++-'%,%('!+'1'! /.7/.)'/!(.! ../ *+- !+'1'!7/'74)-./'%!a,),'! .&!,*!TP#LL , V@!F,!2,8'!+'%(-+-'%.)!
(.! 3'&'7./-'('! *,/5'@! +4,%('! '() *+- ! ).! .)&=! .97/.),%('@! ../ *+- ! %'! /.)4*&'! .%! %-%5D%! +,)'!
)-5%-3-+,&-6'>!

ABC!.%!*,!/.5-0%!(.!"#$%!34./'%!(.&.+&,(')!&,12-Z%!&,%&'!7,/,!%D1./'!(.!E'8,)@!+'1'!7,/,!. *!
&-.17'! &Z/1-+'! E,)&,! ,*+,%:,/! .*! .)&,('! (.! E'8,! 2,%(./,! F! .*! &-.17'! &Z/1-+'! &'&,*! 7,/,! .)7-5,('@!
.%+'%&/=%('%')! ;4.! .)&.! 34.! )-5%-3-+,&-6'! 7,/,! &'(')! *')! .%),F')! ,! .9+.7+-0%! (.*! .%),F'! +'%!
&/,&,1-.%&'! (.! 3'&'7./-'('! *,/5'! TCV@! 7,/,! .*! +4,*! .)&.! ABC! )G! 34.! )-5%-3-+,&-6'! .%! .*! '&/'! 7,/=1.&/'!
('%(.!)4)!.3.+&')!34./'%!(.&.+&,(')@!3,).!(.! .*'%5,+-0%!(.*!&,**'!7/-%+-7,*>!$%!.*!+,)'! ;4.!%')! '+47,@!
34./'%!*')!,*.*')!(.!J,/2,//'),@!7,/.%&,*!+'%!5.%'&-7'!-%6./%,*@!*')!;4.!+,4),%!7/.+'+-(,(!7./!)Z@!7./'!
%'!.9-)&.%!(-3./.%+-,)!.%!34%+-0%!(.*!3'&'7./-'('!+'1'!'2)./6,/'%!a4.)&, ]M,/+')!.&!,*!TP##f,V@!F,!;4.!
ABC! .%! .)&,! /.5-0%! 34./'%! )-5%-3-+,&-6')! -%(-)&-%&,1.%&.! (.*! &/,&,1-.%&'! (.! 3'&'7./-'('@! F@! *'! ;4.! .)!
1=)@!*')! .3.+&')! (.! .)&')!7,/,! ,*+,%:,/! .*! .)&,('! (.!E'8,!2,%(./ ,! )'%!*')!1-)1')! .%!*')!&/.)! .%),F')!
('%(.!Z)&.!34.!)-5%-3-+,&-6'@!+'1'!'2)./6,1')!.%!*,!&,2*,!LK@!('%(.!6.1')!;4.!*,!-%&./,++-0%!(.!SCOH!
+'%!.*!,12-.%&.!TABC!9!$V!%'!.)!)-5%-3-+,&-6,>!

!

!

!

!



!"#$%&'()%*+,*+()

! "Q!

>.G) !(1%+(')A*1B%2,()?*)'"3)C"3*3)E"3%")*1,"H"?()D)*'(1A",2I1)?*')%"''()#+21,2#"'.)

J+",,2(1"92*1%()?*)'"3)C"3*3)?*)#+*K*3#2A"?(.)

!

$*! +'%&/'*! 5.%Z&-+'! (.! .)&,)! (')! 3,).)! /.)4*&0! +*,/,1.%&.! (-3./.%&.! ).5D%! *')! /.)4*&,(')!
'2&.%-(')@!(.!1,%./,! ;4.@!,!7.),/!(.! ;4.!,12,)!3,).)!).! .%+4.%&/,%!+'%&/'*,(,)!7/-%+-7,*1.%&.!7'/!
*')!5. %.)!(.! 6./%,*-:,+-0%!F!3'&'7./-'('@!.9-)&.%!(-3./.%+-,)!.%&/.!,12,)!3,).)>!!

R'!).!E,%!.%+'%&/,('!5/,%(.)! ABC!;4.!(-3-./,%!(.!*')! ABC!(.&.+&,(')!7,/,!.*!&-.17'!&'&,*!E,)&,!
.)&,('!(.!E'8,!2,%(./,!'!.)7-5,('@!7./'!).!E,%!.%+'%&/,('!(-6./)')! ABC!*-5./,1.%&.!,* .8,(')!)4!Cni!
1=9-1'! (.! *')! 5.%.)! (.! /.)74.)&,! ,*! 3'&'7./-'('! ../ *+, ! F!../ *+- >! i.! 1,%./,! ;4.! .%! *,! 3,).! (.!
.*'%5,+-0%!(.*!&,**'! .*!Cni!1=9-1'! (.! *')! ABC!(.&.+&,(')! .%!LI!T?$OL!F!?$COLV@!('%(.! ).! .%+4.%&/,!
../ *+- ! .%! %-%5D%! +,)'! +'-%+-(-0! +'%! .*! 1,/+,('/! -%&/,5Z%-+'! 4&-*-:,('! 7,/,! .)&.! 5.%@! )-%'! ;4.! ).!
.%+'%&/,/'%! (.)7*,:,(')@! (.)&,+,%('! )'2/.! &'('! ;4.! .%! .*! +,)'! (.*! %D1./'! (.! E'8,)! .%! *,! 3,).! (.!
.*'%5,+-0%!(.*!&,**'@!.*! -%&./6,*'! (.!+'%3-,%:,! (.!?$COL@!%-! )-;4-./,! .%5*'2,! *,!7')-+-0%!(.! .)&.!5.%@!,!
7.),/!(.! ;4.!,12')!34./'%!(.&.+&,(')!D%-+,1.%&.!2,8'!+'%(-+-'%.)!(.!3'&'7./-'('@!,*!-54,*!;4.!&'(')!
*')! ABC! (.&.+&,(')! 7,/,! .)&.! 5.%@! *'! ;4.! %')! -%(-+,! ;4.! 7')-2*.1.%&.! *')! .3.+&')! (.! .)&')! %'! )'%!
(-/.+&,1.%&.!*')!.3.+&')!+,4),(')!7'/! ../ *+- !.%!.)&,!3,).>!$)&'!1-)1 '!34.!(.&.+&,('!7'/ !.&!,*@!P#LP!.%!
*,! 7'2*,+-0%! ?&.7&'.! 9! M'/.9@! ('%(.! *')! .3.+&')! (.! ../ *+- ! %'! 34./'%! )-5%-3-+,&-6')! .%! *,! 3,).! (.!
.*'%5,+-0%!(.*!&,**'@!,4%;4.!)G!7,/,!*,!3,).!E,)&,!.%+,[,('!(.!*,)!7*,%&,)@!,*!-54,*!;4.!*'!.%+'%&/,('!.%!
*,!7'2*,+-0%!(.!.) &.!.)&4(-'!R9J9J>!!

!M-.%&/,)! ;4.! .*! '&/'!ABC!)-5%-3-+,&-6'! (-)&-%&'! ,! *')! ,%&./-'/.)!TBCOPV!).! )-&D,! .%! .*!5/47'!PIL@!
,*.8,('!&,%&'!(.! ../ *+, !+'1'!(.! "#$%@!)-.%('!)'*,1.%&.!(.&.+&,('!2,8'!+'%(-+-'%.)!(.!3'&'7./-'('!
+'/&'! )-%! &/,&,1-.%&'! (.!6./%,*-:,+-0%!T?V! 7,/,! %D1./'! (.! E'8,)! .%! *,! 3,).! (.! .%+,[,('@! )-.%('! *')!
,*.*')!(.!J,/2,//'),!*')! ;4.! ,41.%&,%!.*!%D1./'! (.!E'8,)! .%!.)&,!3,).@!,*!+'%&/,/-'! (.!*'! ;4.! '+4//.!
+'%!.*!ABC!TNOPV!7,/,!(4/,+-0%!(.)(.!%,)+.%+-,!,!.%+,[,('!.%! ../ *+, >!d*!E,2./!)-('!)-5%-3-+,&-6'!../ *
+, !7,/,!*,!(4/,+-0%!(.!*,!3,).!(.! .%+,[,('@!).!+'%)-(./,! ;4.!.)&.!)G!84.5,!4%!7,7.*!/.*.6,%&.!.%!.)&,!
3,).>!!

$%! +4,%&'! ,! *,! -%&./,++-0%! (.! *')! (-)&-%&')! ,12-.%&.)! +'%! *')! 5.%'&-7')! (.! .)&,! 7'2*,+-0%@! %')!
.%+'%&/,1')!+'%!7'/+.%&,8.)! (.! .97*-+,+-0%!(.! *,!6,/-,%:,! )47./-'/.)! ,*!7'/+.%&,8.! .97*-+,('!7'/! *')!
5.%'&-7')!.%!,12,)!3,).)!T&,2*,!LLV!(.!1,%./,!;4.!.)&,!-%&./,++-0%!.)!-17'/&,%&.!.%!,12,)!3,).)@!-54,*!
;4.!*'!.%+'%&/,('!7'/! '&/')!,4&'/.)!T J'//e) !.&!,*@!P##"g!J'//e)]<.*'%+E!.&!,*@!P#LPV@!-%+*4)'!(.!1,F'/!
-17'/&,%+-,!;4.!,*!,%,*-:,/!.*!&-.17'!&'&,*!E,)&,!.)7-5,('@!74.)&'!;4.!.%!.)&.!+,)'@!*,!.97*-+,+-0%!(.!*,!
6,/-,%:,! (.! <! T5.%'&-7'V! F! <9$! T-%&./,++-0%! (.! .)&.! +'%! *')! ,12-.%&.)V! &-.%.! 6,*'/.)! )-1-*,/.)>!
n2)./6,1')!&,12-Z%!;4.!*,!/.)74.)&,!(.!*,)!*G%.,)!( 4/,%&.!*,)!(-)&-%&,)!3,).)!.)!2-.%!(-)&-%&,X!1-.%&/,)!
(4/,%&.! *,! 3,).! (.! .%+,[,('! .9-)&. ! 4%,! -%&./,++-0%! 7')-&-6,! (.! *,)! *G%.,)! 7/-1,6./,*.)! 3/.%&.! ,! *')!
,12-.%&.)! +'%! &/,&,1-.%&'! +'%!6./%,*-:,+-0%@! 7'/! *'! ;4.! .%+'%&/,1')! 4%,! &.%(.%+-,! 5.%./,*! .%! *,)!
*G%.,)!-%6./%,*.)!,!,*,/5,/!.)&,!3,).!+4,%('!%'!).!*.)!,7*-+,!.)&.!&/,&,1-.%&'!T6./!5/=3-+'! -:;4-./('!"!(.*!
1'(.*'! dMM\V@! +'1'! +,2/G,! .)7./,/! F,! ;4.! .)&,)! %.+.)-&,%! (.! .**'! 7,/,! ;4.! '() *+, !).! ,+&-6.! F! ,)G!
-%(4+-/).! *,!3*'/,+-0%!F!7'/!&,%&'!3-%,*-:,/! .)&,!3,).!Tj,%! .&! ,*@!P##Hg!?,),%-! .&! ,*@!P##"Vg!7'/! )4!7,/&.@!
7,/,!.*!&-.17'!&'&,*!E,)&,!.)7-5,('@!.%+'%&/,1')!4%,!)-&4,+-0%!)-1-*,/@!7./'!.%!.)&.!+,)'!+'%(-+-'%,('!
%'!7'/!.*!&/,&,1-.%&'!(.! 6./%,*-:,+-0%!,7*-+,('@!)-%'!7'/!*,!*'%5-&4(!(.*!3'&'7./-'('@!(.!1,%./,!;4.! .%!
.)&.!+,)'!*,! ,7*-+,+-0%!(.!3'&'7./-'(')!*,/5')! ).!&/,(4+.! .%!1,F'/.)!&-.17')!&'&,*.)! (.! .)7-5,('!7'/!
7,/&.! (.! *,)! *G%.,)! +'%! 5.%'&-7'! -%6./%,*@! F@! 7'/! &,%&'@! 1,F'/! 7/.+'+-(,(! (.! .)&,)! 2,8'! 3'&'7./-'('!
+'/&'g!1-.%&/,)!;4.!.%!+4,%&'!,!*,!.*'%5,+-0%!(.*!&,**'!%'!.9-)&.!4%,!&.%(.%+-,!&,%!+*,/,!.%&/.!*,)!*G%.,)!
7/-1,6./,*.)!.!-%6./%,*.)@!7./'!).!'2)./6,!2,8'!.*!1'(.*'!dMM\!7,/,!.)&,!3,).!4%,!+*,/,!(-6-)-0%!(.!*')!



!"#$%&'()%*+,*+()

! "K!

,12-.%&.)! .%!34%+-0%! (.! *,! *'%5-&4(! (.*! 3'&'7./-'('! ,7*-+,('@! .)7.+-,*1.%&.!3/.%&.! ,*! .8.! \WadP!T6./!
5/,3-+,)!L#V>!

?.5D%!(-6./)')! .)&4(-')@!*,)!+'//.*,+-'%.)! .%&/.!*,)!3,).)! (.!7/. ].)7-5,('!%'!)'%!)-5%-3-+,%&.)! '!
%'!)'%!+'%)-)&.%&.)!.%&/.!.)&4(-')!Td77*.F,/(!.&!,*@!L"fPg!oE-&.+E4/+E!.&!,*@!P##Ug!J'//e)!.&!,*@!P##"V>!
?-%!.12,/5'@!)-!%')!3-8,1')!.%!*,!&,2*,!L#@!.%!.)&.!.)&4(-'!*,)!+'//.*,+-'%.)!5.%Z&-+,)!.%&/.!*,!3,).!E,)&,!
.%+,[,('!F! (.! .*'%5,+-0%!(.*!&,**'! )G!34./'%!)-5%-3-+,&-6,)@!6,/-,%('! .%'/1.1.%&.! .)&,)!+'//.*,+-'%.)!
.%! 34%+-0%! (.! )-! E,2*,1')! (.! %D1./'! (.! E'8,)! (.),//'**,(,)! .%! +,(,! 3,).! '! (.*! &-. 17'! &Z/1-+'!
%.+.),/-'!7,/,!;4.!).!(.),//'**.!F@!,(.1=)@!+'%!5/,6.)!(-3./.%+-,)!.%&/.!*')!(-)&-%&')!&/,&,1-.%&')>!i.!
1,%./,! ;4.! ).5D%! .)&')! /.)4*&,(')!F! .%! .)&.!3'%('!5.%Z&-+'!+'%+/.&'@! .9-)&.!4%,! (.7.%(.%+-,! .%&/.!
,12,)!3,).)@!*'!+4,*!.)!-%&./.),%&.!,!%-6.*!,5/'%01-+'!7,/,!.*!,84)&.!(.!,12,)!)-%!6,/-,/!.*!&-.17'!&'&,*!
(.!.)7-5,('@!1.8'/,%('!.*!/.%(-1-.%&'!.%!5/,%'!T?*,3./!.&!,*@!P##QV>!!

?-%! .12,/5'@! .*!+'17*.8'!+'%&/'*!5.%Z&-+'!F@!4%-('! ,! *,!34./&.! -%&./,++-0%!<9$! .%! ,12,)!3,).)@!
(-3-+4*&,%! +'%).54-/! 4%! ,84)&.! 07&-1'! .%&/.! .)&,)! 7,/,! ,(,7&,/! .*! &-.17'! (.! .)7-5,('! ,! .)&,)!
+'%(-+-'%.)>! i.! 1,%./, !;4.@!6-Z%(').!1.%'/.)! -%&./,++-'%.)!<9$!4&-*-:,%('! .*! /,&-'!T?$cNV! /.)4*&,%&.!
.%&/.!*,!(4/,+-0%!(.!*,!3,).!(.!.*'%5,+-0%!(.*!&,**'!.%&/.!*,!(4/,+-0%!(.!*,!3,).!(.!.%+,[,('!T J'//e) !.&!
,*@!P##"V@!).!E,!-%&/'(4+-('!.%!.)&.!.)&4(-'@!.%+'%&/=%('%')!;4.@!,4%;4.!*,!-%&./,++-0%!<9$!.%+'%&/,(,!
.%&/.!*')!5.%'&-7')!F!.*!,12-.%&.!.)!)-1-*,/!,!*,!(.! .)&,)!3,).)!7'/!).7,/,('@!&-.%.%!4%! 1,F'/!7.)'!*,!
.97*-+,+-0%!(.!*')!5.%'&-7')!7'/!).7,/,('!;4.!)4!-%&./,++-0%!+'%!*')!,12-.%&.)!T&,2*,!LLV@!7'/!*'!;4.!,*!
-54,*! ;4.!*'! .%+'%&/,('!7'/! J'//e) !.&! ,*!TP##"V!.)&.! /,&-'!&-.%.!4%!34./&.!+'%&/'*!5.%Z&-+'>!C'! ;4.@!.)!
1=)@!,*! -54,*! ;4.! J'//e) !.&! ,*!TP##"!F!J'//e )]<.*'%+E!.&! ,*@!P#LP@!4%,! ,*&,!E./.(,2-*-(,(@!#@UHP!T&,2*,!
LKV@!34.!(.&.+&,(,!7,/,!.)&.!+,/=+&./@!1,F'/!;4.!7,/,!*,)!3,).)!;4.!*.!(.3-%.%!7'/!).7,/,('@!(.!1,%./,!
;4.!.%!.)&,!7'2*,+-0%!&,12-Z%!.)&=!84)&-3-+,(,!*,!(.&.++-0%!(.!ABC!7,/,!.)&.!7,/=1.&/'@!F@!,(.1=)@!)4!
7')-2*.! 4&-*-:,+-0%! .%! *')! 7*,%.)! (.! 1.8'/,! 5.%Z&-+,! (.! +.2,(,>! $%! .)&.! ).%&-('@! *')! D%-+')! ABC!
)-5%-3-+,&-6')!).!)-&D,%!.%!LI!.%!.*!5.%!../ *+- !F!.%!*')!5.%.)!(.!6./%,*-:,+-0%!'() *+, !.%!QI!F!'() *+- !
.%!bI!T&,2*,!LKV>!

W'/! &,%&'@! .*! +'%&/'*! 5.%Z&-+'! (.! Z)&.! ).! .%+4.%&/,! (.&./1-%,('! .%! 34%+-0%! (.*! 3'&'7./-'('!
,7*-+,('@!F,!;4.!2,8'!+'%(-+-'%.)!(.!3'&'7./-'('!*,/5'! .)&.!).! .%+4.%&/,!+'%&/'*,('!7'/!*')!5.%.)!(.!
6./%,*-:,+-0%@! 1-.%&/,)! ;4.! 2,8'! (G,! +'/&'! .*! 7,7.*! (.! ../ *+- ! .)! +/4+-,*@! (.! 1,%./,! ;4.! 2,8'!
&/,&,1-.%&'!?!.)&.!34.!.*!D%-+'!ABC!)-5%-3-+,&-6'@!,4%;4.!+'%!3'&'7./-'('!+'/&'!F!6./%,*-:,+-0%!&,12-Z%!
/.)4*&'!)-5%-3-+,&-6'!'() *+, >!d4%;4.!+'%!.)&')!/.)4*&,(')!7'(.1')!,3-/1,/!;4.! ../ *+- !84.5,!4%!7,7.*!
(.!6-&,*!-17'/&,%+-,!.%!*,)!3,).)!(.!7/. ].)7-5,('!+'1'!).!&/,&,!1=)!,(.*,%&.>!a,2.!(.)&,+,/ !;4.!%-!../ *
+,! %-!"#$%!34./'%!)-5%-3-+,&-6')!.%!*'!;4.!/.)7.+&,!,!.)&.!/,&-'>!

I,+-.%('! 4%,! (-).++-0%! 2,8'! .)&,)! +'%(-+-'%.)! (.! +01'! ,3.+&,%! ,*! +'%&/'*! 5.%Z&-+'! (.! ,12,)!
3,).)@!*,!+'12-%,+-0%!(.!.)&')!&/,&,1-.%&')!&,%!.9&/.1')!(.!3'&'7./-'('!F!6./%,*-:,+-0% @!F!;4.!(-3-./.%!
&,%&'! (.! *,)! +'%(-+-'%.)! &G7-+,1.%&.! 1.(-&.//=%.,)! .%! ('%(.! ).! '2&46'! *,! 7'2*,+-0%! R9J9J! (.! .)&.!
.)&4(-'@!F!+'%! .*!3-%!(.! '2&.%./! *G%.,)!7'&.%+-,*1.%&.!D&-*.)!7,/,! .*!7/'5/,1,! (.!1.8'/,!5.%Z&-+,! (.!
('%(.! ).! .9&/,8'@! .%! .)&.! &/,2,8'! ).! E,%!24)+,('! *G%.,)! 7'&.%+-,*1.%&.! 7/.+'+.)! F! +'%! 4%! &-.17'!
1-%-1-:,('!7,/,!.%+,[,/@!(.!1,%./,!;4.!.*!&-.17'!7,/,!**.%,('!(.!5/,%'!).!,84)&.!(.!*,!1.8'/!1,%./,!
7')-2*.!,!*')!/.+4/)')!(-)7'%-2*.)!2,8'!4%!,12-.%&.!.%!.*!;4.!.*!+-+*'!+'%+*4F.!+'%!4%,!).;4G,!&./1-%,*!
F@!.%!+'%).+4.%+-,@!.*!**.%,('!(.!5/,%'!&-.%.!;4.!'+4//-/!*'!1=)!&.17/,%'!7')-2*.!7,/,!7'(./! '2&.%./!
4%')!/.%(-1-.%&')!07&-1')!(.*!+4*&-6'>!!!

W'/!*'!;4.!%')!.%+'%&/,1')!;4.!*,!+'12-%,+-0%!(.!+'%(-+-'%.)!,12-.%&,*.)c'7&-1-:,+-0%!(.!*,)!
3,).)! .)&4(-,(,)! ; 4.! ).! ,(,7&,%! ,*! +-+*'! 2,8'! +'%(-+-'%.)! 1.(-&.//=%.,)! +'//.)7'%(./G,%! ,! *,! 1,F'/!
7/.+'+-(,(!(.!.%+,[,('!2,8'!&/,&,1-.%&'!Y?@!+'%! 6./%,*-:,+-0%!F!3'&'7./-'('!+'/&'@!,84)&=%('%')!,!*,)!
+'%(-+-'%.)! +*-1,&'*05-+,)! F! (.! 3'&'7./-'('! (.! *,)! *,&-&4(.)! ;4.! %')! '+47 ,%! F! +'%! 4%,! 3,).! (.!
.*'%5,+-0%! (.*! &,**'c.)&,('! (.! E'8,! 2,%(./,! 2,8'! YC! *'! )43-+-.%&.1.%&.! +'/&'! 7,/,! ),*6,/! .),! ).;4-,!



!"#$%&'()%*+,*+()

! "U!

&./1-%,*! 2,8'! )-.12/,! '&'[,*>! i.! 1,%./,! ;4.@! 2,8'! .)&.! 1'(.*'@! *,)! +'//.*,+-'%.)! .%&/.! *,)! (-)&-%&,)!
3,).)!34./'%!)-1-*,/.)!,!*,)!.%+'% &/,(,)!.%&/.!3,).)!.%!*')!.%),F')!C!F!Y?@!+'%!+'%(-+-'%.)!&'&,*1.%&.!
'74.)&,)!.*!4%'!(.*! '&/'@!)-.%('!1.%'/.)!*,)!+'//.*,+-'%.)!.9-)&.%&.)!.%&/.!*,)!3,).)!(.!.%+,[,('!F!*,!
3,).! (.! .*'%5,+-0%! (.*! &,**'! 7/-%+-7,*@! 1-.%&/,)! ;4.! '&/')! .)&4(-')! %'! E,%! .%+'%&/,('! +'//.*,+-'%.)!
5.%Z&-+,)! .%&/.! .)&,)! (')! 3,).)! (.! 7/. ].)7-5,('! T J'//e) ! .&! ,*@! P##"g! J'//e)]<.*'%+E! .&! ,*@! P#L#V>!
M-.%&/,)!;4.@!.%!*'! ;4.! /.)7.+&,! ,!*,! +'//.*,+- 0%!.%&/.! .*! .)7-5,('! .)&-1,('! .%!.*!1'(.*'!7/'74.)&'!
3/.%&.! ,*! /,&-'! (.*!1-)1'! ?$YCcNY?!T&,2*,!LHV@!34.!%.5,&-6,! (.! -54,*!1,%./,! ;4.!7,/,! .%! .*! /.)&'! (.! *')!
.%),F')! /.,*-:,(')! T&,2*,! L#V>! i.! &,*! 1,%./,! ;4.! *,)! *G%.,)! 1=)! ,(,7&,(,)! .%! +4,%&'! ,! 4%! ,84)&.!
'7&-1-:,('! 7,/, ! '2&.%./! &-.17')! (.! .*'%5,+-0%! (.*! &,**'! )47./-'/.)! 1.8'/,%('! 7,/=1.&/')! (.!
/.%(-1- .%&'! )-%! 6,/-,/! .*! &-.17'! &'&,*! E,)&,! .)7-5,('! T?*,3./! .&! ,*@! P##QV@! '7&,%('! 7'/! *,)! *G%.,)!
7'&.%+-,*1.%&.!1=)!7/.+'+.) !.%!*,!7'2*,+-0%!R9R9J!2,8'! .*!1'(.*'!7/'74.)&'@!7')..%!&'(,)! .**,)! .*!
,*.*'! 5:2*+, !7/'+.(.%&.!(.!R.6,(,!4&-*-:,%('!+'1'!+/-&./-'!(.!).*. ++-0%!.*!/,&-'!?$cN@!.*!+4,*!34.!.*!ABC!
1=)!)-5%-3-+,&-6'!7,/,! .)&.!7,/=1.&/'! .%!.)&.! .)&4(-'>! !?-%!.12,/5'@!%-%5D%!ABC!).! (.&.+&0!7,/,! .)&.!
+'+-.%&.!.%!.*!5.%!(.!).%)-2-*-(,(!,!3'&'7./-'('!*,/5'! ../ *+, @!.*!+4,*!)G!.)!)-5%-3-+,&-6'!.%!*,!(4/,+-0%!(.!
*,)!3,).)!;4.!*'!+'17'%.%@!7./'!.%!.)&,!'+,)-0%!&'(,)!*,)!*G%.,)!).*.++-'%,(,)@!&,%&'!*,)!1=)!7/.+'+.)!
+'1'! *,)! 1=)! &,/(G,)! 7'/&,%! .*! ,*.*'! (.! J,/2,//'),@! )-%! *,! 14&,+-0%! ;4.! +,4),! -%).%)-2-*-(,(! ,!
3'&'7./-'('!*,/5'!TB4/%./! .&!,*@!P##QV>!W'/!&,%&'@!,4%;4.!Z)&.!%'!34.!)-5%-3-+,&-6'!7,/,!.)&.!+'+-.%&.@!,*!
7')../!-17'/&,%+-,!.%!,12,)!3,).)!.!-%+*4)'!7,/,!.*!&-.17'!(.!.)7-5,('@!.%!.)&,!7'2*,+-0%!/.)4*&0!1=)!
6.%&,8')'! 3/.%&.! ,*! 1'(.*'! 7/'74.)&'! .*! +,/=+&./! (.! ).%)-2-*-(,(! ,! 3'&'7./-'('! *,/5'@! .! -%+*4)'! ,*!
'2)./6,/!.*! +'17'/&,1-.%&'!(.!.)&,)!*G%.,)!3/.%&.!,*!.%),F'!+'%!3'&'7./-'('!*,/5'!+'%!&/,&,1-.%&'!(.!
6./%,*-:,+-0%! T5/=3-+'! LQV! .)&,)! ).! +'17'/&,/'%! (.! 3'/1,! 6.%&,8'),! (.%&/'! (.*! 5/47'! +'%!
+'17'/&,1-.%&'!&G7-+,1.%&.!7/-1,6./,*!*,)!).*.++-'%,(,)!+'1'!7/.+'+.)@!1-.%&/,) !;4.!*,)!1=)!&,/(G,)!
).!.%+'%&/,2,%!84%&'!,!*,)!-%6./%,*.)@!+4,%('!.)&,)!+'%(-+-'%.)!)'%!*,)!1=)!7/09-1,)!,!*,)!+'%(-+-'%.)!
2,8'!)-.12/,!7/-1,6./,*!.%!*,)!*,&-&4(.) !(.!*,!1.).&,!+,)&.**,%,>! !

?-%! .12,/5'@! .%! .*! +,)'! (.! ).%)-2-*-(,(! ,! 3'&'7./-'('! +'/&'! ../ *+- @! 1,F'/-&,/-,1.%&.!
7/.('1-%,/'%! *,)! *G%.,)! ).%)-2*.)! ,! 3'&'7./-'('! +'/&'@! ,4%;4.! 4%,! )./-.! (.! .**,)! 7').G,%! .*! ,*.*'! (.!
-%).%)-2-*-(,(! ,!3'&'7./-'('!+'/&'!7/'+.(.%&.!(.!J,/2,//'),>!a,2.!(.)&,+,/@!;4.@!,4%!24)+,%('!*G%.,)!
7/.+'+.)!.%!+4,%&'!,*!&-.17'!&'&,*!(.!.)7-5,('@!).-)!(.!*,)!*G%.,)!)'%!7'/&,('/,)!(.*!,*.*'! 01234@!.*!+4,*!
/.&/,),!*,!3*'/,+-0%!.%!+,17'!TN-,!.&!,*>@!P##"V@!7./'!.%!.)&.!+,)'!%'!**.5'!,!)./!)-5%-3-+,&-6'!.%!%-%54%'!
(.!*')!,12-.%&.)!7/'74.)&')> !

!

>.-) L"#*')?*)LLMKNG)

! !

! ../ *+- @!+4F'!5.%!+,%(-(,&'!.)! +567;!TS,4/.!.&!,*@!P##Ug!l-h4+E-!.&!,*@!P##"V!34.!)-5%-3-+,&-6'!.%!
&'(,)!*,)!3,).)!.)&4(-,(,)@!+'%!(-)&-%&')!.3.+&')!).5D%!.*!&/,&,1-.%&'!,7*-+,('@!)-.%('!)'*'!)-5%-3-+,&-6'!
2,8'! 3'&'7./-'('! +'/&'>! ?-%! .12,/5'@! .%! *,! 3,).! (.! .*'%5,+-0%! (.*! &,**'! 7 /-%+-7,*@! .)&.! %'! 34.!
)-5%-3-+,&-6'@!)-%'!;4.@!&,%&'!7,/,!%D1./'!(.!E'8,)!(.),//'**,(,)!.%!.)&,!3,).@!+'1'!7,/,!*,!(4/,+-0%!(.!
.)&,@!*')!ABC!(.&.+&,(')!.%!LI!%'!&46-./'%!)4!1=9-1,!)-5%-3-+,+-0%!.%!.*!5.%!+567;@!1-.%&/,)!;4.!7,/,!
*,!3,).!(.!.%+,[,('!.)&.!34 .!4%'!(.!*')!7/-%+-7,*.)!ABC!7,/,!.)&,!3,).!2,8'!(G,!+'/&'@!,*!-54,*!;4.!7,/,!.*!
/,&-'!.%&/.!,12')!7,/=1.&/') >!!

I,!)-('! (.)+/-&'! ;4.! .)&.!5.%!+,4),!(-3./.%+-,)! .%!*,!3.+E,!(.! .)7-5,('! .%!+'%(-+-'%.)!(.!(G,!
+'/&'! T.%&/.! f! F! LP! E'/,)V! F! 2,8'! )-.12/,)! '&0[,*. )! TC,4/-.! .&! ,*@!L""Qg! a4.)&,]M,/+')! .&! ,*@P##f,V! @!
,4%;4.!).! E,%!.%+'%&/,('!&,12-Z%!)4)!.3.+&')! .%!,*&,)!*,&-&4(.)!+'1'! .*!R'/&.!(.!d1Z/-+,! '!$)+'+-,!



!"#$%&'()%*+,*+()

! "f !

2,8'!)-.12/,)!7/-1,6./,*.)!T_,1).F!.&!,* @!P##fV@!(.&.+&=%(').!4%,!7')-2*.!-%&./,++-0%!(.!.)&.!+'%!'() *
+- @!.*!+4,*!)'*'!).!.97/.),!2,8'!(G,!*,/5'!F!7'(/G,!.)&,/!,+&4,%('!+'1'!/.7/.)'/!(.! ../ *+- !Ta,),'!.&!,* @!
P#LL, V>!

$%! *,! 7'2*,+-0%! R9J9J!../ *+- !E,! +'//.)7'%(-('! +'%! 4%'! (.! *')! 7/-%+-7,*.)! ABC! (.&.+&,(')!
&,%&'!7,/,!&-.17'!&'&,*!(.! .)7-5,('@!+'1'!7,/,!.%+,[,('!.! -%+*4)'!7,/,!.*!3-*'+/'%'!(.!*,)!7*,%&,)!&,%!
)0*'! 2,8'!+'%(-+-'%.)!(.!(G,!+'/&'!.%+'%&/=%(').!-%&./,++-'%.)!&,%&'!+'%!'() *+, !7,/,!*,!(4/,+-0%!(.!*,!
3,).! (.! .%+,[,('! +'1'! +'%! "#$%! 7,/,! ,*+,%:,/! .*! .)&,('! (.! E'8,! 2,%(./,@! (.&.+&,%('! )4)!
-%&./,++-'%.)! )-.17/. ! 2,8'! +'%(-+-'%.)! (.! 6./%,*-:,+-0%@! (.! 1,%./,! ;4.! *')! .3.+&')! (.! Z )&.! 34./'%!
1,F'/.)!)-%!+'%(-+-'%.)!(.! 6./%,*-:,+-0%@!F,!;4.!2,8'!.)&,)!+'%(-+-'%.)!34.!.*!7/-%+-7,*!ABC!(.&.+&,('@!
)-%!)./!)-5%-3-+,&-6,)!(-+E,)!-%&./,++-'%.)!+'%!'&/')!ABC!(.&.+&,(')!.%!.). !,12-.%&.>!!

i.)&,+,!&,12-Z%!;4.!.%!*,!3,).!(.!.%+,[ ,('!). !(.&.+&,/,!4%,!34./&.!-%&./,++-0%!(.!../ *+- !+'%!
.*! ,12-.%&.@!.%!.*!).%&-('! (.! ;4.!34.!(.&.+,('! .%!.)&.!+,)'!%'! )0*' !2,8'!+'%(-+-'%.)!(.!3'&'7./-'('!
*,/5'@! )-%'! &,12-Z%! 2,8'! 3'&'7./-'('! *,/5'! +'%! &/,&,1-.%&'! (.! 6./%,*-:,+-0%,4%;4.! .%! .)&.! +,)'! )4)!
.3.+&')! ,(-&-6') ! 34./'%! 14+E'! 1.%'/.) @! )-.%('! .*! ,*.*'! -%,+&-6'! (.! J,/2,//'),! .*! ;4.! 7/'(4+G, ! 4%!
,*,/5,1-.%&'!(.!.)&,!3,).@!1-.%&/,)!;4.! 2,8'!3'&'7./-'('!+'/&'!.)&.!-%+/.1.%&'!(.!&-.17'!).!(.2.!,*!
,*.*'!,+&-6' !(.!R.6,(, >!

! $%!*'!;4.!/.)7.+&,!,!*,)!(-3./.%+-,)!.%&/.!*,)!3,).)!E,)&,!.%+,[,('!F!(.!.*'%5,+-0%!(.*!&,**'@!*')!
(-)&-%&')!.3.+&')!(.!../ *+- !7'(/G,%!(.2./).!,!(-3./.%+-,)!-%&/G%).+,)!.%&/.!*,)!(')!3,).)@!F,!;4.@!.%!*'!
;4.!/.)7.+&,!,*!ABC!?$OL!*'+,*-:,('!.%!LI!7,/,!*,!(4/,+-0%!(.!.)&,!3,).@!%')!.%+'%&/,1')!;4.@!,4%;4.!
.)&.! 34.! )-5%-3-+,&-6'! &,%! )'*'! 2,8'! +'%(-+-'%.)! (.! 3'&'7./-'('! +'/&'@! .9-)&-0! 4%,! 34./&.! -%&./,++-0%!
5.%'&-7'!7'/!,12-.%&.>!$%!.)&.!+,)'!*')!.3.+&')!(.!*')!,*.*')!(.!J,/2,//'),!%'!34./'%!*')!; 4.!,*,/5,/'%!
.)&,! 3,).! .%! ,12')! .%),F')! 2,8'! .)&,)! +'%(-+-'%.)@! )-%'! ;4.! )-%! &/,&,1-.%&'! (.! 6./%,*-:,+-0%! .)&.!
-%+/.1.%&'!(.!(4/,+-0%!(.!*,!3,).!).!(.2.!,!*')!,*.*')!(.!R.6,(,>! !

W')-2*.1.%&.!.)&.!%'!+'//.)7'%(,!(-/.+&,1.%&.!+'%!.*!5.%! ../ *+- @!)-%'!;4.!7'(/G,!(.2./).!,!
.3.+&')!7*.-'&/07-+')!(.!.)&.@!*'!;4.!.97*-+,/G,!;4.!.%!. )&,!3,).@!&,%&'!7,/,!%D1./'!(.!E'8,)!+'1'!7,/,!
(4/,+-0%!.%!&-.17'!&Z/1-+'!.*!p*'5L#T7V!1=9-1'!(.!,12')!ABC!).!.%+4.%&/.!(.)7*,:,('!(.*!1,/+,('/!
-%&/,5.%-+'!4&-*-:,('!7,/,!../ *+- >!d4%;4.!E.1')!(.!(.)&,+,/! ;4.!7,/,!*,!3,).!(.! .*'%5,+-0%!(.*!&,**'!
&,%!)0*'!).!4),/'%!*')!(,&')!7/'+.(.%&.)!(.*!&,**'!7/-%+-7,*@!7'/!*'!;4.!.)&'!74('!)./!4%,!*-1-&,+-0%!,!*,!
E'/,!(.!6./!*')!.3.+&')!&,%&'!(.! ../ *+- !+'1'!(.*!/.)&'!(.!*')!ABC!(.&.+&,(')!7,/,!.)&,!3,) .>!j@!,(.1=)@!
.%!*,!1.&'('*'5G,!,7*-+,(,!7,/,!.*!&/,&,1-.%&'!(.!3'&'7./-'('!+'/&'@!,*!3-%,*!(.*!+-+*'!(.!*,)!7*,%&,)!).!
,7*-+,/'%!3'&'7./-'(')!%,&4/,*.)@!;4.!.%!*,)!*,&-&4(.)!('%(.!).!**.60!,!+,2'!.)&.!.%),F'!+'//.)7'%(.!,!
3'&'7./-'(')!*,/5')>!W'/!&,%&'@!(4/,%&.!.*!&-.17'!+'//.)7'%(-.%&.!,!*,!3,).! (.! .*'%5,+-0%!(.*!&,**'! .%!
*')! ,12-.%&.)! ?! F! Y?@! .*! 3'&'7./-'('! %'! E,2/G,! )-('! +'/&'@! 74(-.%('! .)&'! E,2./! ,3.+&,('! ,! *')! ABC!
(.&.+&,(')!.%!*,!/.5-0%!(.! ../ *+- !.)7.+-,*1.%&.!,!.)&,!3,).> !

! ?-%! .12,/5'@! .)&')! /.)4*&,(')! '2&.%-(')! .%!*,!3,).! (.! .*'%5,+-0%!(.*!&,**'! /.)7.+&'! ,! ../ *+- !
54,/(,%! /.*,+-0%! +'%! *')! /.)4*&,(')! '2&.%-(')! 7'/! l-h4+E-! .&! ,*! TP##"V! /.)7.+&'! ,! *')! %-6.*.)! (.!
.97/.)-0%!(.!.)&.!5.%!.%!.)&,)!3,).)@!(.!1,%./,!;4.!*')!1=)!,*&')!%-6.*.)!(.!.97/.)-0%!(.!.) &.!34./'%!
(.&.+&,(')!E,)&,! ,*+,%:,/! *,)!H ]b!E'8,)!T(.! 4%!&'&,*! (.!UV! .%!M'/.9@!6,/-.(,(! 7'/&,('/,! (.*! ,*.*'! (.!
).%)-2-*-(,(!,!3'&'7./-'('!+'/&'!TI,F.)! .&!,*@!L""HV>!



)
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)
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!"#$%&'(),&"+%()

! L##!

#+,+&&$()*-+*&./.&,+/+%*&'.),$,.,$01%*23456*
-+*/+)-$7$+),1*+)*').*819:.&$()*;< =>?*-+*
&+9.-.*9.@1*&1)-$&$1)+%*7+-$,+//A)+.%*

@.! 01%+(?&,,2I1O)<'),(1%+(')A*1B%2,()?*')+*1?292*1%()D)3&3)#"+T9*%+(3)
!

a'%).54-/!-%+/.1.%&,/!.*!/.%(-1-.%&'!(.!4%!+4*&-6'!.)!*,!1.&,!(.!+4,*;4-./!7/'5/,1,!(.!1.8'/,!
5.%Z&-+,>! ?-%! .12,/5'@! *,! 1.8'/,! (.! +,/,+&./.)! +'17*.8')@! +'1'! .)! .*! +,)'! (.*! /.%(-1-.%&'! .%!
+'%(-+-'%.)! (.! ).;4G,! &./1-%,*@! +'1'! .)! .*! +,)'! (.! *')! ,12-.%&.)! 1.(-&.//=%.')@! 4 ! '&/')! .)&/.).)!
,2-0&-+')@! .)! .9&/.1,(,1.%&.! +'17*-+,('@! F,! ;4.! *,! 1,5%-&4(! (.! *,! -%&./,++-0%! (.*! 5.%'&-7'! +'%! .*!
,12-.%&.!T<9$V!.)! .%'/1.! .%!+'17,/,+-0%!+'%!*')!7/-%+-7,*.)! .3.+&')!5.%'&G7-+')!TY'*&,)! .&! ,*>!P##P@!
?*,3./!P##HV>!n&/,!+'17*-+,+-0%!.)!*,!5/,%!+,%&-(,(!(.!+,/,+&./.)!+4,%&-&,&-6')!TABCV!;4.!74.(.%!.)&,/!
-17*-+,(')! .%! .*! +'%&/'*! (.*! /.%(-1-.%&'! F! )4)! 7,/=1.&/')@! *,)! -%&./,++-'%.)! .%&/.! (-+E')! +,/,+&./.)!
+4,%&-&,&-6')!TABC9ABCV!F!*,!).%)-2-*-(,(!(.!+,(,!ABC!7'/!).7,/,('!,!*,)!+'%(-+-'%.)!,12-.%&,*.)>!

W'/!&,%&'@!.*!/.%(-1-.%&'!3-%,*!(.*!+4*&-6'!.)!.*!7/'(4+&'!(.!1D*&-7*.)!7/'+.)')!(.!+/.+-1-.%&'!F!
(.),//'**'!;4.!'+4//.%!,!*'!*,/5'!(.*!+-+*'!(.*!+4*&-6'@!+'%!14+E')!5.%.)!-17*-+,(')!+'%!.3.+&')!(-/.+&')!
'!-%(-/.+&')!.%!.*!/.%(-1-.%&'!T?*,3./!.&!,*@!P##HV>!C')!+,/,+&./.)!+4,%&-&,&-6')!(.&./1-%,%!*')!+,/,+&./.)!
3,6'/,2*.)! 7,/,! 4%,)! +'%(-+-'%.)! ,12-.%&,*.)! 7,/&-+4*,/.)@! 74(-.%('! .)&')! )./! (.2-(')! ,! .3.+&')!
-%(-/.+&')!.%!.*!/.%(-1-.%&'@!+'1'!'+4//.!7'/!.8.17*'!+'%!*')!5.%.)!(.! ).1-.%,%-)1'!TN-,!.&!,*@!P##"V!'!
*,!/.)74.)&,!,*!3'&'7./-'('!TC,4/-.! .&!,*@!L""bV>!!

W'/! '&/'! *,('@! .*! ,84)&.! 3.%'*05-+'! .)! 4%,! (.! *,)! +*,6.)! 7,/,! *,! ,(,7&,+-0%! 2,8'! +'%(-+-'%.)!
*-1-&,%&.)!(.! ,54,!F! .)!4%,!(.!*,)!7/-%+-7,*.)!+'%&/-24+-'%.)! ,!*,! -%&./,++-0%!5.%'&-7'!7'/! ,12-.%&.!
T<9$V!.%!+./.,*.)@!)-.%('!*')!7/-%+-7,*.)!3,+&'/.)!;4.!,3.+&,%!,!*,!3.%'*'5G,!(.*!+4*&-6'!(.!*,!+.2,(,!*,!
).%)-2-*-(,(! ,*! 3'&'7./-'('! F! *,! %.+.)-(,(! (.! 6./%,*-:,/>! d12')! &-.%.%! 4%,! -%3*4.%+-,! (-/.+&,! .%! *,!
,(,7&,+-0%!F!.%!*,!(-)&/-24+-0%!5.'5/=3-+,!(.!*')!+4*&-6,/.)!TJ'F( @!L""KV>!d(.1=)@!.)&')!3,+&'/.)@!+'1'!
).!E,!.97*-+,('!,%&./-'/1.%&.@!&-.%.%!4%!-17,+&'!&,%&'!.%!.*!/.%(-1-.%&'@!+'1'!.%!)4)!+'17'%.%&.)>!!

i.! 1,%./,! ;4.! *')! (-)&-%&')! +'17'%.%&.)! (.*! /.%(-1-.%&'X! %D1./'! (.! .)7-5,)c5/,%')! 7'/!
1.&/'!+4,(/,('@!%D1./' !(.!5/,%')!7'/!.)7-5,!F!7.)'!(.!1-*!).1-**,)!).!(.&./1-%,%!).+4.%+-,*1.%&.!,!
*'! *,/5'! (.*! (.),//'**'! (.! *,! 7*,%&,>! d)G@! .*! %D1./'! (.! .)7-5,)! F! %D1./'! (.! 5/,%')! 7'/! .)7-5,! ).!
(.&./1-%,%!(4/,%&.!*,!3,).!7/.6-,! ,! ,%&.)-)!F! '&/')!+'1'! .*!&,1,['! (.!5/,%'! ).! (.& ./1-%,%!.%&/.! *,!
,%&.)-)! F! *,! 1,(4/.:! T<,/+G,! (.*! M'/,*! F! _,1')@! L"f"V>! W'/! &,%&'@! *')! (-)&-%&')! +'17'%.%&.)! (.*!
/.%(-1-.%&'!).!6,%!(.),//'**,%('! ).+4.%+-,*1.%&.! ,!*'! *,/5'! (.*! (.),//'**'! (.! *,!7*,%&,@!*'! ;4. @!.%!.*!
+,)'! (.! *')! +./.,*.) @!7/'7'/+-'%,! *,! +,7 ,+-(,(! (.! +'17.%),/! .3.+&')! ,(6./)')! *'5/,%('! .;4-*-2/,/! *,!
+').+E,!2,8'!4%,!5/,%!(-6./)-(,(!(.!,12-.%&.)!F!+-/+4%)&,%+-,)!T<,/+G,!(.*!M'/,*!F!_,1')@!L"f"V>!W'/!
&,%&'@!*,)!3,).)!(.!7/.].)7-5,('!)'%!+/4+-,*.)!,!*,!E'/,!(.!(.&./1-%,/).!.)&')!+'17'%.%&.)!F!7' /!&,%&'!



!"#$%&'(),&"+%()

! L#L!

.*! /.%(-1-.%&'@!-%3*4.%+-,('! )-.17/.!7'/! *')! ,12-.%&.)!F! *')! (-)&-%&')!3,+&'/.)! ;4.!74.(,%! ,3.+&,/! ,*!
+4*&-6'>!

!$)&,!.)!4%,!(.!*,)!/,:'%.)!;4.!.97*-+,%!*,!.*.++-0%!(.!*')!+./.,*.)!+'1'!+4*&-6')!(.)(.!&-.17'!
14F! ,%&-54'@! &,12-Z%! +'%(-+-'%,! *,! ,7,/-+-0%! (.! 1.+,%-)1')! (.! +'17.%),+-0%! (.! 3'/1,! ;4.! 4%!
+'17'%.%&.! (.*! /.%(-1-.%&'!&-.%(.! ,! .)&,/!%.5,&-6,1.%&.!+'//.*,+-'%,('!+'%!*')! ;4.! ).! (.),//'**,%!
7')&./-'/1.%&.>!T<,/+G,!(.*!M'/,*!F!_,1')@!L"f"V>!!

k%,!+'%)-(./,+-0%!-17'/&,%&.!.%!/.*,+-0%!,!*,!(.3-%-+-0%!(.!4%!-(.'&-7'!,(,7&,('!,!(.&./1-%,(,)!
+'%(-+-'%.)! ,12-.%&,*.)@! .)! ;4.! .*! .3.+&'! )'2/.! .*! /.%(-1-.%&'! (.! 4%'! '! 7'+')! +,/,+&./.)! )4.*.! )./!
7.;4.['!TC'))!F!?-((-;4.@!L""bV@!-%3*4F.%('!.%!)4!.97/.)-0%!4%!5/,%!%D1./'!(.!5.%.)@!+4,%&-&,&-6')!F!
+4,*-&,&-6')@!F!)4)!-%&./,++-'%.)@!&,%&'!.7-)&=&-+,)!+'1'!,12-. %&,*.)!TWZ/.:!(.!*,!Y.5,!.&!,*@!P#LLV>!W'/!
+'%)-54-.%&.@!7,/,!(.3-%-/!+'//.+&,1.%&.!4%!-(.'&-7'@!).!(.2./G,!+'%)-(./,/!.*!1,F'/!%D1./'!7')-2*.!(.!
+,/,+&./.)!;4.!74.(,%!-%3*4-/!.%!*,!.97/.)-0%!(.*!/.%(-1-.%&'@!-%+*4F.%('!.%!*')!.)&4(-')!'/-.%&,(')!,!*,!
(.3-%-+-0%!(.*!-(.'&-7'!6,/-,2-*-(,(!5.%Z&-+,!)43-+-.%&.!;4.!7./1-&,!(.&.+&,/!*,!7')-2*.!-%3*4.%+-,!(.!)4!
.97/.)-0%!.%!.*!+,/=+&./!/.%(-1-.%&'!Td+.6.('!F!a.++,/.**-@!L"f"V>!

$%!.)&.!+,7G&4*'!).!&/,&,/=!(.!(-*4+-(,/!+4,*.)!)'%!*')!3,+&'/.)!&,%&'!5.%Z&-+')!+'1'!,12-.%&,*.)!
;4.! .)&=%! -%6'*4+/,(')! (.! ,*54%,! 1,%./,! .%! .*! +'%&/'*! (.*! /.%(-1-.%&'! F! )4)! +'17'%.%&.)! 2,8'! 4%!
,12-.%&.!14F!(.&./1-%,('@!+'1'!.)!.*!+,)'!(.!*,!1.).&,!+,)&.**,%'!*.'%.),@!)'1.&-(,!,!4%,!)./-.!(.!
3,+&'/.)! &,*.)! +'1' @! 4%! +'/&'! 7./-'('! *-2/.! (.! E.*,(,)@! 7./-'(')! (.! ).;4G,! (4/,%&.! .*! +-+*'!1=)!
3/.+4.%&.)!.%!*,!3,).!&./1-%,*!'!*')!+,12-')!(.!3'&'7./-'('!,!*'!*,/5'!(.*!+-+*'>!W,/,!.**'!).!/.,*-:,/=! *,!
(.&.++-0%!(.!+,/,+&./.)!-%6'*4+/,(')!.%!*,!,(,7&,+-0%!F!.97/.)-0%!(.*!/.%(-1-.%&'!F@!.%!+'%).+4.%+-,@!
).! 24)+,/=! .*! -(.'&-7'! ,(.+4,(' ! ;4.@! 2,8'! *,)! +'%(-+-'%.)! ,12-.%&,*.)! (.! *,! 1.).&,! +,)&.**,%,! F!
*.'%.),@!+'%!+,/,+&./G)&-+,)!&G7-+,)!(.!+'%(-+-'%.)!+*-1,&'*05-+,)!1.(-&.//=%.,)!2,8'!.*!3'%('!5.%Z&-+'!
(.!*,!7'2* ,+-0%!(.!.)&4(-'!R9J9J!7')..!4%!1,F'/!7'&.%+-,*!(.!/.%(-1-.%&'> !

!

* *



!"#$%&'(),&"+%()

! L#P!

G.! S"%*+2"'*3)D)9B%(?(3)
!

B"=*C19:.&$()*D*7.,+/$.:*0+E+,.:*',$:$F.-1%*

! !

! C,! 7'2*,+-0%! (.! .)&4(-'! .)! *,! 7'2*,+-0%! R9J9J! '28.&'! (.! .)&,! &.)-)@! (.)+/-&,! .%! 1,&./-,*.)! F!
1Z&'(')! (.*! +,7G&4*'! (')@! +'%)-)&.%&.! .%! LfQ! *G%.,)! JaLSQ! '2&.%-(,)! .%&/.! *,)! 6,/-.(,(.)! R.6,( , !F!
J,/2,//'),>!$*!1,7,!5.%Z&-+'!7,/,! .)&.! .)&4(-'!34.! .*! '2&.%-('! .%! .*!&/,2,8'! (.&,**,('! (.! .).!1-)1'!
+,7G&4*'>!

!

B"B*<./.&,+/$F.&$()*G+)1:(E$&.*D*.79$+),+%*-+:*+%,'-$1*

!

W,/,! .*! .)&4(-'!3. %'*05-+'!).! /.,*-:,/'%!).-)! .%),F')!(.!+,17'@!+'%!&/.)! /.7.&-+-'%.)!+,(,!4%'!(.!
.**')@! +'%!4%! (-).['! .%! 2*';4.)! +'17*.&')! ,*! ,:,/ >! C')! +,/,+&./.)! 1.(-(')! 34./'%! *')! ;4.!
7')&./-'/1.%&.!).!4&-* -:,/'%!7,/,!)4!,%=*-)-)!F!7')&./-'/!(.&.++-0%!(.!ABC>!

$)&')! . %),F')! (.! +,17'@! ).! **.6 ,/'%! ,! +,2'! .%! *,! S-%+,! `,1,(4.[ ,)! TY,**,('*-(V! (4/,%&.! *,)!
+,17,[ , )!P##QcP##K!TP##KV@!P##UcP##f!TP##fV@!(')!(4/,%&.!*,!+,17,[,!P##fcP##"!+'%!(')!3.+E,)!(.!
)-.12/,! (-3./.%&.)! T'&'[,* @! P##"Oo-%&./@! F! 7/-1,6./,* @! P##"O)7/-%5V>! i.! .)&,! 1,%./,@! ,*! &.%./! (')!
3.+E,)!(.!)-.12/,!(-3./.%&.)@!)-.%('!4%,!14F!&,/(G,@!).!7'(/=%!+'//'2'/,/!*')!/.)4*&,(')!'2&.%-(')!.%!
-%6./%,(./'@! .%!+4,%&'! ,! *,! ).%)-2-*-(,(! ,!6./%,*-:,+-0%! (.!+,(,!4%,! (.! *,)! *G%.,)>!C')! (')!D*&-1')! ).!
/.,*-:,/'%!.%!*,!+,17,[,!P#L#cP#L L@!4%'!(.!.**')@!,*!-54,*!;4.!.*!/.)&'@!.%!*,!S-%+,!`,1,(4.[,) @!P#LLO`@!
F! .*! '&/'! .%! *,! *'+,*-(,( ! 6,**-)'*.&,%,! (. ! W.[,3*'/! (.! I'/%-8,@! P#LLOW>! $)&.!D*&-1'!).! )-&40! .%! 4%!
,12-.%&.!*-5./,1.%&.!(-3./.%&.!/.)7.+&'!,!*,)!+'%(-+-'%.)!3G)-+,)@!F,!;4.!.)&,!:'%,!).!.%+4.%&/,!.%!4%!
7=/,1'! 1=)! 6.%&.,('! F! +'%! 4%! &.//.%'! 1=)! 7.(/.5')'! ;4.! *,! 3-%+,! ('%(.! ).! /.,*-:,/'%! &'(')! *')!
(.1=)> !

d)-!(.!*') !+-%+'!.%),F')!).12/,(')!.%!`,1,(4.[,)! !TbL@ULqR@!b@K"qn!F!4%,!,*&-&4(!(.!U#P1V@!4%'!
).!(-3./.%+-0!.%!*,!3.+E,!(.!)-.12/,@!(.!1 ,%./,!;4.!P##K@!P##f@!P##"Oo-%&./!F!P#LLO`!).!).12/,/'%!.*!
Pb@!L"@!PK!F!PH!(.!%'6-.12/.!/.)7.+&-6,1.%&.@!1-.%&/,)!;4.!P##"O)7/-%5!).!).12/0!.*!L#!(.!3.2/./'@!
.)&,%('!.974.)&,)!*,)!7*,%&,)!)0*'!,!3'&'7./-'(')!*,/5')>!W'/!)4!7,/&.@!.*!.%),F'!P#LLOW!).!**.60!,!+,2'!
.%!*,!*'+,*-(,(!(.! W.[,3*'/!(.! I'/%-8, !TbL@UQqR@!b@"L!qn!F!4%,!,*&-&4(!(.! fbU1V!)-&4,('! ,!LQ!h1!(.!*,!
7/-1./,!*'+,*-(,(!F!+'%!4%,!,*&-&4(!(.!LbQ!1!1,F'/> !$)&.!D*&-1'!34.!).12/,('!&,12-Z%!.%!'&'['@!.*!PQ!
(.!%'6-.12/.> !

$%!&'(')!*')!+,) ')!).!).12/,/'%! .%!+,17'!*,)!LfQ !*G%.,)!.%!7,/+.*,)!(.!b!1.&/')!+4,(/,(')!+'%!4%!
(-).[' ! .%! 2*';4.)! +'17*.&')! ,*! ,:,/ >! a,(,! 4%'! (.! *')! .%),F')! +'%)&,2,! (.! &/.)! /.7.&-+-'%.)! F! &/.)!
&.)&-5')>! a-./:'@! </,7E-+! .! I-)7,%-+! .%! *')! .%),F')! P##"Oo-%&./@! P##"O)7/-%5@! P#LLO`! F! P#LLOW! F!
fP#HHcdL@!a-./:'!F!M'%*0%!.%!*')! .%),F')!P##K!F!P##f>!$%!&'(')! .**')! ).! ).12/,/'%! ,(.1=)! *')! (')!
7,/.%&,*.)@!R.6,(,!F!J,/2,//'),> !



!"#$%&'(),&"+%()

! L#H!

!

$%! .)&')! .%),F')! ).! .6,*40!*')! (G,)! (.! .)7-5,('!+'1'! *,! (-3./.%+-,! .%&/.! *,!3.+E,! .%! ;4.! .%! .*!
Q#r! (.! *,!7,/+.*,! ).! '2)./6 ,/,! .%!*,!7*,%&,! ,*!1.%')! (')!+.%&G1.&/')! (.! *,)!2,/2,)! (.! *,! .)7-5,!F! *,!
3.+E,! (.! )-.12/,> !a,*+4*=%(').! 7')&./-'/1.%&.! *,! -%&.5/,*! &Z/1-+,! (.! .)7-5,('! +'1'! *,! )41,! (.! *,!
&.17./,&4/,!1.(-,!(-,/-,! .%!5/,(')!+.%&G5/,(')!(.)(.!*,!3.+E,!(.!)-.12/,!E,)&,!*,!(.! .)7-5,('>!W,/,!
.**'! ).! 4&-*-:,/'%! *')! (,&')! /.5-)&/,(')! 7'/! *,! .)&,+-0%! 1.&.'/'*05-+,! (.! *,! 3-%+,! `,1,(4.[,)! F! (.!
M.(-%,!(.!_-').+'!7,/,!.*!.%),F'!(.!W.[,3*'/!(.!I'/%-8,>! !

?.!&'1,/'%!&,12-Z%!(,&')! (.! *,! ,*&4/,! (. !*,)!7*,%&,)! .%!+,(,!7,/+.*, @!1-(-.%('! (.)(. !.*! )4.*'!
E,)&,! .*!+'**,/! (.!*,! .)7-5, @!7')-2*.)! .%3./1.(,(.)!F!.*!5/,('! (.! .%+,1,('! .%!4%,!.)+,*,! (.*!L! ,*!L#@!
('%(.!.*!6,*'/!L!.;4-6,*.!,!*,)!7*,%&,)!&'&,*1.%&.!./54-(,)!F!L#!&412,(,)>!d(.1=)@!,%&.)!(.!*,!+').+E,@!
).!/.+'5-./'%!+-%+'!.)7-5,)!(.!+,(,!4%,! (.!*,)!7,/+.*,)!7,/,!.)&-1,/!.*!%D1./'!(.!5/,%')!7'/!.)7-5,!F!*,!
*'%5-&4(!(.!.)&,)>!$)&'!D*&-1'!%'!).!74('!/.,*-:,/!.%!*')!(')!.%),F')!(. !*,!+,17,[,! P##fcP##">!

W')&./-'/1.%&.!).!+').+E0!+'%!1-+/' ]+').+E,('/,!F!).!'2&46'!.*!7.)'!(.*!5/,%'!(.!+,(,!7,/+.*,!
.%!&'(')!*')!.%),F') @!F!).!+,*+4*0!.*!/.%(-1-.%&'!7/'7-,1.%&.!(-+E' @!+'%)-(./,%('!b@Q!1P!*,!)47./3-+-.!
(.!&'(,)!*,)!7,/+.*,)> !C,)!4%-(,(.)!4&-*-:,(,)! .%!.)&.!.)&4(-'!7,/,!/.%(-1-.%&'!34./'%!5c1 P@!F,!;4.!*,)!
4%-(,(.)! (.*! )-)&.1,! -%&./%,+-'%,*! 34./'%! *,)! .*.5-(,)! 7,/,! /.,*-:,/! *,! (.&.++-0%! (.! ABC! .%! .)&,!
7'2*,+-0%@!F!+'%!.*!3-%!(.!4%-3-+,/!.*!+/-&./-'!).!4&-*-:,/'%!7,/,!.*!/.)&'!(.!*')! ,%=*-)-)>!?.!,%'&0!&,12-Z%!.*!
3.%'&-7'!01234@!;4.!+*,/,1.%&.!).!'2)./6,2,!&,%&'!7'/!*,!,*&4/,!+'1'!7'/!.*!/.&/,)'!(.! *,!3*'/,+-0%>!

?.! '2&46-./'%!&,12-Z%!'&/')!7,/=1.&/') !/.*,+-'%,(')!+'%!*,!+,*-(,(!(.!5/,%' !+'1'!)'%!.*!7.)'!
.)7.+G3-+'! F! .*! 7.)'! (.! 1-*! ).1-**,) >! $*! %D1 ./'! (.! 5/,%')! 7'/! 1.&/'! +4,(/,('@ ! ;4.! -%&.5/,! *')!
+'17'%.%&.)!(.!/.%(-1-.%&'!7/.6-')!,!,%&.)-)@!).!+,*+4*0!.%!2,).!,!*')!(,&')!(.!+').+E,@ !,!.9+.7+-0%!
(. !*')!(')!.%),F')!(.!*,!+,17,[,!P#L#cP#LL @!P#LLOW!F!P#LLO`>!

!

G.G.@)!(1?2,2(1*3),'29T%2,"3)?*),"?")"9:2*1%*)?*)*3%&?2()

!

a'1'!6.1')!.%!*,! 5/=3-+,!LQ@!*,)!+'%(-+-'%.)!+*-1,&'*05-+,)!.%!*')!).-)!.%),F')!&46-./'%!5/,%(.)!
(-3./.%+-,)>!R'!E42'!5/,%(.)!(-3./.%+-,)!.%!*'!;4.!/.)7.+&,!,!*,!+,%&-(,(!(.!**46-,!.%!,12,)!*'+,*-(,(.)@!
,4%;4.!+'%!*-5./,)!(-3./.%+-,)@!74.)&'!;4.!*')!1.).)!(.!'+&42/.@!(-+-.12/.!F!.%./'!34./'%!*-5./,1.%&.!
1=)!**46-')')!.%!.*!,12-.%&.!P#LLOW@!1-.%&/,)!;4.!3.2/./'!F!1,/:'!).!+,/,+&./-:,/'%!7'/!*'!+'%&/,/-'>!
?-%!.12,/5'@!.%!.),!1-)1,!+,17,[,@!.*!.%),F'!P#LLO`!&,12-Z%!34.!2,)&,%&.!**46-')'! .%!*')!7/-1./')!
1.).)!(.*!+-+*'!(.*!+4*&-6'@!,!7.),/!(.!.%+'%&/,/).!.%!'&/,!*'+,*-(,(> !

!



!"#$%&'(),&"+%()

! L#b!

O,PQ$-4) CRN) ?. ! 14.)&/,! &,%&'! *,! 7*46-')-(,(! TE-)&'5/,1,V! +'1'! *,! 6,/-,+-0%! (.! &.17./,&4/,! T5/=3-+,! *-%.,*V! (.! +,(,! 4%,! (.! *,)!
+,17,[,)c,12-.%&.!-%+*4-(,)!.%!.)&.!.)&4(-'> !C')!(,&')!34./'%!/.+'5-(')!,!7,/&-/!(.!*,!.)&,+-0%!1.&.'/'*05-+,!)-&4,(,!.%!*,!3-%+,!`,1,(4.[,)!
(4/,%&.!*')!,[')!P##K@!P##f!F!P#LL@!,)G!+'1'!*')!(,&')!(.!P#LL!(.!*,!.)&,+-0%!1.&.'/'*05-+,!-%)&,*,(,!.%!*,!*'+,*-(,(!6,**-)'*.&,%,!(.!M.(-%,!
(.!_-').+'@!7,/,!'2&.%./!*')!(,&')!+*-1=&-+')!(.*!.%),F'!/.,*-:,('!.%!P#LL!.%!*,!*'+,*-(,(!(.!W.[,3*'/!(.!I'/%-8,!TWLLV> !

_.)7.+&'! ,! .)&.! 7,/=1.&/'@! +,(,! 4%'! (.! .**')! &46'! (-)&-%&,)! 7,/&-+4*,/-(,(.)@! (.! 1,%./,! ;4.!
+'1'! '2)./6,1')! .%! *,! 5/=3-+, !L" ! .*! ,12-.%&.! (.! P##f! ).! +,/,+&./-:0! 7'/! *,! ,4).%+-,! (.! *,! ).;4G,!
&./1-%,*! &,%! &G7-+,! (.! ,12-.%&.)! 1.(-&.//=%.')@! ;4.! +'1'! 6./.1')! 7')&./-'/1.%&.! /.7 ./+4&-0!
7')-&-6,1.%&.!.%!*')!/.%(-1-.%&')!'2&.%-(')!.%!.)&.!,12-.%&.>!

C')! ,[')! P##K! F! P##"! ).! +,/,+&./-:,/'%! 7'/! .*.6,(,)! 7/.+-7-&,+-'%.)! (.! '&'[' ]-%6-./%'@! F! 14F!
.)+,),)!(.!7/-1,6./,!+'%!34./&.!.)&/Z)!EG(/-+'!&./1-%,*>!$%!P##K!*,)!7/.+-7-&,+-'%.)!(.!,2/-*!1-&-5,/'%!
7,/+-,*1.%&.! .*! 7/'2*.1,@! ,4%;4.! 1,F'! F! 84%-'! 34./'%! .)7.+-,*1.%&.! ).+')! F! .)&'! ).! &/,(48'! .%! 4%!
**.%,('! (.! 5/,%'! 14F! (.3-+-.%&.>! C,! 7/-1,6./,! .9&/,'/(-%,/-,1.%&.! ).+,! (.! P#LL! ,3.+&0! .%! 1,F'/!
1,%./,!,!*,!)-.12/,!(.!7/-1,6./,@!F,!;4.!.*!(.),//'** '!(.!*,)!7*,%&,)!./,!1.%'/!,*!),*-/!(.*!-%6-./%'>! !

C,)! &.17./,&4/,)! &,12-Z%! (-)&,/'%! .%&/.! ,12-.%&.)! +'1'! 6.1')! ,*! '2)./6,/! *,)! 1.(-,)!
1.%)4,*.)! .%!.*! 5/=3-+'!L"@!7./'!+,2.!(.)&,+,/! ;4.!&'(')! .**')!&46-./'%!4%,)!1.(-,)!1.%)4,*.)! .%!.*!
7./-'('! -%6./%,*! T(-+-.12/.@! .%./' ! F! 3.2/./'V! -%3./-'/.)! ,! f! 5/,(')! +.%&G5/,(')! (.! 1,%./,! ;4.! *,!
6./%,*-:,+-0%!74('!+'17*.&,/).!.%!&'(')!.**')>!!C,)!6,/-.(,(.)!(.!-%6-./%'!.%!.*!.%),F'!P##"O)7/-%5!).!
(.),//'**,/'%!+'%!%'/1,*-(,(!F!+'17*.&,/'%!6./%,*-:,+-0%!F,!;4.!*')!1.).)!(.! 1,/:'@!+'%!4%,!1.(-,!
f@b! 5/,(')! +.%&G5/,(')@! F! .)7.+-,*1.%&.! ,2/-*! +'%! 4%,! 1.(-,! (.! "@b! 5/,(')! +.%&G5/,(')! 34./'%!
.)7.+-,*1.%&.!3/G')>!!
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!"#$%&'(),&"+%()

! L#Q!

B"H*I+,1-1:1EJ.*-+*:1%*.)A:$%$%*+%,.-J%,$&1%*+78:+.-1%**

!

G.-.@)81T'2323)#+*'2921"+*3O)<3%"?$3%2,")?*3,+2#%2P")

!

i.!-54,*! 1,%./,!;4.!.%!.*!.)&4(-'! .%!+'%(-+-'%.)!+'%&/'*,(,)!(.!-%6./%,(./' !,!*,!;4.!).!*.!E,!
(.(-+,('! .*! +,7G&4*'! &/.)! (.! *,! 7/.).%&.! &.)-)@! ).! E,%! /.,*-:,('! 4%,! )./-.! (.! ,%=*-)-)! .)&,(G)&-+')!
7/.*-1-%,/.)>!W'/!.**'!).!E,%!+,*+4*,('!*,! 1.(-,!7'2*,+-'%,*@!(.)6-,+-0%!)&,%(,/(@!1=9-1'!F!1G%-1'@!,)G!
+'1'!*,)!1.(-,)!(.!*')!(')!7 ,/.%&,*.)@!J,/2,//'),!F!R.6,(,> !

?.! E,! /.,*-:,('! 4%! ,%=*-)-)! (.! 3/.+4.%+-,)! (.! +,(,! 4%'! (.! *')! 7,/=1.&/')! 1.(-(')! 7,/,! *,!
(.)+'17')-+-0%! (.*! /.%(-1-.%&'! /.7/.).%&,%('! *')! E-)&'5/,1,)! +'//.)7'%(-.% &.)! 7,/,! +,(,!
7,/=1.&/'c,12-.%&.> !

d)G!1-)1'@!).!E,!/.,*-:,('!4%!.)&4(-'!(.!*,)!+'//.*,+-'%.)!(.!*')!(-)&-%&')!+,/,+&./.)!.)&4(-,(')!
.%!+,(,!,12-.%&.!+,*+4*=%(').!.*!+'.3-+-.%&.!(.!+'//.*,+-0%!(.!W.,/)'%!.%&/.!*')!(-)&-%&')!7,/=1.&/')>!

!

G.-.G)81T'2323)?*)P"+2"1U"O)21%*+",,2(1*3)*1%+*)'(3)?23%21%(3),(9#(1*1%*3)?*)'")P"+2"1U")

!

$%! 7/-1./! *45,/@! ).! **.60! ,! +,2'! 4%! ,%=*-)-)! (.! 6,/-,%:,!14*&-],12-.%&,*!TdRnYdV! 7,/,! +,(,!
+,/=+&./! .)&4(-,('>! d! +'%&-%4,+-0%@! ).! **.60! ,! +,2'! 7,/,! +,(,! +,/=+&./! 4%! 1'(.*'! ;4.! -%+*4G,! *')!
7/-%+-7,*.)!.3.+&')!(.*!,%=*-)-)!(.!6,/-,%:,!84%&'!*')! .3.+&')!(.!*,!-%&./,++-0%!14*&-7*-+,&-6,!(.*!,%=*-)-)!
(.! +'17'%.%&.)! 7/-%+-7,*.)! TdMM\V! +'%! .*! 3-%! (.! (.&.+&,/! *')! 7/-%+-7,*.)! .3.+&')! 5.%'&G7-+')@!
,12-.%&,*.)! F! *,! -%&./,++-0%! .%&/.! ,12')@! 4&-*-:,%('! *,! 1.&'('*'5G,! (.)+/-&,! .%! .*! ,7,/&,('! (.!
1,&./-,*.)!F!1Z&'(')!(.*!+,7G&4*'!&/.)!(.!.&,!&.)-)> !

!

G.-.-)S*%(?('(A$")#"+")'")?*%*,,2I1)?*),"+",%*+*3),&"1%2%"%2P(3);4&"1%2%"%2P*)%+"2)%'(,2V)456=)*1))'")

#(:'",2I1);W*P"?")7)Q"+:"++(3"=)7)Q"+:"++(3")D)3&3)21%*+",,2(1*3 )

!

$%!.)&.!+,)'@!,*!-54,*! ;4.! .%!.*! .)&4(-'! (.)+/-&'! ,%&./-'/1.%&.@!).! /.,*-:0!4%,!(.&.++-0%!(.!ABC!
2,8'!4%!,%=*-)-)!14*&-],12-.%&,*!1.(-,%&.!1'(.*')!1-9&')@!&,*!+'1'!).!.97*-+,!.%!.*!+,7G&4*'!&/.)!(.!*,!
7/.).%&.!&.)-)@!4&-*-:,%('!(.*!1-)1'!1'('!.*! 7,;4.&.!.)&,(G)&-+'!<.%.)&,&!LP!TW,F%.!P##"V@!4&-*-:,%('!.*!
1,7,! 5.%Z&-+'! '2&.%-('! +'1'! ).! (.)+/-2.! .%! .*! +,7G&4*'! (')! (.! *,! 7'2*,+-0%! R9J9J! '28.&'! (.! .)&.!
.)&4(-'>!

!



!"#$%&'(),&"+%()

! L#K!

i.!-54,*!1'('!).!+,*+4*,/'%!*,)!-%&./,++-'%.)!+'%!.*!,12-.%&.!TABC9$V!F!)4!)-5%-3-+,+-0%>!W,/,!*')!
(-)&-%&')! ABC! )-5%-3-+,&-6')!.%!+,(,! .%),F'! ).! 24)+,/'%! *,)! -%&./,++-'%.)!ABC9ABC! 1.(-,%&.! 1'(.*')!
1-9&')@! 4&-*-:,%('! _$MC! -%+*4-('! .%! <.%)&,&! LP! TW,F%.! P##"V! +'1'! ;4.(,! (.)+/-&'! .%! .*! ,7,/&,('!
1,&./-,*!F!1Z&'(')!(.*!+,7G&4*'!&/.)>!

!

B"!*K+:+&&$()*-+*E+)1,$81%*-+*.:,1*/+)-$7$+),1*

!

S-%,*1.%&.@!4&-*-:,%('! *')! (,&')! '2&.%-(')!&,%&'! (.! *')!ABC!+'1'! (.! *')! (,&')!5.%'&G7-+')! (.! *,)!
*G%.,)! (.! *')!1,/+,('/.)!1'*.+4*,/.) !4&-*-:,(')!7,/,! *,! /.,*-:,+-0%!( .*!1,7,!5.%Z&-+'! (.! *,!7'2*,+-0%!
R9J9J@! ).! ).*.++-'%,/'%! ,;4.**')! 1,/+,('/.)! ,*&,1.%&.! )-5%-3-+,&-6')! 7,/,! .*! /.%(-1-.%&'! F! )4)!
7,/=1.&/') @! ).*.++-'%,%('! *,)! *G%.,)! ;4.! 7').G,%! .*! ,*.*'! ;4.! 7/'(4+G,! 6.%&,8,)! .%! +4,%&'! ,*!
/.%(-1-.%&'@!+'%!.*!3-%!(.!24)+,/!5.%'&-7')!;4.!74.(,%!) ./!6=*-(')!7,/,!)4!-%&/'(4++-0%!.%!.*!7/'5/,1,!
(.!1.8'/,!5.%Z&-+'!(.!+.2,(,!(.*!;4.!(./-60!.)&,!7'2*,+-0%> !!

W,/,! ,F4(,/! ,! (.3-%-/! .*! -(.'&-7'!+'//.+&'@! ).!E,%!+'%)-(./,('! *')!+,/,+&./.)! '!5.%.)! ;4.!74.(,%!
-%3*4-/! .%! *,! .97/.)-0%! (.*! /.%(-1-.%&'@! ,)G! +'1'! (.)5*'),/! *,! -%&./,++-0%! 5.%'&-7'! 9!,12-.%&.! 7,/,!
-(.%&-3-+,/!;4Z!6,/-,2*.)!,12-.%&,*.)!)'%!*,)!;4. !1=)!-%&./,+&D,%!+'%!*')!5.%.)@!,%,*-:=%(').!.*!1'(.*'!
dMM\! (.! /.%(-1-.%&'@! 7,/,! -%&.%&,/! ,+*,/,/! .*! +'17'/&,1-.%&'! (.! .)&,)! *G%.,)! 2,8'! *,)! +'%(-+-'%.)!
.)&4(-,(,)@!,)G!+'1'!7,/,!*')!7,/=1.&/') !1=)!.)&,2*.)!.%!+4,%&'!E./.(,2-*-(,(!F!1=)!,*&'!+'17'%.%&.!
5.%Z&-+'!3/.%&.!,!)4!6,/-,2-*-(,(!,12-.%&,*>!

?.!+'17,/0!&,12-Z%!.*!+'17'/&,1-.%&'!(.!*,)!*G%.,)!).*.++-'%,(,)!.%!.*!+,7G&4*'!,%&./-'/@!+'1'!
*G%.,)!+'%!,*&'!7'&.%+-,*!7,/,!.*!**.%,('!(.!5/,%'@!&,%&'!+'%!*,)!*G%.,)!+'%!5.%'&-7'!(.!,*&'!/.%(-1-.%&'!
).*.++-'%,(,)! .%! .*! +,7G&4*'! ;4.! %')! '+47,! /.)7.+&'! ,*! 1'(.*'! dMM\! (.! /.%(-1-.%&'@! +'%! .*! 3-%! (.!
+'17/'2,/!)-!.)&,)!*G%.,)!&-.%.%!'!%'!4%!,41.%&'!(.*!7'&.%+-,*!(.!/.%(-1-.%&'!F!2,8'!;4Z!,12-.%&.)>! !



!"#$%&'(),&"+%()

! L#U!

-. ! X*3&'%"?(3)
!

H"=*L+%'7+)*8./A7+,/1%*+%,'-$.-1%*

!

! $%&/.!*')!).-)!.%),F')!(.!+,17'!E.1')!(.!(-3./.%+-,/!4%'!(.!.**')X!.*!.%),F'!**.6,('!,!+,2'!.%!
*,! +,17,[,! P##fcP##"! /.,*-:,('! .%! )-.12/,! 7/-1,6./,* @! F,! ;4.! .)&'! ,3.+&,! ,! &'(')! *')! 7,/=1.&/')!
.)&4(-,(')!(.2-('!,!*,!7/ .).%+-,!(.!5.%'&-7')!7*.%,1.%&.!-%6./%,*.)!.%!*,!7'2*,+-0%!(.!.)&4(-'>!

! d)G!1-)1'@! 2,)=%('%')! .%! 4%,! .)&,(G)&-+,! &'&,*1.%&.! (.)+/-7&-6,! T6./! &,2*,! LfV! 7'(.1')!
'2)./6,/! ;4.!&'(')! *')!7,/=1.&/')! .)&4(-,(')! )'%!7')-&-6,1.%&.! )47./-'/.)! .%! .*! .%),F'! (.!P##f@!* '!
+4,*!.)!(.2-('!,!*,!.*.6,(,!7*46-')-(,(!;4.!E42'!.%!*,!/.5-0%!(.!.)&4(-'!(4/,%&.!,;4.**,!+,17,[,!+'1'!
'2)./6,1')! .%! *,)! 5/=3-+,)!+*-1=&-+,)>!?.! '2)./6,! ;4.! *')! /.%(-1-.%&')! 1=9-1')!F!1G%-1')! (.! (-+E,!
+,17,[,! **.5,%! ,! (47*-+,/! ,! *')! /.)7.+&-6')! (.! *,!1,F' /G,! (.! *')! (.1=)! .%),F')! **.6,(')! ,!+,2'!7,/,!
.)&.! .)&4(-'>! $*! (.),//'**'! 6.5.&,&-6'! (.! *,)! *G%.,)! (.*! .)&4(-'! 34.! 14+E'! 1,F'/! .%! .*! .%),F'! P##f@!
+'1'! ).! 6.! ,*! '2)./6,/! *,! ,*&4/,! 1.(-,! (.! *,! 7'2*,+-0%! .%! ('%(.! .)&,! ,*+,%:,! *')! fU@"b! +1>! Y,*'/.)!
-%&./1.(-') !).!,*+,%:,/'%!.%!.*!/.)&'!(.!.%),F')!(.!)-.12/,!'&'[,*@!)-.%('!UK@"f+1@!UP>KK+1@!Kb@Qb+1!
F!QK@QU!+1!*,)!1.(-,)!7'2*,+-'%,*.)!(.!*')!.%),F')!P##K@!P#LL!.%!*,!S-%+,!`,1,(4.[,)!F!.%!W.[,3*'/!(.!
I'/%-8,@!F!P##"! \%6-./%'>!$*! .%),F'! (.! )-.12/,!7/-1,6./,*!34.! )-5%-3-+,&-6,1.%&.! .*! ;4.!7/.).%&0!4%,!
,*&4/,! 1.(-,! 7'2*,+-'%,*! 1.%'/! +'% ! bH@""! +1 >! i.! .)&,! 1,%./,! 7'(.1')! ,&/-24-/! .*! -%+/.1.%&'!
)-5%-3-+,&-6,1.%&.!1,F'/!(.*!/.%(-1-.%&'!(.*!.%),F'!(.!P##f!,!4%!1,F'/!+/.+-1-.%&'!6.5.&,&-6'!F@!7'/!
&,%&'@! 4%! -%+/.1.%&'! (.!%D1./' ! (.! E-84.*')c.)7-5,)! 7'/! 7-.! (.! 7*,%&,! ,*! '2)./6,/! .*! 7,/=1.&/'! (.!
%D1./' ! (.! 5/,%')! 7'/! 1.&/'! +4,(/,(' ! ('%(.! .% ! .*! +,)'! (.*! .%),F'! (.! P##f! .)! )-5%-3-+,&-6,1.%&.!
)47./-'/!,*!(.*!/.)&'!(.!*')!.%),F')!.%!*')!;4.!).!74('!1.(-/> !

d4%;4.!.)&.!-%+/.1.%&'!1.(-'! (.*!/.%(-1-.%&'!&,12-Z%!).!*.!74.(.!,&/-24-/!,*!1,F'/!**.%,('!
(.!5/,%'!;4.!&46'!*45,/!.%!.*!P##f!/.)7.+&'!,*!.%),F'!(.*!P##K@!&,*!F!+'1'!'2)./6,1')!,*!+'17,/,/!*,)!
1.(-,)!(.!7.)'!.)7.+G3-+'!F!7.)'!(.!1-*!).1-**,)!(.!4%'!F!'&/'@!+4F,)!1.(-,)!)'%!(.!KUK @H!5/,1')!7'/!
E.+&'*-&/'!F!(.!HP@LQ!5/,1')!7'/!1-*! ).1-**,)! (.!+.2,(,! .%!.*!+,)'! (.*! .%),F'!P##f@!1-.%&/,)! ;4.! .%!
.%),F'! (.!P##K! .)&')! 7,/=1.&/')!&46-./'%!4%,!1.(-,! (.! bUU @K!F!PH@fH!5/,1')! /.)7.+&-6,1.%&.>!R'!
'2)&,%&.@!%'!7,/.+.%!(-3./.%+-,)!&,%!)-5%-3-+,&-6,)!.%!.)&')!7,/=1.&/')!(.!**.%,('!(.!5/,%'!/.)7.+&'!,*!
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6,*'/.)@! ,! .9+.7+-0%! (.! .%! .*! ,12-.%&.! P##f@! .*! +4,*! ).! +,/,+&./-:0! 7'/! 1,F'/.)! 7/.+-7-&,+-'%.)!
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!"#$%&'(),&"+%()

! LLP!

'2&46'!1,F'/! %D1./' !(.!.)7-54-**,)!;4.!R.6,(,@!*,!+4,*!.)!4%,!6,/-.(,(!(.!(')!+,//./,)@!1-.%&/,)!;4.!
*,!*'%5-&4(!(.!*,!.)7-5,!.)!1,F'/!.% !R.6,(,!.%!&'(')!*')!,12-.%&.)!.)&4(-,(') !T5/=3-+')!PQ!F!PKV>!

!

</47'!;4.!-%+*4F.!,!J,/2,//'), ! !</47'!;4.!-%+*4F.!,!R.6,(, ! ! !

O,PQ$-4)<=N!S/.+4.%+-,)!/.*,&-6,)!(.*!7.)'!.)7.+G3-+'!(.!*,)!*G%.,)!&'1,('!.%!5/,1')!7'/!E.+&'*-&/'!7,/,!+,(,!.%),F'!(.!+,17'! .%!.*!;4.!.)&.!
7,/=1.&/'!(.*!/.%(-1-.%&'!74('!)./!&'1,('> !

!

</47'!;4.!-%+*4F.!,!J,/2,//'), ! !</47'!;4.!-%+*4F.!,!R.6,(, ! ! !</47'!;4.!-%+*4F.!,!,12')!7,/.%&,*.) !

O,PQ$-4() <BN! S/.+4.%+-,)! /.*,&-6,)! (.*! 7.)'! (.! 1-*! ).1-**,)! (.! *,)! *G%.,)! &'1,('! .%! 5/,1')! 7 ,/,! +,(,! .%),F'! (.! +,17'! .%! .*! ;4.! .)&.!
7,/=1.&/'!(.*!/.%(-1-.%&'!74('!)./!&'1,('> !
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! LLH!
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</47'!;4.!-%+*4F.!,!J,/2,//'), ! !</47'!;4.!-%+*4F.!,!R.6,(, ! ! !</47'!;4.!-%+*4F.!,!,12')!7,/.%&,*.) !
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!"#$%&'(),&"+%()

! LLb!

!

</47'!;4.!-%+*4F.!,!J,/2,//'), ! !</47'!;4.!-%+*4F.!,!R.6,(, ! ! !

O,PQ$-4)<>N!S/.+4.%+-,)! /.*,&-6,)!(.!*,!*'%5-&4(!(.!*,! .)7-5,!(.!+,(,!*G%.,!&'1,('! .%!1-*G1.&/')!7,/,!+,(,! .%),F'!(.!+,17'! .%!.*! ;4.! .)&. !
7,/=1.&/'!74('!)./!&'1,('> !

d)G!1-)1'@! ). !+,*+4*,/'%! *,)! +'//.*,+-'%.)! W.,/)'%! (.! +,(,! 7,/=1.&/'! .)&4(-,('! /.)7.+&'! ,*!
/.%(-1-.%&'@!&'1=%(').!+'1'!)-5%-3-+,&-6,)!,;4.**,)!+'//.*,+-'%.)!+'%!4%!5/,('!(.!)-5%-3-+,+-0%!-%3./-'/!
,!#@#Q>!C,!&,2*,!L"!%')!14.)&/,!+,(,!4%,!(.!.)&,)!+'//.*,+-'%.)!.%!+,(,!, 12-.%&.!.)&4(-,('@!(.!1,%./,!
;4.@! ,! .9+.7+-0%! (.*! %D1./'! (.! 5/,%')! 7'/! .)7-5,@! +4F,! +'//.*,+-0%! +'%! .*! /.%(-1-.%&'! %'! 34.!
)-5%-3-+,&-6,! .%! %-%54%'! (.! *')! +,)')@! &'(')! *')! 7,/=1.&/')! &46-./'%! 4%,! +-./&,! +'//.*,+-0%! +'%! .*!
/.%(-1-.%&'>!

! I,F! ;4.! (.)&,+,/! ;4.! .%! P##"Om-%&./! *,)! +'//.*,+-'%.)! &,%&'! +'%! .*! &-.17'! E,)&,! .)7-5,('!
+'1'!+'%!*,!,*&4/,!%'!34./'%!)-5%-3-+,&-6,)@!,)G!+'1'!*,!+'//.*,+-0%!.9-)&.%&.!.%&/.!7.)'!(.!1-*!).1-**,)!
TBloV! .%! .*! ,12-.%&.! P##"O)7/-%5! ('%(.! .)&,! +'//.*,+-0%! %'! 34.! )-5%-3-+,&-6,! F! ('%(.@! ,(.1=)@! *,!
+'//.*,+-0%!+'%!.*!7.)'!.)7.+G3-+'!T?oV@!,4%;4.!)G!/.)4*&0!)-5%-3-+,&-6,@!&,*!F!+'1'!6.1')!.%!*,!5/=3-+,@!
.)&,! *'!34.! (Z2-*1.%&.>!W'/!&,%&'@!.%! .)&.! ,12-.%&.@!+'//.)7'%(-.%&.! ,*!D%-+'! /.,*-:,('!2,8'! )-.12/,!
7/-1,6./,*!%'!.9-)&.!4%,!+*,/,!+'/ /.*,+-0%!.%&/.!.*!/.%(-1-.%&'!'2&.%-('!F!*')!(')!7,/=1.&/')!;4.!%')!
1-(.%!.*!+'//.+&'!**.%,('!(.!5/,%'> !

! d(.1=)@!)0*' !.%!4%'!(.!*')!,12-.%&.)@!P#LLOW@!E42'!4%,!(Z2-*!+'//.*,+-0%!.%&/.!.*!%D1./'!(.!
5/,%')!7'/!.)7-5,!F!.*!/.%(-1-.%&'@!)G!)-.%('!)-5%-3-+,&-6,!(-+E,!+'//.*,+-0%!+'%!*,!*'%5-&4(!(.!*,!.)7-5,!
.%!*')! ,12-.%&.)! .)&4(-,(')@!)-.%('! .)&,!+'//.*,+-0%! .%!).%&-('!%.5,&-6'>! i.!&,*!1,%./,! ;4.! .%! .)&.!
+,)'! 4%,! 1,F'/! *'%5-&4(! (.! *,! .)7-5,! +'%**.6,! ,! /.%(-1-.%&')! 1=)! 2,8')@! .9-)&-.%('! .)&,! 1-)1,!
&.%(.%+-,!/.)7.+&'!,*!%D1./'!(.!5/,%')!7'/!.)7-5,!.%!P#LLOW>!W'/!)4!7,/&.@!.)&,!+'//.*,+-0%!/.)7.+&'!,*!
%D1./'!(.!5/,%')!7'/!1.&/'!+4,(/,('!/.)4*&'!7')-&-6,!,!7.),/!(.!*,!&.%(.%+-,!,!)./!%.5,&-6,!.%!+4,%&'!
,!*')!7,/=1.&/')!7'/!.)7-5,@!14F!.)7.+-,*1.%&.!.%!.*!,12-.%&.!+' %!)-.12/,!7/-1,6./,*@!P##"O)7/-%5@!
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!"#$%&'(),&"+%()

! LLQ!

(=%('%')!-(.,!(.!;4.!.*!%D1./'!(.!E-84.*')!'2&.%-(')!7'/!7*,%&,!84.5,!4%!7,7.*!-17'/&,%&.!.%!+4,%&'!
,*!/.%(-1-.%&'!).!/.3-./.> !

! $%! &'('! +,)'@!.)&,)! +'//.*,+-'%.)! %')! -%(-+,%! +'1'! 6.1')! .%! *,! &,2*,! L"! ;4.! .9-)&.%!
+'//.*,+- '%.)! %.5,&-6,)! +'%! .*! /.%(-1-.%&'! .%! +4,%&'! ,*! &,1,['! (.! *,! .)7-5,! F! 7')-&-6,)! /.)7.+&'! ,!
7,/=1.&/')!7,/,! .*!+'//.+&'! **.%,('! (.!5/,%'@!7.)'! (.!1-*! ).1-**,)!F!7.)'! .)7.+G3-+'@!)-.%('!&,12-Z%!
7')-&-6,)! /.)7.+&'! ,*! 1,F'/! (.),//'**'! 6.5.&,&-6'! (.! *,)! 7*,%&,)@ ! +'1'! '2)./6,1')! ,*! 6./! *,)!
+'//.*,+-'%.)! &,%&'! (.! 5/,%') ! 7'/! 1.&/'! +4,(/,('@! .97*-+,(,! ,%&./-'/1.%&.@! +'1'! *,! ,*&4/,! (.! *,)!
7*,%&,)>!!

! M-.%&/,)!;4.!)-!'2)./6,1')!.*!.3.+&'!(.!&-.17'!(.!.)7-5,('!)'2/.!.*!/.%(-1-.%&'!'2)./6,1')!
4%,!&.%(.%+-,!,!'2&.%./!1,F'/ .)!/.%(-1-.%&')!.%!*,)!*G%.,)!1=)!&.17/,%,)!;4.!.%!*,)!1=)!&,/(G,)@!*'!
;4.! ).! 7'(/G,! (.2./! ,! *,! 7/.).%+-,! (.*! ,*.*'! 01234! .%! *,! 7'2*,+-0%@! /.&/,),%('! *,! 3*'/,+-0%! F!
7./84(-+,%('! .*! /.%(-1-.%&'@! ,)G!+'1'! ,! *,! ).;4G,!&./1-%,*! ;4.! ).! '2)./60! .%!&'(')! *')! ,12- .%&.)! ,!
.9+.7+-0%!(.*!,12-.%&.!P##f@!,4%;4.!.%!.)&.!+,)'!*,!+'//.*,+-0%!%.5,&-6,!.%&/.!,12')!7,/=1.&/')!34.!
(.!*,)!1=)!,*&,)!'2&.%-(,)> !

)) 7(8$9+34) !D'S,+) /_] ) 5] ) 05) O5) O"< )

<[[> ) ]#@QQ#Q! #@bQPP! #@KfQU! #@bQPf!
]

#@HQQL!
]#@#"UL! #@PHfQ!

)) !s#@##L! !s#@##L! !s#@##L!
!

s#@##L!
!

s#@##L!
#@Lffbt! #@##LL!

<[[\ ) ]#@Q""! #@P"PL! #@QPPP! #@HHLf!
]

#@P#KK!
]#@#LQf! #@HKQQ!

)) !s#@##L! !s#@##L! !s#@##L!
!

s#@##L!
#@##bP! #@fPfQt!

!
s#@##L!

<[[R;(8,$&9) ]#@QQKK! #@bKPU! #@##ff! #@LUQL! ]! ]#@#H#H! #@fHQH!

)) !s#@##L! !s#@##L! #@"#bQt! #@#LQU! ]! #@KUfb!
!

s#@##L!

<[[R;`$&'%, ) ]#@#QQK! #@#KLP! #@bKK! #@HLKP! ]! ]#@LKfU! #@HPPU!

)) #@bbKP! #@b#Lbt! !s#@##L!
!

s#@##L!
]! #@#P!

!
s#@##L!

<[CC;F) ]#@KKb"! #@KLU! ]! ]! ]#@PQb! ]#@PLQL! ]!

)) !s#@##L! !s#@##L! ]! ]!
!

s#@##L!
#@##HP! ]!

<[CC;^) ]#@QLb"! #@QKL! ]! ]!
]

#@PKQb!
]#@#UUQ! ]!

)) !s#@##L! !s#@##L! ]! ]!
!

s#@##L!
#@PfU"t! ]!

t!7/'2,2-*-(,(!-54,*!'!)47./-'/!,!#@#Q !

/+#D+)CRN!a'//.*,+-'%.)!.%&/.!.*! /.%(-1-.%&'!3/.%&.!,*!&-.17'!(.!.)7-5,('!F!*')!(-)&-%&')!7,/=1.&/')!(.*!/.%(-1-.%&'!.)&4(-,(')!7,/,!+,(,!4%'!
(.!*')!.%),F')!/.,*-:,(')>!$*!6,*'/!)47./-'/!+'//.)7'% (.!,*!+'.3-+-.%&.!(.!+'//.*,+-0%@!1-.%&/,)!;4.!.*!-%3./-'/!+'//.)7'%(.!,!)4!5/,('!(.!
)-5%-3-+,+-0%>!

M-.%&/,)@!*'! ;4.! /.)7.+&,! ,! *,)!+'//.*,+-'%.)! .%&/.! *')! (-)&-%&')!7,/=1.&/')! .)&4(-,(')!T&,2*,!
P#V@!'2)./6,1')!;4.!*,)!+'//.*,+-'%.)!1=)!,*&,)!+'//.)7'%(.%! ,!*,)!+'//.*,+-'%.)!.%&/.!7.)'!.)7.+G3-+'!
F!7.)'!(.!1-*!).1-**,)!T7,/=1.&/')!(.!**.%,('!(.!5/,%'V!F!*,)!+'//.*,+-'%.)!.%&/.!*'%5-&4(!(.! .)7-5,!F!
5/,%')!7'/!.)7-5,>! !



!"#$%&'(),&"+%()

! LLK!

d)G!1-)1'@!.%+'%&/,1')!+'//.*,+-'%.)!%.5,&-6,)!.%&/.!.*!%D1./'!(.!5/,%')!7'/!1.&/'!+4,(/,(' !
F!*')!7,/=1.&/')!(.!**.%,('!(.!5/,%'@!,4%;4.!.)&,)!)'%!1=)!(Z2-*.)!'!-%+*4)'!%'!)-5%-3-+,&-6,)!3/.%&.!,*!
7.)'!.)7.+G3-+'>!M-.%&/,)!;4.!.*!7,/=1.&/'!5/,%')!7'/!1.&/'!+4,(/,('!,7.%,)!54,/(0!+'//.*,+-0%!+'%!
*')!7,/=1.&/')! /.*,+-'%,(')!+'%!*,! .)7-5,@! ,! .9+.7+ -0%!(.! *')! ,12-.%&.)! (.!P##"! ;4.!54,/(,/'%!4%,!
(Z2-*!+'//.*,+-0%!+'%!.*!%D1./'!(.!5/,%')!7'/!.)7-5,> !

  

<[[> ) <[[\ ) <[[R;(8,$&9) <[[R;`$&'%, ) <[CC;F) <[CC;^)

F25)V(N)
F%(4)
%(8%-WQ$-4)

#@QQPH! #@HULf! #@bbPK! #@KPHU! ]! ]!

)) )) !s#@##L! !s#@##L! !s#@##L! !s#@##L! ]! ]!

F25)V(N) O,+&4(a"<) ]#@QP"b! ]#@QQHb! ]#@bK"U! ]#@KL""! ]! ]!

)) )) !s#@##L! !s#@##L! !s#@##L! !s#@##L! ]! ]!
F25)V(N) O,+&4(a7(8$9+) ]#@L#LP! ]#@L#b"! ]#@bf#U! ]#@bPQL! ]! ]!

)) )) #@LU#Ht! #@Lb"Kt! !s#@##L! !s#@##L! ]! ]!

F25)V(N)
04&9$'S3)
7(8$9+)

]#@L"Pb! ]#@LbUH! ]! ]! ]! ]!

)) )) #@##fU! #@#bPK! ]! ]! ]! ]!

F%(4)%(8%-WQ$-4)V(N) O,+&4(a"<) ]#@PLLQ! ]#@#fHK! ]#@#QUQ! ]#@HK"U! ]! ]!

)) )) #@##H"! #@PQLUt! #@bH#Ht! !s#@##L! ]! ]!

F%(4)%(8%-WQ$-4)V(N) O,+&4(a7(8$9+) ]#@L#QQ! #@#f#H! ]#@PPbP! ]#@LHLQ! ]! ]!

)) )) #@LQP"t! #@PULt! !s#@##L! #@#U#Qt! ]! ]!

F%(4)%(8%-WQ$-4)V(N)
04&9$'S3)
7(8$9+)

]#@L#L! #@#fQU! ]! ]! ]! ]!

)) )) #@LULHt! #@PH"Qt! ]! ]! ]! ]!

O,+&4(a"<)V(N) O,+&4(a7(8$9+) ]#@##bL! #@#"Hb! #@LKUL! #@PKQH! ]! ]!

)) )) #@"QQbt! #@PULt! #@#PLP! !s#@##L! ]! ]!

O,+&4(a"<)V(N)
04&9$'S3)
7(8$9+)

]#@LHQQ! ]#@#Kb! ]! ]! ]! ]!

)) )) #@#KQ"t! #@Hf#Qt! ]! ]! ]! ]!

O,+&4(a7(8$9+)V(N)
04&9$'S3)
7(8$9+)

#@QK"U! #@K#KQ! ]! ]! #@QPfH! #@H"#b!

)) )) !s#@##L! !s#@##L! ]! ]! !s#@##L! !s#@##L!
t!7/'2,2-*-(,(!-54,*!'!)47./-'/!,!#@#Q !

/+#D+)<[N!a'//.*,+-'%.)!.%&/.!*')!(-)&-%&')!7,/=1.&/')!(.*!/.%(-1-.%&'!.)&4(-,(')!7,/,!+,(,!4%'!(.!*')!.%),F')!/.,*-:,(') >!$*!6,*'/!)47./-'/!
+'//.)7'%(.!,*!+'.3-+-.%&.!(.!+'//.*,+-0% !(.!W.,/)'% @!1-.%&/,)!;4.!.*!-%3./-'/!+'//.)7'%(.!,!)4!5/,('!(.!)-5%-3-+,+-0%>!

$%!+4,%&'!,!*,)!+'//.*,+-'%.)!.%&/.!7,/=1.&/')!(.!**.%,('!F!*')!7,/=1.&/')!/.*,+-'%,(')!+'%!*,!
.)7-5,!6.1')! ;4.! .)&, )!34./'%!(Z2-*.)! '! -%+*4)'!%'! )-5%-3-+,&-6,)@!,4%;4.! .%!*')!+,)')! ;4.! /.)4*&,/'%!
)-5%-3-+,&-6,)@!7/=+&-+,1.%&.!&'(,)! .**,)!+'%!7.)'! (.!1-*! ).1-**,)!34./'%!%.5,&-6,)@! ,! .9+.7+-0%!(.! .%!
P##"O)7/-%5('%(.!*,!+'//.*,+-0%!.%&/.!7.)'!.)7.+G3-+'!F!5/,%')!7'/!.)7-5,!34.!)-5%-3-+,&-6,>!!

W'/!&,%&'@!(.!1,%./,!5.%./,*@!%')!.%+'%&/,1')!;4.@!,*!-%+/.1.%&,/).!.*!%D1./'!(.!5/,%')!7'/!
1.&/'! +4,(/,('! F! &,12-Z%@! ,4%;4.! .%! 1.%'/! 1.(-(,@! *')! 7,/=1.&/')! (.! .)7-5,@! &,%&'! 5/,%')! 7'/!
.)7-5,!+'1'!*'%5-&4(!(.!*,!1-)1,@!(-)1-%4F.%!!*') !7,/=1.&/')!(.!**.%,('!(.!5/,%'@!7.)'!(.!1-*!).1-**,)!
F!7.)'! .)7.+G3-+'>!$%+'%&/=%(').!7'/!&,%&'!.3.+&')!+'17.%),&'/-')@!+'1'!6.1')! .)7.+-,*1.%&.!.%!.*!
,12-.%&.!+'%!)-.12/,!7/-1,6./,*!TP##"O)7/-%5V>!

! *
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! LLU!

H"B*M)A:$%$%*-+*0./$.)F.*2MNOPM6*D*71-+:$F.&$()*MIIQ*-+*:1%*8./A7+,/1%*+%,'-$.-1%*

$%!&'(')! *')!+,)')! .*!1'(.*'! .97*-+,!4%! ,*&'!7'/+.%&,8.! (.! *,! 6,/-,%:,@! (.!1,%./,! ;4.!+'1'!
'2)./6,1')! .%! *,! &,2*,! PL@! /P!')+-*,! .%&/.! .*! ""@Kr! 7,/,! .*! &-.17'! (.! .)7-5,('! F! (.*! fU@Qr! 7,/,! *')!
7,/=1.&/')! (.*! /.%(-1-.%&'@! 7.)'! (.! 1- *! ).1-**,)! F! *'%5-&4(! (.! *,! .)7-5,@! )-.%('! (.*! "Q@Qr! 7,/,! .*!
/.%(-1-.%&'>!!

a,2.!(.)&,+,/!;4.!*,!1,F'/!7,/&.!(.!*,!.97*-+,+-0%!(.!.)&')!1'(.*')!).!(.2.!.%!&'(')!*')!+,)')!
,*!3,+&'/!,12-.%&,*!T$V!&.%-.%('!4%!7.)'!14+E'!1.%'/!.*!5.%'&-7'!T<V!.!-%+*4)'!*,!-%&./,++-0%!5.%'&-7'!
7'/! ,12-.%&.! T<9$V>! $%! .)&.! ).%&-('@! )-! ,%,*-:,1')! *')! /.)4*&,(')! '2)./6,1')! ;4.! .%! .*! +,)'! (.*!
/.%(-1-.%&'! .*! 7'/+.%&,8.! (.! .97*-+,+-0%! (.! *,! 6,/-,%:,! 7,/,! *,! -%&./,++-0%! .%&/.! .*! 5.%'&-7'! F!
,12-.%&.T<9$V!.)!)-1-*,/!,*!7'/+.%&,8.!(.2-('!, *!,:,/!)-.%('!(.!H@fr!F!H@"r!/.)7.+&-6,1.%&.@!1-.%&/,)!
;4.! )-! '2)./6,1')!7,/=1.&/')!+'1'!5/,%')!7'/!1.&/'!+4,(/,('! '!7.)'! (.!1-*! ).1-**,)!7'(.1')!6./!
;4.! .)&.! .3.+&'! .)! 14+E'! 1,F'/! T&,2*,! PLV>! ?-.%('! .*! 3,+&'/! 74/,1.%&.! ,12-.%&,*! .%! .)&')! +,)')! .*!
1,F'/! /. )7'%),2*.! (.! *,! .97*-+,+-0%! (.! *, !6,/-,%:,@! (.8,%('! 14F! 7'+'! 7'/+.%&,8.! (.! .97*-+,+-0%! (.*!
1'(.*'!7,/,!.*!5.%'&-7'!T<V!F!)4!-%&./,++-0%!7'/!.*!,12-.%&.!T<9$V>!
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%*"98* ! $$"%! &$(#"%%! $)%$! "*&+(( ! , ! %%+'&!

:9;*73(*2 ! $)%! "'%** ! $%'! ")+(# ! , ! $+*$!

<=+39;792 ! ( ! &$,"('% ! #&,*$# ! *(%&+$&! , ! %*+&*!

,9(973>3*;92 ! $, ! ((# ! (( ! $,+%$! , ! ,+," !

:?1 ! %"*! $")(" ! $( ! &+%$! , ! ,+'# !

1))*) ! $#%*! *',, ! ( ! !! !! ,+"( !

<87@)5!

6*758! "#$%! $$%",%%! "#%! !! !! !!
%*"98* ! $$"%! $$"%()* ! $,,$ ! #&+&*! , ! %(+($!

:9;*73(*2 ! $)%! "#'$,, ! $)"$ ! **+"* ! , ! &%+,$!

<=+39;792 ! ( ! *,*$"" ! $#$#&*! "")+"* ! , ! (%+&*!

,9(973>3*;92 ! $&! (,$' ! #$) ! $*+'' ! , ! ,+#&!

:?1 ! %"%! )'"(( ! %&! "+)%! , ! *+&#!

1))*) ! &,#%! #)#%' ! &#! !! !! #+,' !

,9;"3=39;7* !

6*758! "#$%! #&$"! $+&"! !! !! !!

%*"98* ! $$"%! #,#, ! "+(( ! #%+'&! , ! %(+)%!

:9;*73(*2 ! $)%! $,' ! ,+(' ! *+)* ! , ! &+(&!

<=+39;792 ! ( ! "**$ ! *(#+$#! '(%+(# ! , ! )%+($!

,9(973>3*;92 ! $&! $#! $+$#! $' ! , ! ,+"" !

:?1 ! %"%! $'" ! ,+$* ! &+#&! , ! "+)* !

1))*) ! &&"$! $(%! ,+,* ! !! !! "+** !

/+#D+)<CN!B,2*,!('%(.!).!14.)&/,%!*')!/.)4*&,(')!(.*!,% =*-)-)!(.!*,!6,/-,%:,!7,/,!+,(,!4%'!(.!*')!7,/=1.&/')!,%,*-:,(')> !
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! LLf !

  

"#! $$ ! %$! &! &'()*+ ! , -!

./0 !

A92*!
12(9>B#3>*!

6*758! &&*%! $),&'&"( ! *%$, ! !! !! !!
%*"98* ! *(%! $'&%,(&%! &$#'" ! $)+"* ! , ! %,+"*!

:9;*73(*2 ! $)%! *#&,$" ! "%&' ! "+"' ! , ! #+$&!

<=+39;792 ! " ! $#(&*(*, ! #)#&(&" ! &, #)+,$ ! , ! ),+(%!

,9(973>3*;92 ! ) ! $)%$' ! &"'# ! &+,&! ,+,#,(' ! ,+$!

:?1 ! ('$ ! $,&,%#' ! $)&, ! $+(' ! , ! (+'' !

1))*) ! $#'%! $*$'*%$ ! $$'%! !! !! %+(&!

A92*!"9!%38!
$9=38852!

6*758! &&*%! ',*(& ! &'+* ! !! !! !!

%*"98* ! *(%! ("$($ ! *, ! $"+'' ! , ! )*+#%!

:9;*73(*2 ! $)%! $)%') ! $,,+# ! $%+()! , ! ''+%$!

<=+39;792 ! " ! &)"#* ! %##)+%! &#*)+#$! , ! #'+'' !

,9(973>3*;92 ! ) ! "$ ! "+) ! ,+*# ! ,+,'(&* ! ,+$$!

:?1 ! ('$ ! ()"' ! $,+#! &+,"! , ! %+'$!

1))*) ! $#** ! *(*, ! (+$! !! !! $&+#'!

:)5;*2C=- !

6*758! &&*%! $+*$-.$$ ! *(,&*'*, ! !! !! !!
%*"98* ! *(%! $+'"-.$$ ! &$#('))*$ ! "%+'#! , ! %(+&(!

:9;*73(*2 ! $) %! #%(%%%$*##! &'&#""#" ! #+)( ! , ! "+&(!

<=+39;792 ! " ! $+("-.$$ ! (,%&$)$)$(# ! &#$&+)%! , ! )%+"#!

,9(973>3*;92 ! ) ! $'))"&*%' ! &$$,#$,, ! "+%! ,+,,,$# ! ,+$$!

:?1 ! ('$ ! ($"&"&*,," ! %$#)("" ! $+'%! , ! " !

1))*) ! $#*$ ! *%'$#(#,#& ! (#$&&*" ! !! !! #+'' !

:)5;*2C12(345 !

6*758! "#$%! "')%*' ! $,) ! !! !! !!

%*"98* ! $$"%! "&*#') ! &)) ! $$+%%! , ! ))+*( !

:9;*73(*2 ! $)%! $*&*($ ! %$#! ")+$&! , ! #'+)& !

<=+39;792 ! ( ! ),'#' ! $'$&%! $$&+,#! , ! &$+)' !

,9(973>3*;92 ! %! $&%'! $##! ' ! , ! ,+"( !

:?1 ! %"%! *#,*$ ! *%! "+&%! , ! &,+,* !

1))*) ! $'** ! #,&$&! &#! !! !! $,+%,!

D*;437@"!"9!85!
12(345 !

6*758! &&*%! &&,$($ ! %'+' ! !! !! !!
%*"98* ! *(%! $%&'&$! &("+) ! )+*! , ! )*+(, !

:9;*73(*2 ! $)%! $,&((" ! (#&+' ! $)+' ! , ! #'+() !

<=+39;792 ! " ! &($$' ! )"*& ! $&&+$! , ! $$+#$!

,9(973>3*;92 ! ( ! "#" ! ')+' ! &+"(! ,+,"%$* ! ,+$( !

:?1 ! ('$ ! '#%(& ! $$(+) ! "+%*! , ! &%+(,!

1))*) ! %"&! &*$)* ! &%+&! !! !! $&+"(!

/+#D+)<CN)*4&'$&S+-$E&N)!B,2*,!('%(.!).!14.)&/,%!*')!/.)4*&,(')!(.*!,%=*-)-)!(.!*,!6,/-,%:,!7,/,!+,(,!4%'!(.!*')!7,/=1.&/')!,%,*-:,(')> !
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! LL"!

-.G.@)S(?*'()8SS0)+*3#*,%()"')%2*9#()?*)*3#2A"?()D)"'%&+"O),(P"+2":'*)A*1B%2,")
-+)%1*

)

_.)7.+&'!,*!1'(.*'!7,/,!.*!&-.17'!(.!. )7-5,('!7'(.1')!6./!4%,!&.%(.%+-,!/.)7.+&'!,!*,!1.(-,!
/.)7.+&'!,!*,)!*G%.,)!7'/&,('/,)!(.*!,*.*'! 01234!'!%'@!(.!1,%./,!;4.!*,)!;4.!)'%!7'/&,('/,)!(.*!,*.*'!).!
)-&D,%! ,*! *,('! (./.+E'! (.! .)&,! T5/=3-+'! PUV@! 1-.%&/,)! ;4.! .)&,! (-6-)-0%! %'! .9-)&.! 2,8'! .)&.! 1'(.*'!
/.)7.+&'!,!)4!%.+.)-(,(! '!%'!(.!6./%,*-:,/@!F,!;4.!%'!.9-)&.%!(-3./.%+-,)!.%&/.!*,)!*G%.,)!+'%!5.%'&-7'!
7/-1,6./,*!.!-%6./%,*>!!

?-%! .12,/5'@! 7,/,! .)&.! +,/=+&./! *,! -%&./,++-0%! <9$! /.)4*&0! )-5%-3-+,&-6,1.%&.! 2,8,@! )-.%('! .*!
+'17'%.%&.! ,12-.%&,*! T$V! .*! 1,F'/! /.)7'%),2*.! (.! *,! 6,/-,%:,! (.*! .)7-5,('! +'%! 4%! "U@PUr! (.!
.97*-+,+-0%! (.! *,! 6,/-,%:,! (.*! 1'(.*'>! ! W/-%+-7,*1.%&.@! .%! .*! 1'(.*'! dMM\! 7'(.1')! (.)&,+,/! *,!
(-)7')-+-0%!/.)7.+&'!,!*')! .8.)!\WadL!.!\WadP!(.!*')!(-)&-%&')!,12-.%&.)!.)&4(-,(')!T5/=3-+'!PUV>!?-!%')!
3-8,1')! .%! *,! (-)7')-+-0%! (.! *')! ,12-.%&.)!%')! .%+'%&/,1')@!+'1'! .)! (.! .)7./,/@! ;4.!&'(')! .**')! ).!
)-&D,%! 7'/! .%+-1,! (.! *,! 1.(-,@! ,! .9+.7+-0%! (.*! P##"O)7/-%5@! .*! +4,*! ).! )-&D,! 7'/! (.2,8'! F! ,(.1=)!
)-5%-3-+,&-6,1.%&.! ,*.8,('! (.! .)&,!T5/=3-+'!PU!-:;4-./('V@!*'! ;4.! ).! (.2.! ,! ;4.! .)! .*!D%-+'! .%),F'!+'%!
)-.12/,!7/-1,6./,*@!F!7'/!&,%&'!4%!1.%'/!&-.17'!E,)&,!*,!3.+E,!(.!.)7-5,('>!?-%!.12,/5'@!,*!3-8,/%')!.%!
*,! (-)7')-+-0%! (.! .)&')! ,12-.%&.)! /.)7.+&'! ,! *')! .8.)! \WadL! .! \WadP! %')! .%+'%&/,1')! +'%!
+'17'/&,1-.%&')! )-1 -*,/.)! (.! *')! ,12-.%&.)! P#LLO`! F! P#LLOW! P! T5/=3-+'! PU! (./.+E'V@! *'! ;4.! 7'(/G,!
(.2./).! ,! ;4.! .%! .)&')! ,12-.%&.)! *,)! **46-,)! -%6./%,*.)! ,! *,)! ;4.! .)&46-./'%! )'1.&-(,) ! *,)! 7*,%&,)!
,+.*./,/'%!.*!(.),//'**'@!.97*-+,%('!.)&.!E.+E'!;4.!,12')!7').,%!6,*'/.)!\WadL! 7')-&-6')!,*!-54,*!;4.!.*!
,12-.%&.!+'%!)-.12/,!7/-1,6./,*!P##"O)7/-%5>!

)

!

O,PQ$-4)<MN!M'(.*'!dMM\!7,/,!&-.17'!(.!.)7-5,(' >!C,)!5/=3-+,)!%')!14.)&/,%!*,)!1.(-,)!(.!*,)!*G%.,)@!7,/.%&,*.)!F!&.)&-5')!.%!.*!1'(.*'!
dMM\!3/.%&.!,*!.8.!\WadL!,!*,!-:;4-./(,@!1-.%&/,)!;4.!,!*,!(./.+E,!).!14.)&/,!*,!5/=3-+,!(.*!.8.!\WadL!3/.%&.!\WadP!7,/,!.)&')!1-)1')@!
1')&/=%(').!.%!,12')!*,)!*G%.,)!;4.!7'/&,%!.*!,*.*'! 01234!F!*,)!;4.!%'@!,)G!+'1'!*,!(-6-)-0%!.%&/.!*G%.,)!7/-1,6./,*.)!'!-%6./%,*.)>!

!
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! LP#!

!

-.G.G)S(?*'()8SS0)#"+")*')+*1?292*1%()

!

W,/,! .)&.! 1'(.*'! ).!E,%! ).*.++-'%,('! (')! .8.)! \WadL@!+'%!4%!H"@PKr! (.! *,! .97*-+,+-0%! (.! *,!
-%&./,++-0%! .%&/.! .*! 5.%'&-7'@! F! .*! ,12-.%&.! .! \WadP@! +'%! 4%! PU@KLr! (.! .97*-+,+-0%! T6./!5/=3-+'! PfV@!
i.)&,+,! ;4.! (.%&/'! (.*! 1'(.*'! )0*' ! 4%! H@fUr! (.! *,! .97*-+,+-0%! (.! *,! 6,/-,%:,! ).! (.2.! , ! (-+E,!
-%&./,++-0%!.%!.)&.!1'(.*'!T&,2*,!PLV>!

! !

O,PQ$-4)<\N)M'(.*'! dMM\!7,/,! /.%(-1-.%&'>!C,)!5/=3-+,)!%')!14.)&/,%!*,)!1.(-,)!(.!*,)!*G%.,)@!7,/.%&,*.)!F!&.)&-5')!.%!.*!1'(.*'!dMM\!3/.%&.!
,*!.8.!\WadL!,!*,!-:;4-./(,@!1-.%&/,)!;4.!,!*,!(./.+E,!).!14.)&/,!*,!5/=3-+,!(.*!.8.!\WadL!3/.%&.!\WadP!7,/,!.)&')!1-)1')@!1')&/=%(').!.%!
,12')!*,)!*G%.,)!;4.!7'/&,%!.*!,*.*'! 01234!F!*,)!;4.!%'>!

W./'@!,)G!F!&'('@!%')!.%+'%&/,1')!14F!,*.8,(')!.%&/.!)G!,!,12')!7,/.%&,*.)!T6./!5/=3-+')!PfV@!F,!
;4.! J,/2,//'),! '2&-.%.! 6,*'/.)! 7')-&-6')! 7,/,! ,12')! .8.)@! ,*! -54,*! ;4.! .*! ,12-.%&.! P##f! 7'/! *'! ;4.!
-%&./,++-'%,!7,/,!,12')!.8.)!7')-&-6,1.%&.!+'%!.)&.!,12-.%&.@!1-.%&/,)!;4.!)0*' !/.)7.+&'!,*!.8.!\WadP!
-%&./,++-'%,!7')-&-6,1.%&.!7,/,!*')!,12-.%&.)!P#LLOW!F!P#LLO`>!W'/!)4!7,/&.!*,!/.)74.)&,!(.!R.6,(,!.)!
&'('! *'! +'%&/,/-'! F,! ;4.! ,(;4-./.! 6,*'/.)! %.5,&-6')! &,%&'! 7,/,! .*! .8.! \WadL! +'1'! 7,/,! \WadP@!
-%&./,++-'%,%('!7')-&-6,1.%&.!+'%!&'(')!*')!.%),F')!,!.9+.7+-0%!(.!P##f!/.)7.+&'!,!\WadL!F!+'%!P##K@!
P##"O)7/-%5!F!P##"Oo-%&./!/.)7.+&'!,!\WadP@!(.!1,%./,!;4.!*')!/.%(-1-.%&')!(.!J,/2,//'),! ).! 6-./'%!
3,6'/.+-(')! ).5D%! .)&.! 1'(.*'! 7/-%+-7,*1.%&.! .%! .*! ,12-.%&.! P##f@! ,4%;4.! &,12-Z%! .%! *')! (')! (.!
P#LL@!1-.%&/,)!;4.!*')!/.%(-1-.%&')!(.!R.6,(,!.%!.)&')!.%),F')!34./'%!1=)!(. )3,6'/,2*.)> !

!

! $%! +4,%&'! ,! *,)! *G%.,)! (.! *,! 7'2*,+-0%@! 1./.+.! *,! 7.%,! (.)&,+,/! ;4.@! )-! -%&/'(4+-1')! *,!
+'6,/-,2*.! 5.%Z&-+,!01234@! *,)! *G%.,)! 7'/&,('/,)! (.! .)&.! ,*.*'! 7')..%! 4%,! &.%(.%+-,! ,! )-&4,/).! 7'/!
(.2,8'! (.! *,! 1.(-,! 7'2*,+-'%,*! (.*! 1'(.*'! dMM\@! 1-.%&/ ,)! ;4.! )0*' ! *')! ,12-.%&.)! P#LLO`! F@!
.)7.+-,*1.%&.@!P##f!).!)-&D,%!7'/!.%+-1,!(.!.)&,>!
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!"#$%&'(),&"+%()

! LPL!

-.G.-)S(?*'()8SS0)#"+")'(3)?23%21%(3)#"+T9*%+(3)?*')+*1?292*1%(O),(P"+2":'*3)
A*1B%2,"3.)

$%!*'!;4.!/.)7.+&,!,!*,!&,**,!(.!*,)!7*,%&,)@!%')!.%+'%&/,1')!4%,!+*,/,!).7,/,+-0%!(.!*,!1,F'/G,!
(.! *,)! 7*,%&,)! 7'/&,('/,)! (.*! ,*.*'! 01234! .%! 34%+-0%! &,%&'! (.! *,! 1.(-,! (.*! 1'(.*'! dMM\! +'1'! .%!
34%+-0%!(.*! .8.! \WadL!T;4.! /.7/.).%&,! ,*!bL@LKr! (.! *,! .97*-+,+-0%!(.! *,! -%&./,++-0%!<9$V@!&.%-.%('! .%!
+4.%&,!;4.!*,!-%&./,++-0%!<9$!7,/,!*,!,*&4/,!/.7/.).%&,! )0*' !4%!U@Pbr!(.!.97*-+,+-0%!(.!*,!6,/-,%:,!(.*!
1'(.*'@!1-.%&/,)!;4.!7,/,!5.%'&-7'!T<V!F! ,12-.%&.!T$V!7'/!).7,/,('!/.7/.).%&,% !4%!P"@#Lr!F!Q"@PUr!
(.!.97*-+,+-0%!/.)7.+&-6,1.%&.>!!

W'/! &,%&'@! 7'(.1')! '2)./6,/! *,! (-)7')-+-0%! (.! *')! (-)&-%&')! ,12-. %&.)@! (.! 1,%./,! ;4.! *,)!
1,F'/.)! ,*&4/,)! (.!7*,%&,!).! '2&46-./'%!.%!.*! ,12-.%&.!P##f@!,12-.%&.!1=)!**46-')'!F!7'/!&,%&'!+'%!
1,F'/! (.),//'**'!6.5.&,&-6'! (.! *,)!7*,%&,)@!F!*,)!1=)!2,8,)! .%!P##"O)7/-%5@!+'%!)-.12/,!7/-1,6./,*!F!
7'/!&,%&'!1.%'/!&-.17'!7,/,!.*!( .),//'**'!6.5.&,&-6'!(.!*,)!7*,%&,)>!M-.%&/,)!;4.!)-!&.%.1')!.%!+4.%&,!
\WadL!.!\WadP!TPb@HQr!(.!.97*-+,+-0%!<9$V!T5/=3-+'!P"!(./.+E'V@!%')!.%+'%&/,1')!,!*,)!*G%.,)!)-%!01234!
-%&./,++-'%,%! 7')-&-6,1.%&.! +'%! *')! ,12-.%&.)! P##K! F! P##f@! 14F! ).7,/,(')! .%&/.! )G!.%! 34%+-0%! (.!
\WadP@! T+'%! .*! ,12-.%&.! P#LLOW! 7/09-1'! ,! P##f! ,4%;4.! +'%! 6,*'/.)! \WadP! %.5,&-6')V@! F! *,)! *G%.,)!
7'/&,('/,)!(.! 01234!-%&./,++-'%,%!%.5,&-6,1.%&.!+'%!.)&')!1-)1')!,12-.%&.)>!i.)&,+,!&,12-Z%!(.!*,!
7/'9-1-(,(!(.!*')!,12-.%&.)!P##"O)7/-%5!F!P##"Oo -%&./!.%!.)&.!1-)1'!5/=3-+'@!(.2-('!).54/,1.%&.!,!
;4.!,12')!.)&46-./'%!)'1.&-(')!,!*,)!1-)1,)!+'%(-+-'%.)!1.&.'/'*05-+,)@!,4%;4.!+'%!(-)&-%&,)!3.+E,)!
(.!)-.12/,@!*'!;4.!;4.(,!/.3*.8,('!.%!*,!1.(-,!(.!.)&')!,12-.%&.)!.%!.*!1'(.*'!dMM\> !

! !

!
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*G%.,)@!7,/.%&,*.)!F!&.)&-5')!.%!.*!1'(.*'!dMM\!3/.%&.!,*!.8.!\WadL!,!*,!-:;4-./(,@!1-.%&/,)!;4.!,!*,!(./.+E,!).!14.)&/,!*,!5/=3-+,!(.*!.8.!\WadL!
3/.%&.!\WadP!7,/,!.)&')!1-)1')@!1')&/=%(').!.%!,12')!*,)!*G%.,)!;4.!7'/&,%!.*!,*.*'! 01234!F!*,)!;4.!%'>!
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!"#$%&'(),&"+%()

! LPP!

!

!

$%!.*!+,)'!(.*!7.)'!.)7.+G3-+'!.)&,!).7,/,+-0%!(.!,12')!7,/.%&,*.)!%'!.)!&,%!+*,/,@!(.!1,%./,!
;4.!%')! .%+'%&/,1')! ;4.@!,!7.),/! (.! )./!6 ,/-.(,(.)!&,%!(-)&-%&,)@!7')..%!+'17'/&,1-.%&')!)-1-*,/.)!
.%!*')!,12-.%&.)!.)&4(-,(')!/.)7.+&'!,*!7.)'!.)7.+G3-+'@!,!7.),/!(.!;4.!.9-)&.!4%,!+*,/,!).5/.5,+-0%!.%!
*,!7'2*,+-0%!.%!+4,%&'! ,! .)&.!+,/=+&./>! i.)&,+,!&,12-Z%@!;4.! .%! .)&.!+,)'! ,*! -54,*! ;4.! .%! .*!+,)'! (.*!
1'(.*'! dMM\! 7,/,! /.%(-1-.%&'@! _ P! 7,/,! *,! -%&./,++-0%! <9$! .)! .)7.+-,*1.%&.! 2,8,! TQ@KKrV! )-! *,!
+'17,/,1')! +'%! .*! 6,*'/! (.! *,! .97*-+,+-0%! (.! *,! 6,/-,%:,! 7'/! 7,/&.! (.! *')! ,12-.%&.)! .)&4(-,(')!
Tf# @Q"rV@! 7./'! *-5./,1.%&.! )47./-'/! ,*! 7'/+.%&,8.! (.! .97*-+, +-0%! (.! *,! 6,/-,%:,! 7'/! 7,/&.! (.! *')!
5.%'&-7')!Tb@LPrV@!.9-)&-.%('! .%!&'('!+,)'!4%!1,F'/!7'/+.%&,8.! (.! .97*-+,+-0%!(.2-('! ,*! ,:,/@!"@QPr!
T6./!&,2*,!PLV>!

!

O,PQ$-4)=[N)M'(.*'!dMM\!7,/,!7.)'!.)7.+G3-+'>!C,)!5/=3-+,)!%')!14.)&/,%!*,)!1.(-,)!(.!*,)!*G%.,)@!7, /.%&,*.)!F!&.)&-5')!.%!.*!1'(.*'!dMM\!
3/.%&.!,*!.8.!\WadL!,!*,!-:;4-./(,@!1-.%&/,)!;4.!,!*,!(./.+E,!).!14.)&/,!*,!5/=3-+,!(.*!.8.!\WadL!3/.%&.!\WadP!7,/,!.)&')!1-)1')@!1')&/=%(').!
.%!,12')!*,)!*G%.,)!;4.!7'/&,%!.*!,*.*'! 01234!F!*,)!;4.!%'>!

! ?-%!.12,/5'@!,!7.),/!(.!*'!.97*-+,('!,%&./-'/1.%&.@!2,8'!.)&.!1'(.*'!dMM\!7,/,!.*!7,/=1.&/'!
7.)'! .)7.+G3-+'@! .%+'%&/,1')! 4%! ,12-.%&.! +*,/,1.%&.! (-3./.%+-,('! (.! &'(')! *')! (.1=)@! P##K@! .%! .*!
+4,*!*')!7.)')! .)7.+G3-+')!&.%(-./'%! ,! )./! -%3./-'/.)! ;4.! .%! .*! /.)&'! (.! *')! ,12-. %&.)! .)&4(-,(')>!R')!
.%+'%&/,1')!&,12-Z%!;4.! /.)7.+&'! ,*! .8.! \WadL!(.! .)&.!1'(.*'!TQU@#fr! (.! .97*-+,+-0%!(.!<9$V!.)! .*!
D%-+'! ;4.!,(;4-./.!6,*'/.)!7')-&-6')@! (.!1,%./,! ;4.! )-! ,%,*-:,1')! *,)!+'%(-+-'%.)! !+*-1,&'*05-+,)! (.!
.)&.!,12-.%&.!T5/=3-+'!L"V@!'2)./6,1')!;4.!.)&.!,12-.%&.!).!6-'!)'1.&-('!,!4%,!).;4G,!&./1-%,*!1=)!
34./&.! ;4.! .*! /.)&'! (.! ,12-.%&.)@! ,4%;4.! .%! .)&.! ).%&-('! *')! ,12-.%&.)! P##"O)7/-%5! F! P##"Om-%&./!
.)&46-./'%! )'1.&-(')! ,! *,)! 1-)1,) !+'%(-+-'%.)@! 7./'! ,4%;4.! ).! .%+4.%&/,%! 7/09-1')! /.)7.+&'! ,! *') !
6,*'/.)!'2&.%-(')!7,/,!.*!.8.!\WadL@!.)!P##"O)7/-%5!.*!;4.!1=)!7/09-1'!).!.%+4.%&/,!(.!P##f@!,12-.%&.!
+'%! 1.%'/! ).;4-,! &./1-%,*>! M-.%&/,)! ;4.! 3/.%&.! ,! \WadP! TPU@UHr! (.! *,! .97*-+,+-0%! <9$V! .*! ,12-.%&.!
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!"#$%&'(),&"+%()

! LPH!

P##K! ,(;4-./.! 6,*'/.)! %.5,&-6')! ,*! -54,*! ;4.! *')! ,12-.% &.)! P##f! F! P##"O)7/-%5@! (.! *')! +4,*.)! ).!
.%+4.%&/,!1=)!,*.8,('!/.)7.+&'!,*!.8.!\WadL!T5/=3-+'!H#V>!

! W'/! &,%&'@! \WadL! .%! .*! 1'(.*'! dMM\! 7,/,! 7.)'! .)7.+G3-+'! 7'(/G,! .)&,/! -%(-+=%('%')! *,!
/.7./+4)-0%! (.! .)&,! ).;4-,! &./1-%,*! 7,/,! .)&.! +,/=+&./@! 1,/+,%('! *,)! (- 3./.%+-,)! (.*! ,12-.%&.! P##K!
3/.%&.!,*!/.)&'!(.!,12-.%&.)!.)&4(-,(')>! !

i.)&,+,! &,12-Z%@! ;4.! 2,8'! .)&.! 1'(.*'! dMM\! *,! +'6,/-,2*.! 5.%Z&-+,! (.! 7'/&,/! '! %'! .*! ,*.*'!
01234@!%'!&-.%.!%-%5D%!&-7'!(.!/.7./+4)-0%!.%!7.)'!.)7.+G3-+'@!1-.%&/,)!;4.!7,/,!7.)'!(.!1-*!).1-**,)!
.)&,!+'6,/-,2*.!5.%Z&-+,!).!6-'!/.3*.8,(,!.%!.*!.8.!\WadL!(.*!1'(.*'@!(.!1,%./,!;4.!*,)!*G%.,)!;4.!7'/&,%!
.)&.! ,*.*'!7')..%!4%,!&.%(.%+-,! ,! ,(;4-/-/!6,*'/.)!%.5,&-6')!3/.%&.! ,! .)&.! .8.!Tb">KPr! (.! .97*-+,+-0%!
<9$@!5/=3-+')!HL!)47./-'/.)V>!!

W./'@!)-%!.12,/5'@!)-!%')!7,/,1')!,!,%,*-:,/!.*!,%=*-)-)!(.!*,!6,/-,%:,!7,/,!7.)'!(.!1-*!).1-**,)!
'2)./6,1')! ;4.! .%! .)&,! '+,)-0%! .*!1,F'/!7'/+.%&,8.! (.! .97*-+,+-0%!(.! *,!6,/-,%:,!+'//.)7'%(.! ,! *')!
5.%'&-7')@!).54-('!7'/!.*!3,+&'/!,12-.%&,*!(.8,%('!&,%!)'*'!4%!"@KLr!(.!.97*-+,+-0%!(.!*,!6,/-,%:,!,!*,!
-%&./,++-0%!<9$!)-.%('!.)&.!7'/+.%&,8.!1.%'/!,*!.97*-+,('!7'/!1./'!,:,/!TLP@bKrV!T&,2*,!PLV>!W./'@!,)G!F!
&'('@!.%+'%&/,1')!,*!,12-.%&.!P##f!+*,/,1.%&.!).7,/,('!(.*!/.)&'!&,%&'!)-!*.!'2)./6,1')!/.)7.+&,!,*!
.8.! \WadL@! +'1'! /.)7.+&'! ,! \WadP@! .*! +4,*! 7')..! 4%! HL@fbr! (.! .97*-+,+-0%! (.! *,! -%&./,++-0%@!
.%+'%&/,%('!4%,!+*,/,!-%&./,++-0%!7')-&-6,!.%&/.!*,)!*G%.,)!)-%!01234!F!.)&.!,12-.%&.@!.)7.+-,*1.%&.!.%!
34%+-0%!(.*!.8.!\WadL!(.*!1'(.*'>!

! d)G! 1-)1'@! (.2.1')! (.)&,+,/@! ;4.! 2,8'! .)&. ! 1-)1'! 1'(.*'! 7,/,! 7.)'! (.! 1-*! ).1-**,)! ).!
(.&.+&0! '&/,! +'6,/-,2*.! 5.%Z&-+,! .%! 34%+-0%! (.*! ,*.*'! ;4.! 7'/&,2,%! *,)! *G%.,)! (.! *')! 1,/+,('/.)!
2W2OQP"#!F!2W2OK"U#@!)-&4,('!.%!.*!5/47'!LI!(.*!1,7,!5.%Z&-+'!R9J9J@!(.!1,%./,!;4.!*,)!*G%.,)!;4.!
7')..%!*')!,*.*')!7 /'+.(.%&.)!(.!R.6,(,!7')..%@!.%!5.%./,*@!1.(-,)!.%!.)&.!1'(.*'!7,/,!7.)'!(.!1-*!
).1-**,)!-%3./-'/.)!,!*,)!(.!*,)!*G%.,)!;4.!7'/&,%!.*!,*.*'!(.!J,/2,//'),@!,!7.),/!(.!;4.!R.6,(,!&-.%.!4%!
7.)'! (.!1-*! ).1-**,)! )47./-'/!T5/=3-+'!HL!-%3./-'/! -:;4-./('V@!*'! ;4.! 7'(/G,! ,+E,+,/).! ,! ;4.!R.6,(,! .)!
4%,!6,/-.(,(!(.!(')!+,//./,)!T,*!-54,*!;4.!I-)7,%-+V@!1-.%&/,)!;4.!*,)!*G%.,)!7/'+.(.%&.)!(.!*,!7'2*,+-0%!
R9J9J!)'%!&'(,)!(.!).-)!+,//./,)> !



!"#$%&'(),&"+%()

! LPb!

!

!

O,PQ$-4()=CN)M'(.*'! dMM\!7,/,!7.)'! (.!1-*!).1-**,)>!C,)!5/=3-+,)!%')!14.)&/,% !*,)!1.(-,)!(.!*,)!*G%.,)@!7,/.%&,*.)!F!&.)&-5')! .%!.*!1'(.*'!
dMM\! 3/.%&.! ,*! .8.! \WadL! ,! *,! -:;4-./(,@! 1-.%&/,)! ;4.! ,! *,! (./.+E,! ).! 14.)&/,! *,! 5/=3-+,! (.*! .8.! \WadL! 3/.%&.! \WadP! 7,/,! .)&')! 1-)1')@!
1')&/=%(').!.%!*,)!)47./-'/.)!*,)!*G%.,)!;4.!7'/&,%!.*!,*.* '! 01234!F!*,)!;4.!%'!F!.%!*,)!-%3./-'/.)!.*!,*.*'!;4.!7'/&,%!/.)7.+&'!,!*')!1,/+,('/.)!
2W2QP"#!F!2W2OK"U#>!

$)&,! 1-)1,! +'6,/-,2*.! 5.%Z&-+,! 34.! (.&.+&,(,! &,12-Z%! .%! .*! 1'(.*'! dMM\! 7,/,! 5/,%')! 7'/!
1.&/'!+4,(/,('!T5/=3-+')!HPV@!,4%;4.!*,!7/.).%+-,!(.!01234!%'!&46'!%-%54%,!/.7./+4)-0%!.%!.)&.!+,)'!
.%!.*!1'(.*'>!$%!.)&.!+,)'!).!.%+'%&/0!&,12-Z%!4%,!+*,/,!&.%(.%+-,!.%!34%+-0%!(.!*,!1.(-,!(.*!1'(.*'@!
7./'! .%!.)&.!+,)'!*')!6,*'/.)! )47./-'/.)!7/'+.(-./'%!(.!*,)!*G%.,)!+'%!.*! ,*.*'!7/'+.(.%&.!(.!R.6,(,@!
.%+'%&/=%('%')! .%! .)&.! +,)'! ,! .)&.! 7,/.%&,*! 14F! 7'/! (.2,8'! (.! *,! 1.(-,! (.*! 1'(.*'! T5/=3-+')! HP!
-%3./-'/.)V>! J,8'! .)&.! 1'(.*'! .%+'%&/,1')! &,12-Z%! ,*! ,12-.%&.! +*,/,1.%&.! (-3./.%+-,('! (.*! /.)&'@!
,4%;4.!.%!.)&,!'+,)-0%!)4!1.(-,!).!.%+4.%&/,!1=)!7/09-1,!,!*,)!*G%.,)!7'/&,('/ ,)!(.*!,*.*'!(.!R.6,(,!
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N()A=' Z! Y! Y! Z! Y! Z! Z!

N(+- ' Z! Y! Y! Z! Z! Z! Z!
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?@@-' ?@@A' ?@@BCF"342%'

G>5"7"T3' :U32&'
DIQb'
V_:W'

DI_: Qb_6' :U32&'
DIQb'
V_:W'

DI_: Qb_6' :U32&'
DIQb'
V_:W'

DI_: Qb_6'

( ' N@??X"' "7FQ! G7`#! eFA`p! F7WF! "7GG! eFW!̀ F7SW! G7QS!

?' N?)(X' "7"F! G7`W! eGA#p! F7WG! "7"c! N@--' F7G!̀ G7Q#!

) ' e"#G! "7`#! "7GW! eF"#p)! "7#Q! G7W#! e""` 0! F7Wc! G7Q#!

+' e"SWp! "7QG! "7"` ! N()? =' F7"#! G7cA! N(?A"' "7SS! G7cW!

, ' N(+BX' F7Gc! "7F#! e"FSp! F7AW! "7GS! e"`"p )! "7WF! G7Q"!

- ' eFGWp)! "7#G! G7c"! N(@,"' "7WG! G7cS! e"S` ! F7FS! G7QG!

. ' N@--' F7G!̀ G7Q#! N@B(X' F7S"! G7QQ! e"QSp0! F7QW! "7"W!

A' eG#Wp! F7S"! "7G"! N@?A"' "7SW! G7` !̀ eGQF0! #7"S! "7GA!

B' N@?+X' F7Fc! G7cW! N?)(X' "7"F! G7`W! e"GW0! #7# !̀ "7GS!

(@' N@B(X' F7S"! G7QQ! eFWS! F7Gc! G7Qc! e"WG! "7`` ! "7"A!

!! ?@@BC5E%"3#' ?@((CG' ?@((CH'

G>5"7"T3' :U32&'
DIQb'
V_:W'

DI_: Qb_6' :U32&'
DIQb'
V_:W'

DI_: Qb_6' :U32&'
DIQb'
V_:W'

DI_: Qb_6'

( ' N@--' F7G!̀ G7Q#! N??AX"' "7Gc! G7cS! eGWQ)0! "7#W! G7WG!

?' N@?+X' F7Fc! G7cW! N@)(X' F7FQ! G7`W! e"#" )! "7SG! G7cS!

) ' N@??X"' "7FQ! G7`#! N(@,"' "7WG! G7cS! N@?A"' "7SW! G7` !̀

+' e"Q`p! "7WF! G7`F! eFS !̀ "7SG! G7Ac! N?,( "' F7F#! G7c"!

, ' N()? =' F7"#! G7cA! e"A#)! "7AF! G7AW! N@)(X' F7FQ! G7`W!

- ' eF"W! F7`"! G7`W! e"#A)! "7A#! G7W`! e"F"p )! "7AG! "7"Q!

. ' eFW"p0! G7QQ! G7AS! e"FGp! F7AW! G7QA! eFFS! F7FA! G7c!̀

A' e"`Sp0! F7GQ! G7WQ! N?,( "' F7F#! G7c"! N??AX"' "7Gc! G7cS!

B' N(+BX' F7Gc! "7F#! e"QG)! "7AA! G7c#! e"c` ! "7Wc! G7cG!
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+%B%! %4&.(9,B%&! .*! -,! 3,4-,! #"7! *%! &.! ],*! .*+%*3(,0%! +%((.-,+)%*.&! 0)(.+3,&! 0.! .&3.! +%*! .-!
(.*0)B).*3%7!'.(%!&)!+%*!,-/5*%!0.!-%&!',(OB.3(%&!0.-!(.*0)B).*3%7!.*+%*3(O*0%*%&!+%*!+%((.-,+)%*.&!
'%&)3)9,&!(.&'.+3%!,!',(OB.3(%&!0.!--.*,0%!0.!/(,*%7!'.&%!.&'.+61)+%!C!'.&%!0.!B)-!&.B)--,&7!C!3,B4)\*!
+%*!-,!-%*/)350!0.!-,!.&')/,7!'.(%!*./,3)9,&!(.&'.+3%!,-!*:B.(%!0.!/(,*%&!'%(!.&')/,!C!/(,*%&!'%(!B.3(%!
+5,0(,0%=!d)*! .B4,(/%7! *%!&.! ],*! .*+%*3(,0%!+%((.-,+)%*.&!+%*! -%&! ',(OB.3(%&! .&350),0%&!C! .-! (,3)%!
.*3(.! 3).B'%! 0.! .-%*/,+)2*! 0.-! 3,--%! '()*+)',-! C! .-! 0. ! .*+,E,0%! 0.! -,&! '-,*3,&! 4,M%! +%*0)+)%*.&! H5.!
&)B5-,*!-,&!+%*0)+)%*.&!0.!&).B4(,!'()B,9.(,-!4,M%!-,3)350.&!B.0)3.((O*.,&!;3,4-,!#"<7!'.(%!&)!',(,!'.&%!
.&'.+61)+%! 0.! -,&! B.0),&! 0.-! B)&B%! .*! .-! B%0.-%! JKKL! .*! -%&! +5,3(%! ,B4).*3.&! +%B4)*,*0%!
3(,3,B).*3%&!0.!9.(*,-)D,+)2*!C!-%*/)350!0.!1%3%'.()%0%=!

!

 
DI_: Qb_6' DIQb'V_:W' DIQb'V/<<YW'

N23="0"234>'
[G7GFQS! [G7GQG`! [G7"FF!
G7W`WQp! G7F"#p! G7GQ#Wp!

G25>'25E27UR"7>'
G7FAc"! G7"S""! G7FF#A!
!uG7GG"! G7GAFFp! G7GG"Q!

G25>'=2'0"K'
520"KK&5'

G7F"SQ! G7"GSS! G7"FGQ!
G7GGFQ! G7"A"Wp! G7GQWcp!

P%&3>5Q0?'
[G7"``` ! [G7GS##! [G7G`QW!
G7GGQ"! G7AA#p! G7F"``p!

P%&3>5QI5E"#&'
[G7"A""! G7"! G7GW"Q!
!uG7GG"! G7FG#Wp! G7#QWFp!

:>3#"4$='25E"#&'
G7FWAF! G7GQFW! G7"QAS!
!uG7GG"! G7FG#Wp! G7GGWQ!

p!l(,0%!&.!&)/*)1)+,+)2*!&5'.()%(!,!G7GA=!
9&1K&' )( *!R,4-,!H5.!B5.&3(,!-,&!+%((.-,+)%*.&!0.-! (,3)%! .*3(.! .-!3).B'%!3\(B)+%!0.! .-%*/,+)2*!0.-!3,--%! '()*+)',-!C! .-! .*+,E,0%!3,*3%! .*! .-!
B%0.-%!0%*0.!&.!53)-)D,(%*!-%&!3).B'%!3\(B)+%&!0.!.-%*/,+)2*!0.-!3,--%!.*!+%*0)+)%*.&!0.!1%3%'.()%0%!-,(/%!C!-%&!0.!.*+,E,0%!4,M%!1%3%'.()%0%!
+%(3%!+%*!3(,3,B).*3%&!0.!9.(*,-)D,+)2*7!.&3.!.*!+%*0)+)%*.&!0.!9.(*,-)D,+)2*!C!1%3%'.()%0%!-,(/%!C!4,M%!.-!B%0.-%!JKKL!.*!-%&!+5,3(%!.*&,C%&!
+%B4)*,*0%!1%3%'.()%0%!C!9.(*,-)D,+)2*!1(.*3.!,!-,!B.0),!.*!-%&!B%0.-%&!JKKL!0.-!(.*0)B).*3%!C!0.!-%&!',(OB.3(%&!0.!.&3.=!I-!9,-%(!&5'.()%(!
B5.&3(,!.-!9,-%(!0.!-,!+%((.-,+)2*!0.!>.,(&%*!%43.*)0,!C!.-!)*1.()%(!&5!/(,0%!0.!&)/*)1)+,+)2*=!

! $
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! "AQ!

F-! P64*&4678)
!

$,&! +%*0)+)%*.&! ],4)35,-.&! 0.! -,&! &).B4(,&! 0.! +,B'%! 0.! -,! +.4,0,! .*! N,&3)--,! C! $.2*! &%*!
B,C%()3,(),B.*3.! &).B4(,&! 0. !%3%E%7! .*! -,&! H5.! -,! &).B4(,! 0.! -,! +.4,0,! &.! )*)+),! ,! ',(3)(! 0.! d,*3,!
R.(.&,! ;"A! 0.! %+354(.<! .*! -,&! D%*,&! BO&! 1(6,&! C! .*! .-! B.&! 0.! *%9).B4(.! .*! -,&! BO&! +O-)0,&! ],&3,!
B.0),0%&!0.!0)+).B4(.=! I*! .&3.!3)'%!0.!&).B4(,! -,&!+%*0)+)%*.&! ,B4).*3,-.&! '(%05+.*!5*,!+%B'-.3,!
&,35(,+)2*! 0.! -,! (.&'5.&3,! ,! 9.(*,-)D,+)2*=! $%&! 1%3%'.()%0%&! )*)+),-B.*3.! &%*! 0.+(.+).*3.&! ],&3,! .-!
&%-&3)+)%!0.!)*9).(*%!C!'(%/(.&)9,B.*3.!+(.+).*3.&!,!B.0)0,!H5.!'(%/(.&,!.-!)*9).(*%=!!

N5,*0%!-%&!,/()+5-3%(.&7!'%(!0)9.(&%&!B%3)9%&7!*%!'5.0.*!&.B4(,(!.*!-,&!1.+],&!,*3.()%(B.*3.!
+)3,0,&7!.*!5*!'.H5.E%!'%(+.*3,M.!0.!&5'.(1)+).!&.!&).B4(,!+.4,0,7!],4)35,-B.*3.!.*3(.!B.0),0%&!0.!
.*.(%!C!1)*,-.&!0.!1.4(.(%=!I*!.&3.!3)'%!0.!&).B4(,7!-%&!,/()+5-3%(.&!*%!53)-)D,*!9,().0,0.&!0.!)*9).(*%7!
&)*%!H5.!&.!0.+,*3,*! '%(!9,().0,0.&!0.! '()B,9.(,7!H5.!*%!3).*.*!(.H5.()B).*3%&!0.!9.(*,-)D,+)2*=!I*!
N,&3)--,! C! $.2*7! '%(! -,! .8'.().*+),! ,+5B5-,0,! 0.! ,E%&! 0.! &).B4(,&! 0.! 3%0%! 3)'%! 0.! (.&'5.&3,! .*!
'()B,9.(,7! '%0.B%&!B.*+)%*,(!H5.! -,&!9,().0,0.&!0.! )*9).(*%!,+5B5-,*!&51)+).*3.!1(6%! ',(,!1-%(.+.(7!
&).B'(.!H5.!*%!&.!&5'.(.!-,&!1.+],&!0.!1)*,-.&!0.!1.4(.(%=!!

N5,*0%! &.! &5'.(,! .&3,! 1.+],7! -,&! 9,().0,0.&! +%*! B,C%(.&! (.H5.()B).*3%&! 0.! 9.(*,-)D,+)2*!
'5.0.*! *%! --./,(! ,! 1-%(.+.(! ,*3.&! 0.-! 9.(,*%7! B,*3.*)\*0%&.! .*! .&3,0%! 9./.3,3)9%=! I*! .&3.! 3)'%! 0.!
&).B4(,&7! ,5*H5.! --./5.*! ,! 1-%(.+.(7! .&3,! *%! &.! '(%05+.! &)*! 5*! +).(3%! (.3(,&%7! -%! H5.! %4&.(9,B%&! ,-!
0.3.+3,(&.! -%&!VR$! 0.! 1-%(,+)2*! .*! .-! /.*! 0.! 9.(*,-)D,+)2*! !"# $%'! 4,M%! &).B4(,! '()B,9.(,-!
;FGGQ@&'()*/<=!J0.BO&7!4,M%!.&3,&!+)(+5*&3,*+),&7!-%&!.1.+3%&!0.3.+3,0%&!.*!-%&!/.*.&!/0123!;s),! .3! ,-7!
FGGQ<!C!+,-. !;N5.&3,[K,(+%&!.3!,-7!FGG`,<!&.!+%*&.(9,*=!

$%&! ,B4).*3.&! 0.! .&3.! .&350)%! 15.(%*! ,-3,B.*3.! (.'(.&.*3,3)9%&! 0.! -,&! +%*0)+)%*.&!
B.0)3.((O*.,&7!0%*0.! .-!1)*,-!0.-!+)+-%!0.-!+5-3)9%!&.!+,(,+3.()D,! '%(!5*!15.(3.!0\1)+)3! ]60()+%! ;N5.&3,[
K,(+%&!FGG`v<!'%(!-%!H5.!-,!*.+.&)0,0!0.!H5.!-,!+%&.+],!&.!,0.-,*3.!',(,!+%*&./5)(!,0,'3,(!-,!1,&.!0.!
--.*,0%!0.!/(,*%!,!-,!0)&'%*)4)-)0,0!0.!,/5,!'%(!',(3.!0.-!+5-3)9%!.&!+(5+),-=!I*!.&3.!&.*3)0%7!+)*+%!0.!-%&!
&.)&! ,B4).*3.&! )*+-5)0%&! .*! .&3.! .&350)%! 359).(%*! 5*,! &.H56,! 3.(B)*,-! .83(.B,7! B).*3(,&! H5.! .-!
,B4).*3.!FGG`7!,!'.&,(!0.!--.9,(&.!,!+,4%!.*!-,!B)&B,!-%+,-)0,0!H5.!-,!B,C%(6,!0.!.--%&7!&.!+,(,+3.()D2!
'%(!3%0%!-%!+%*3(,()%=!>%(!3,*3%7!.*!.&3.!,B4).*3.!&.!'5.0.*!+%*3(,&3,(!-%&!.1.+3%&!0.!-%&!0)&3)*3%&!VR$!
0.3.+3,0%&! 1(.*3.! ,-! (.&3%! 0%*0.! -,! &.H56,! 3.(B)*,-! 15.! .83(.B,=! _.*3(%! 0.! -%&! .*&,C%&! +%*! .&3(\&!
]60()+%! ]54%! 9,(),4)-)0,0! .*! +5,*3%! ,-! B%B.*3%! .! )*3.*&)0,0! 0.! .&3.=7! C,! H5.7! '%(! .M.B'-%7! -%&!
,B4).*3.&!FG""@>!C!FG""@P7!(.,-)D,0%&!.*!-,!B)&B,!+,B',E,!'.(%!0)&3)*3,&!-%+,-)0,0.&7!359).(%*!B,C%(!
0)&'%*)4)-)0,0!0.!,/5,!05(,*3.!-%&!'()B.(%&!B.&.&!0.-!+)+-%7!9).*0%!(.&'5.&3,&!',(.+)0,&!.*!-%&!B%0.-%&!
JKKL!0.! ,-/5*%&!0.! -%&! ',(OB.3(%&!0.-! (.*0)B).*3%!0.1)*)0%&!.*! .&.! '.()%0%=!K).*3(,&!H5.!FGGW!&.!
+,(,+3.()D2! '%(! 5*,! 15.(3.! &.H56,! .*! 3%0,! -,! +,B',E,=! d.! 0)&3)*/5.! 3,B4)\*! +-,(,B.*3.! .-! ,B4).*3.!
FGGQ@&'()*/! .-!+5,-!&.!--.92!,!+,4%!4,M%!&).B4(,! '()B,9.(,-7!C!+%*&.+5.*3.B.*3.!4,M%!+%*0)+)%*.&!0.!
1%3%'.()%0%!BO&!-,(/%7!+%*05M%!,!5*,!(.05++)2*!0.!-,!05(,+)2*!0.-!+)+-%=!!

!



!"#$%&'()*&"+%()

! "WG!

#"=$>3$50.2(,?)+3+$+,($50&/-0($:,&@/)50$+,($-,&+).),&/0$A$*<$)&/,-355)6&$50&$,($3.1),&/,$

!

I -!(.*0)B).*3%!.&!5*!+,(O+3.(!'%-)/\*)+%!,1.+3,0%!'%(!B5+]%&!/.*.&!C!H5.!,!&5!9.D!.&3%&!.&3O*!
15.(3.B.*3.! )*1-5.*+),0%&! '%(! .-! ,B4).*3.7! 0.! B,*.(,! H5.7!4,M%! .-! .1.+3%! 0.! 0)1.(.*3.&! 1,+3%(.&!
,/(%+-)BO3)+%&!5*,!B)&B,!-6*.,!%!9,().0,0!'5.0.!9,(),(!.*%(B.B.*3.!&5!(.*0)B).*3%!;l,(+6,!0.-!K%(,-!
.3!,-7!FGGFw!o%-3,&!.3!,-=!FGGFw!d-,1.(7!FGG#<=!>%(!.&3.!B%3)9%7!.*!+5,*3%!,-!(.*0)B).*3%7!*%!&.!.*+%*3(2!
*)*/:*! VR$! H5.! .8'-)+,(,! 5*! .-.9,0%! '%(+.*3,M.! 0.! .8'-)+,+)2*! 0.! -,! 9,(),*D,! /.*\3)+,! C! ,! &5! 9.D! &.!
(.')3).(,! .*! 3%0%&! -%&! .*&,C%&=!JB4,&!9,().0,0.&7! ,! '.&,(!0.!&.(! /.*\3)+,B.*3.!B5C!0)1.(.*3.&7! ],*!
&)0%! 53)-)D,0,&! +%B.(+),-B.*3.! .*! N,&3)--,! C!$.2*7! C! '(.&.*3,*! 5*! ,0.+5,0%! *)9.-! 0.! ,0,'3,+)2*! ,!
*5.&3(,&! +%*0)+)%*.&! 0.! +5-3)9%=! I*! .&3.! &.*3)0%7! 0.4.B%&! 0.&3,+,(! H5.! .*! -%&! ,*O-)&)&! 0.! 9,(),*D,!
B5-3),B4).*3,-.&7! -%&! '(%')%&! ,B4).*3.&! &%*! -%&! H5.! B,C%(! '%(+.*3,M.! 0.! .8'-)+,+)2*! 0.! -,! 9,(),*D,!
'%&..* !;`Q7A"r<7!0.M,*0%! .*!&./5*0%! '-,*%!3,*3%! .-!1,+3%(! /.*%36')+%! ;F7AFr<!+%B%! ,! -,! )*3.(,++)2*!
l8I7! -,! +5,-! 359%! -)/.(,B.*3.! B,C%(! '%(+.*3,M.! 0.! .8'-)+,+)2*! 0.! -,! 9,(),*D,! 0.-! B%0.-%! .*! -%&!
,B4).*3.&!.&350),0%&!;#7`cr<7!&)*!%-9)0,(*%&!H5.!.-!'(%')%!,D,(!359%!5*,!(.'(.&.*3,+)2*!&)B)-,(!,!.&3.!
B)&B%!C!-)/.(,B.*3.!&5'.()%(!,-!1,+3%(!/.*\3)+%!;#7ccr<=!!

J! '.&,(! 0.! .--%7! 0)&3)*3%&! VR$! &.! ],*! 0.3.+3,0%! ',(,! .-! (.*0)B).*3%7! 0.&3,+,*0%! -%&! VR$!
0.3.+3,0%&!.*!-,!(./)2*!0.! /01237!.-!/.*!0.! 9.(*,-)D,+)2*!!"# $%'!C!0.!'(.+%+)0,0!'.(!&\! +,-. 7!,5*H5.!
%3(%&!VR$!B.*%(.&!15.(%*!3,B4)\*!0.3.+3,0%&!+%B%!3(,3,(.B%&!,!+%*3)*5,+)2*=!

I-!,-.-%!/0123!+%((.&'%*0.!,!B53,+)%*.&!.*!5*%!0.!-%&!/.*.&(9: $&;(3<=/,2,7!%>&;3<&!;s),!.3!,-7!
FGGQ<7!C!+,5&,7!,0.BO&!0.!&.B).*,*)&B%7!.*%(B.&!+,B4)%&!'-.)%3(2')+%&!.*!.-!+5-3)9%!;?(,*+q%h),q!C!
$5*0H9)&37! FG"Fw! d,9)--.! .3! ,-7! FG"F<=! R59%! -%&! B,C%(.&! .1.+3%&! .*! .-! (.*0)B).*3%! C! %3(%&! ',(OB.3(%&!
)*+-5)0%&! .*! .&3.! .&350)%=!$,! '(.&.*+),!0.! \&3.! .*! -,! '%4-,+)2*! --./2! ,!+,5&,(!0)1.(.*+),&!0.! ],&3,!#A!
/mBF! .*! .-! , B4).*3.! FGG`7! 0%*0.! '%(! -,&! +%*0)+)%*.&! ,/(%,B4).*3,-.&! &.! %4359).(%*! -%&! B,C%(.&!
(.*0)B).*3%&! 0.-! .&350)%7! .*! 0%*0.! Y,(4,((%&,! %4359%! (.*0)B).*3%&! 0.! """c! /mBF! B).*3(,&! H5.!
Z.9,0,7! ',(.*3,-! '%(3,0%(!0.-!,-.-%! /01237!&5&!(.*0)B).*3%&!*%!--./,(%*!,!-%&!QGG!/mBF=!K).*3(,&!H5.!
.*! .-! (.&3%! 0.! ,B4).*3.&! &5&! .1.+3%&! 15.(%*! 9,(),0%&7! ,5*H5.! \&3.! &).B'(.! .*! 0.3()B.*3%! 0.-!
(.*0)B).*3%!.!)*+-5&%7!--./,*0%!,!*%!&.(!&)/*)1)+,3)9%!.*!5*%!0.!-%&!,B4).*3.&=!!

I-! &)/5).*3.! B,C%(! VR$! 0.! (.*0)B).*3%! +%((.&'%*0)2! ,-! /.*! 0.! 9.(*,-)D,+)2*!!"# $%'7! f@c7! .-!
+5,-! 3,B4)\*! 15.! 0.3.+3,0%! .*! 3%0%&! -%&! ,B4).*3.&! ,! .8+.'+)2*! 0.! FG""@>7! .8)&3).*0%! 5*,! 15.(3.!
)*3.(,++)2*! 0.! .&3.! VR$! +%*! -%&! ,B4).*3.&! .&350),0%&=! N5()%&,B.*3.7! 0.4.B%&! 0.&3,+,(7! H5.! -%&!
B,C%(.&!.1.+3%&!0.!.&3.!+%((.&'%*0.*!'(.+)&,B.*3.!,-!%3(%!.*&,C%!(.,-)D,0%!.*!.&3,!+,B',E,7!FG""@P7!
0%*0.!!"# $%'!*%! 15.! &)/*)1)+,3)9%! ',(,! 1-%(,+)2*=! Y,M%! .&3,&! +)(+5*&3,*+),&! -%&! ,-.-%&! )*9.(*,-.&! ',(,!
.&3.!/.*! '(%+.0.*3.&!0.!Y,(4,((%&,7!H5.!+%*1).(.*!,!-,&! '-,*3,&!-,!*.+.&)0,0!0.!9.(*,-)D,(7!15.(%*!-%&!
H5.!'(%05M.(%*!0)1.(.*+),&!0.!],&3,!FG!/mBF!;-,! '(.&.*+),!%!*%!0.-!,-.-%!/0123!+,5&,4,!0)1.(.*+),&!0.!
5*%&! FA! /mBF! .*! .&3.! B)&B%! ,B4).*3.<7! +5,*0%! .*! .&3.! ,B4).*3.! -%&! (.*0)B).*3%&! %&+)-,(%*! .*3(.!
S`c7A!/mBF!C!cS#7`!/mBF7!B).*3(,&!H5.!',(,!.-!(.& 3%!0.!-%&!,B4).*3.&!15.(%*!-%&!,-.-%&!'(%+.0.*3.&!0.!
Z.9,0,! -%&! H5.! '(%9%+,(%*! 5*! )*+(.B.*3%! .*! .-! (.*0)B).*3%! 0.! .*3(.! 5*%&! S! C! `! /mBF7! '%(! 3,*3%!
0)1.(.*+),&! B5C! )*1.()%(.&! ,! -,&! %4&.(9,0,&! '%(! ',(3.! 0.! -%&! ,-.-%&! 0.! Y,(4,((%&,! .*! FG""@P=! I*! -%&!
,B4).*3.& !0%*0.!-%&!,-.-%&!0.!Z.9,0,!,'%(3,(%*!5*!)*+(.B.*3%!.*!.-!(.*0)B).*3%7!15.(%*!-%&!,-.-%&!0.!
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! "W"!

Y,(4,((%&,! ',(,! !"# [%'! -%&! H5.! '(%9%+,(%*! 5*! (.3(,&%! .*! -,! 1.+],! 0.! .&')/,0%=! >%(! 3,*3%7! .*! .&3,!
%+,&)2*!-%!.1.+3%&!'(%9%+,0%&!'%(!!"# $%'!.*!(.*0)B).*3%7!'%0(6,*!&.(!0.4)0%&!,!%3(%&!',(OB.3(%&!*%!
B.0)0%&!.*!-,!'%4-,+)2*!+%B%!&%*!.-!*:B.(%!0.!])M5.-%&7!0.!B,*.(,!H5.!],4(6,!H5.!'(%15*0)D,(!.*!.--%!
,4,(+,*0%!BO&!',(OB.3(%&!',(,!(.,-B.*3.!9.(!-%&!.1.+3%&!0.!!"# $%'=!!

J0.BO&7! ].B%&!0.! 3.*.(! .*! +5.*3,! 3,B4)\*! 0%&!+%&,&g! -,!'()B.(,! 0.! .--,&7! -,! '(%8)B)0,0!0.!
.&3.!,!5*%!0.!-%&!0%&!/.*.&!0.!3%-.(,*+),!,!1()%!?@$%'!;Jq,(! .3!,-7!FGGQw!e)DD,!.3!,-7!FG""<!C7!&./5*0%7!-,!
0)9.(&)0,0!,-\-)+,!0.*3(%!0.!-%&!,-.-%&!)*9.(*,-.&!',(,!!"# $%'=!I*!+5,*3%!,!.&3%!:-3)B%7!&.!],*!0.&+()3%!
0)9.(&%&!,-.-%&! 0.!!"# $%'! ;X.BB)*/! .3! ,-7! FGGQ<7! 0.!B,*.(,! H5.! &.! 9.! B%0)1)+,0%! .-! /(,0%! 0.! 1()%!
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/.*%3)'%! )*9.(*,- 7!)/5,-O*0%&.! -%&! .1.+3%&! 0.! .&3.! /.*! .*3(.! -,&! -6*.,&! )*9.(*,-.&! C! -,&! H5.! .8'(.&,*!
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.8)&3).*0%!5*,!&.+5.*+),!3.B'%(,-!0.!,+3)9,+)2*!0.!-%&!B)&B%&=!_.!B,*.(,!H5.!-%&!.1.+3%&!0.!
+,-. ! *%! 15.(%*! 0.3.+3,0%&! .*! -,! 1,&.! 0.&0.! *,&+.*+),! ],&3,! .*+,E,0%7! ,5*H5.! ,! ',(3)(! 0.-!
.*+,E,0%! .&3.! 15.! &)/*)1)+,3)9%! .*! 3%0,&! -,&! 0.BO&! 1,&.&7! 0.3.+3O*0%&.! )*3.(,++)%*.&!
)B'%(3,*3.&! +%*! .&3.! /.*! .*! 3%0,&! .--,&7! '%(! -%! H5.! .&3.! .&3O! '%3.*+),*0%! .&3,&! 1,&.&!
,+.-.(O*0%-,&7!+%*! /(,*0.&! .1.+3%&! &%4(.! %3(%&! /.*.&! 0.! 1-%(,+)2*=! >%(! &5! ',(3.7!))* $%&!15.!
&)/*)1)+,3)9%!.*!3%0,&!-,&!1,&.&! ,! .8+.'+)2*!0.! -,!1,&.!0.! .-%*/,+)2*!0.-!3,--%!4,M%!1%3%'.()%0%!
+%(3%=!J5*H5.!',(,!.-!(,3)%!.*3(.!.&3,!1,&.!C!-,!1,&.!0.&0.!*,&+.*+),!],&3,!.*+,E,0%!))* $%&!15.!
5*%!0.!-%&!'()*+)',-.&!VR$!0.3.+3,0%&7!-%!H5.!)*0)+,!H5.!\&3.!M5./,!5*!','.-!+(5+),-!.*!.-!,M5&3.!
.*3(.!,B4,&!1,&.&=!!
!

+*! U*,! ,-3,! ].(.0,4)-)0,0!15.!0.3.+3,0,! ',(,! .-! ( ,3)%! .*3(.! -,&!1,&.&!0.! .-%*/,+)2*!0.-!3,--%!C! -,!
.-%*/,+)2*!0.-!3,--%!'()*+)',-7!dIms7!)*+-5&%!&5'.()%(!,!+,0,!5*,!0.!-,&!1,&.&!'%(!&.',(,0%=!d.!],!
.*+%*3(,0%!3,B4)\*!5*!B,C%(!'.&%!0.-!1,+3%(!/.*%36')+%!H5.!0.!-,!)*3.(,++)2*!l8I!H5.!.*!.&3,&!
1,&.&!0.! '(. [.&')/,0%! '%(!&.',(,0%7!,! '.&,(!H5.! -,&!+%*0)+)%*.&!0.! -%&!,B4).*3.&! '(%'5.&3%&!
.(,*! 3%3,-B.*3.!%'5.&3,&=! !X,4)\*0%&.! .*+%*3(,0%!5*,! +).(3,! (.-,+)2*! 0.! .&3.! 1(.*3.! ,! '.&%!
.&'.+61)+%!C!5*,!)*1-5.*+),!0.!))* $%&!.*!\-7!4,M%!+%*0)+)%*.&!0.!06,!+%(3%!.&'.+),-B.*3.=!

!

,* ! I-!(.*0)B).*3%!.&3O!,-3,B.*3.!)*1-5.*+),0%!'%(!.-!,B4).*3.=!$%&!(.&5-3,0%&!%43.*)0%&!+%*!.&3,!
'%4-,+)2*! 0.M,*! +-,(,B.*3.! 0.! B,*)1).&3%! .&3%7! 0.! B,*.(,! H5.! -,! B,C%(! +%*3()45+)2*! .*! -,!
9,(),*D,!15.! '%(! ',(3.!0.! -%&! '(%')%&! ,B4).*3.&7!+%*! '.&%!B5+]%!B.*%(! ',(,!3,*3%! .-!1,+3%(!
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/.*%36')+%!+%B%!-,!)*3.(,++)2*!0.!.&3.!'%(!.-!,B4).*3.!;VR$8I<=!I*!.&3.!&.*3)0%7!-%&!',(OB.3(%&!
.&350),0%&! +%*! B,C%(! +%B'%*.*3.! /.*\3)+%! 15.(%*! .-! '.&%! 0.! B)-! &.B)--,&! C! -%&! ',(OB.3(%&!
(.-,+)%*,0%&!+%*!-,!.&')/,7!3,*3%!/(,*%&!'%(!.&')/,!+%B%!-,!-%*/)350!0.!.&3,7!/5,(0,*0%!.&3%&!
5*,! ,-3,! +%((.-,+)2*! .*3(.! .--%&=! J0.BO&7! -,! )*3.(,++)2*! .*3(.! -%&! 0)&3)*3%&! VR$! 0.3.+3,0%&!
.&359%! 3,B4)\*! 15.(3.B.*3.! )*1-5.*+),0,! '%(! .-! ,B4).*3.7! &).*0%! &)/*)1)+,3)9,&! 0)&3)*3,&!
)*3.(,++)%*.&!VR$8VR$!',(,!(.*0)B).*3%!C!&5&!',(OB.3(%&!.*!15*+)2*!0.-!,B4).*3.!.&350),0%=!

-*! Y,M%! +%*0)+)%*.&! +%*3(%-,0,&! 0.! 9.(*,-)D,+)2*! C! 1%3%'.()%0%7! .-! ,-.-%!/0123! *%! --./2! ,! &.(!
&)/*)1)+,3)9%! ',(,! *)*/5*%! 0.! -%&! +,(,+3.(.&! 0.! '(.[.&')/,0%! .&350),0%&! .*! -,! '%4-,+)2*7! *)!
&)H5).(,! ', (,! .-! 3).B'% !0.! .&')/,0% 7!,! '.&,(! 0.!H5.! ],!&)0%!0.&+()3%!H5.! .&3.!+,5&,! /(,*0.&!
0)1.(.*+),&! .*! 1.+],! 0.! .&')/,0%7! +%B%! &)! %+5(()2! .*! -%&! .*&,C%&! 0.! +,B'%! +%*! -,! B)&B,!
'%4-,+)2*=!
!

.* ! I-! ,-.-%!/0123! 359%! 5*,! 15.(3.! (.'.(+5&)2*! .*! -%! H5.! (.&'.+3,! ,-! (.*0)B).*3%! C!3,--,! 0.! -,&!
'-,*3,& !0.!-,&!-6*.,&!0.!-,!'%4-,+)2*!Z8Y8Y7!9)\*0%&.!3,B4)\*!)*9%-5+(,0%!.*!-,!/(,*!B,C%(6,!0.!
)*3.(,++)%*.&!VR$8VR$=!I&3.!359%!,0.BO&!5*,!15.(3.!)*3.(,++)2*!+%*!.-! ,B4).*3.=!J0.BO&7!.*!
.&3.! +,&%! &6! '(%9%+2! /(,*0.&! 0)1.(.*+),&! .*! -,! 1.+],!0.! .&')/,0%! .*! -%&! .*&,C%&! 0.! +,B'%7!
(.3(,&,*0%! .-! ,-.-%!/0123! *%3,4-.B.*3.! -,! 1.+],! 0.! .&')/,0% =! I*! .&3%&! ,B4).*3.&! 359%! 5*,!
(.'.(+5&)2*! +-,(,B.*3.! *./,3)9,7! '(%4,4-.B.*3.! 0.4)0,! ,-! (.3(,&%! 0.! .&')/,0% ! H5.! .&3.!
'(%9%+,7!C7!'%(!+%*&)/5).*3.7!B,C%(!.8'%&)+)2*!,!-,!&.H56,!3.(B)*,-!H5.!&51().(%*!-,&!-6*.,&!.*!
.&3.! .&350)%=! _.! B,*.(,! H5.! 4,M%! -,&! +%*0)+)%*.&! 0.! .&3.! .&350)%!/0123! '(%9%+,! B.*%(.&!
(.*0)B).*3%&7!'.&%!0.!B)-!&.B)--,&!C!'.&%!.&'.+61)+%7!'.(%!)*+(.B.*3,!.-!*:B.(%!0.!/(,*%&!'%(!
.&')/,= !

A*! _%&! VR$! .&3,4-.&! ],*! &)0%! 0.3.+3,0%&! .*! -,! '%4-,+)2*! Z8Y8Y! ',(,! --.*,0%! 0.! /(,*%! *%!
(.-,+)%*,0%&!+%*!-,!1.+],!0.!.&')/,0%=!U*%!0.!.--%&!.*!.-!/(5'%!0.!-)/,B).*3%!"X7!+5C%&!,-.-%&!
'(%+.0.*3.&!0.!Y,(4,((%&,!)*+(.B.*3,*!.&3%&!',(OB.3(%&7!'.(%!-%&!0.!Z.9,0,!)*+(.B.*3,4,*!
.-!*:B.(%!0.!/(,*%&!'%(!B.3(%!+5,0(,0%=!I-!%3(%!&.!&)3:,!.*!.-!/(5'%!AX7!.*!-,!(./)2*!0%*0.!&.!
],!0.&+()3%!H5.!&.!.*+5.*3(,!.-!/.*!0.!(.&)&3.*+),!,!1()%!?@$%&7!&).*0%!.*!.&3.!+,&%!-%&!,-.-%&!0.!
Z.9,0,! -%&! H5.! )*+(.B.*3,*! 3,*3%! '.&%! 0.! B)-! &.B)--,&! +%B%! '.&%! .&'.+61)+%7! '%(! 3,*3%7!
(.&)&3.*+),!,!1()%7!,-!&.(!-%&!H5.!)*+(.B.*3,*!.&3%&!',(OB.3(%&=!VR$!.*!.&3,&!(./)%*.&!],*!&)0%!
0.&+()3%&!'%(!%3(%&!,53%(.&!.*!(./)%*.&!&)B)-,(.&! ',(,!0)&3)*3%&!+%B'%*.*3.&!0.-!(.*0)B).*3%7!
.&'.+),-B.*3.!',(,!'.&%!0.!B)-!&.B)--,&7!',( OB.3(%!+%*!BO&!15.(3.!+%B'%*.*3.!/.*\3)+%=!
!

B*! $,! )*1-5.*+),! 0.! /.*.&! (.-,+)%*,0%&! +%*! -,! 1-%(,+)2*! .*! .-! (.*0)B).*3%! ],! &)0%! B5C! ,-3,7!
0.&3,+,*0%!-,!)*1-5.*+),!0.!!"# $%'!.*!(.*0)B).*3%7!,!'.&,(!0.!H5.!&5&!.1.+3%&!.*!1-%(,+)2*!.*!
-%&!.*&,C%&!0.!+,B'%!15.(,*!.&+,&%&=!>%(!3,*3%7!-,!)*1-5.*+),!0.!!"# $%'!.*!(.*0)B).*3%!'%0(6,!
&.(!,!+%*&.+5.*+),!0.!%3(%&!1,+3%(.&7!+%B%!&5!+.(+,*6,!,-!/.*!0.!(.&)&3.*+),!,!1()%!?@$%'!BO&!H5.!
-,&!0)1.(.*+),&!.*!1.+],!0.!.&')/,0%=!

!

(@*!$,! '(.&.*+),! 0.! +,-. ! .*! -,! '%4-,+)2* !359%! 5*,! /(,*! (.- .9,*+),! 3,*3%! .*! 1-%(,+)2*7! +%B%! .*!
(.*0)B).*3%!C!&5&!',(OB.3(%&7!&).*0%!Y,(4,((%&,!H5).*!'%(3,!.-!,-.-%!0.!'(.+%+)0,0!)*3(6*&.+,=!
I&3%!(.,1)(B,! -,! )B'%(3,*+),!0.! .&3.! /.*!4,M%!+%*0)+)%*.&!K.0)3.((O*.,&! ',(,! )*+(.B.*3,(! .-!
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(.*0)B).*3%7!&,-9,*0%!-,!&.H56,!3.(B)*,-!0.-!+)+-%7!.*!4.*.1)+)%!0.!5*!+%((.+3%!--.*,0%!0.!/(,*%=!
o)\*0%&.!H5.7!.*!/.*.(,-7!4,M%!-,&!+%*0)+)%*.&!0.!.&3.!.&350)%7!-%&!,-.-%&!H5.!)*+(.B.*3,*!-%&!
',(OB.3(%&! 0.! --.*,0%! 0.! /(,*%! 3).*.*! 5*,! (.'.(+5&)2*! '%&)3)9,! .*! .-! (.*0)B).*3%7! B).*3(,&!
H5.!5*!B,C%(!*:B.(%!0.! /(,*%&! '%(! .&')/,!C! -%*/)350!0.! .&3,! (.'.(+53.*! *./,3)9,B.*3.=! I*!
.&3.!&.*3)0%!&.!+%B'%(3,*!0.!B,*.(,!&)B)-,(!,!+,-. 7!3,*3%!/0123!+%B%!))* $%'=!

!

((* !d.!],!.*+%*3(,0%!4,M%!-,&!+%*0)+)%*.&!0.!.&3.!.&350)%!5*!4.*.1)+)%!+%*!(.&'.+3%!,!))* $%&7!',(, !
.-! +5,-! .-! /.*! ,+3)9%! ],! &)0%! 4.*.1)+)%&%! 3,*3%! ',(,! '.&%! .&'.+61)+%7! '%(! 3,*3%7! 5*! +%((.+3%!
--.*,0%! 0.! /(,*%7! +%B%! ',(,! .-! 0.&,((%--%! 9./.3,3)9%7! .*! +5,*3%! ,! 5*,! B,C%(! ,-35(,! 0.! -,&!
'-,*3,&7!+5,*0%! -,!&.H56,!3.(B)*,-!0.-!+)+-%! *%!15.! .83(.B,! ;FGG`<!C!4,M%!&).B4(,! '()B,9.(,-!
+5,*0%!-,&!'-,*3,&!.&359).(%*!.8'5.&3,&!&%-,B.*3.!,!1%3%'.()%0%&!-,(/%&=!J!'.&,(!0.!H5.!.&3.!
/.*!&.!],!+%*&)0.(,0%!0.!&.*&)4)-)0,0!,!1%3%'.()%0%!+%(3%7!'%(!-%!H5.!&5!15*+)2*!'%0(6,!)(!BO&!
,--O! 0.! -,&! '()B.(,&! 1,&.&! 0.-! +)+-%! 0.-! +5-3)9%7! (.'.(+53).*0%! .*! .-! --.*,0%m+,-)0,0! 0.! /(,*%=
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! "`S !

!

9)1()0:-3E43$

!

¥! Jq,( ! R7! ?(,*+),! I7! R%*0.--)! J7! e)DD,! ?7! d3,*+,! JK7! >.++)%*)! >=!FGGQ=!K,(q.( [,&&)&3.0!
+],(,+3.()D,3)%*!%1!1(%&3!3%-.(,*+.!)*!4,(-.C!;X%(0.5B!95-/,(.!$=<=!>-,*3!Y(..0!"F`g#`" T#`W=!
!

¥! J*0(\&!?7!N%5'-,*0!l=!FG"F=!R].!/.*.3)+!4,&)&!%1!1-%h.()*/!(.&'%*&.&!3%!&.,&%*,-!+5.&=!Z,35(.!
e.9).h&!l.*.3)+& =!"#g!WFcTW#Q=!!
!

¥! J''-.C,(0!K7!i)(4C!IsK7!?.--%h.&!l=!"Q`F=!e.-,3)%*&])'&!4.3h..*!3].!05(,3)%*!%1!'],&.&!)*!3].!
'(. [,*3].&)&!-)1.!+C+-.!%1!&'()*/!4,(-.C=!J5&3=!s=!J/()+=!e.&=!##g!Q"cTQFA=!!

!

¥! J&')*,--!_=!"QW"=!R].!+%*3(%-!%1!3)--.()*/!)*!3].!4,(-.C!'-,*3=!J5&3=!s=!Y)%-=!d+)=!"SgQ"c[QFA=!

!

¥! Y,(-.C!h%(-0=!]33'gmm4,(-.Ch%(-0=%(/m%(./%*h%-1.=']'!

!

¥! Y-,33*.(!?e=!FG"`=!R,8%*%BC!%1!3].!l.*5&!X%(0.5B!,*0!Y,(-.C!; %3@/0F-(>FGH,@0<=!I*g!d3.)*!Z7!
K5.]-4,5.(!l=!;.0&<!R].!Y,(-.C!l.*%B.=!N%B'.*0)5B!%1!>-,*3!l.*%B.&= !!
!

¥! Yy(*.(!J7!i%(D5*!o7!K,-C&].9!d7!L9,*0)+!o7!l(,*.(!J=!"QQQ=!K%-.+5-,(!B,'')*/!%1!3h%!0h,(1)*/!
/.*.&!0)11.()*/!)*!3].)(!lJ!(.&'%*&.!%*!+](%B%&%B.!FX!%1!4,(-.C=!R].%(=!J''-=!l.*.3 =!QQgWcGT
WcA=!

!

¥! Yy(*.(!J7!b%(-,*0!J=s7!>-,&+]q.!s7!d+]5B,**!I7!$,h!N=Z=!"QQ#=!>-.)%3(%')+!.11.+3&!%1!/.*.&!1%(!
(.05+.0! ].)/]3! ; "IJ <! ,*0!0,C[-.*/3]! )*&.*&)3)9)3C!;)D/ <!%*!C).-0! ,*0!)3&!+%B'%*.*3&!1%(!h].,3!
/(%h*!)*!B)00-.!I5(%'.=!>-,*3=!Y(..0=!"""gFGSTF"W= Y%((x&!l7!e%B,/%&,!L7!9,*!I.5h)Mq!?7!d-,1.(!
l=! FGGQ=! l.*.3)+! 9,(),4)-)3C! )*! 3].!05(,3)%*! %1! '(.[].,0)*/! '],&.&! ,*0! (.-,3)%*&])'&! h)3]! -.,1!
,''.,(,*+.!,*0!3)--.()*/!0C*,B)+&!)*!,!4,(-.C!'%'5-,3)%*=!?).-0!N(%'&!e.&.,(+]=!""#7!QA["GS=!!

!

¥! Y%((x&[l.-%*+]!l7!d-,1.(!lJ7!N,&,&!J7!9,*!I.5h)Mq!?7!e%B,/%&,!L=!FG"G=!l.*.3)+!+%*3(%-!%1!'(.[!
].,0)* /! '],&.&!,*0!%3].(!3(,)3&!(.-,3.0!3%!0.9.-%'B.*3!)*! ,!0%54-.! ],'-%)0!4,(-.C! '%'5-,3)%*!
;%3@/0F-(>FGH,@0($=<=!?).-0!N(%'&!e.&.,(+]!""Q7!#W[Sc=!!

!

¥! Y%((x&[l.-%*+]! l7! _.*3)! K7! R]%B,&! bRY7! e%B,/%&,! L=! FG"F=! l.*.3)+! +%*3(%-! %1! '(.[].,0)*/!
'],&.&!)*!3].!d3.'3%.!8! K%(.8!4,(-.C!'%'5-,3)%*!5*0.(!0)11.(.*3!+%*0)3)%*&!%1!']%3%'.()%0!,*0!
3.B'.(,35(.=!I5']C3)+,!"`#7!#G# [#F"=!!
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! "`A !

!

¥! Y%C0!bse=!"QQW=!_.9.-%'B.*3,-!9,(),3)%*7!,0,'3,3)%*!,*0!C).-0!0.3.(B)*,3)%*!)*!&'()*/!4,(-.C=!
L*g!J=!dq)*-,(07!l=!d+%-.&7!,*0!Y=!e%&&*,/.-!;.0&<7!>(%+..0)*/&!%1!3].!o!L*3.(*,3)%*,-!^,3!N%*/(.&&!
,*0!oLL!Y,(-.C!l.*.3)+&!dCB'%&)5B=!FcWz F`#=!U*)9.(&)3C!%1!d,&q,3+].h,*7!d,&q,3%%*7!N,*,0,=!!

!

¥! Y%C0!bse7!$)!N_7!l()B.!Ne7!N,q)(!K7!>%3)')4%%-!d7!i,9..3,!$7!K.*!d7!i,B,-)!Kes7!Y,((!Je7!K%%0C!
_Y7!$,*+.!eNK7!$%/5.!ds7!e,B,*!X7!e.,!Ys=FGG#=!!N%*9.*+)%*,-!,*0!B%-.+5-,(!/.*.3)+!,*,-C&)&!
%1! 1,+3%(&! +%*3()453)*/! 3%! 9,(),3)%*! )*! 3].! 3)B)*/! %1! ].,0)*/! ,B%*/! &'()*/! 4,(-.C! ;%3@/0F-(
>FGH,@0! $=<! /.*%3C'.&! /(%h*! %9.(! ,! B)-0! h)*3.(! /(%h)*/! &.,&%*=! J5&3(,-),*! s%5(*,-! %1!
J/()+5-35(,-!e.&.,(+] =!ASg"Fcc["#G"=!

!

¥! Y()//&!_?=!"Qc`=!Y,(-.C=!N],'B,*!X,--7!$%*0%*7!W"F!'=!!

!

¥! N,B'%-)!N7!d]3,C,!K7!_,9)&!ds7!9%*!i%(11!K=!FG"F=!I8'(.&&)%*!+%*&.(9,3)%*!h)3])*!3].!+)(+,0),*!
+-%+q!%1!,!B%*%+%3g!*,35(,-!9,(),3)%*!,3!4,(-.C!>'0[X"!,11.+3&!+)(+,0),*!.8'(.&&)%*!%1!1-%h.()*/!
3)B.!/.*.&7!453!*%3!+-%+q!%(3]%-%/&=!YKN!>-,*3!Y)%-%/C=!"Fg!Qc=!!

!

¥! N,B'%-)! N7! 9%*! i%(11! K=! FG"S=! l.*.3)+! N%*3(%-! %1! e.'(%05+3)9.! _.9.-%'B.*3! )*! R.B'.(,3.!
N.(.,-&=!L*g!?%(*,(,!?7!.0=!J09,*+.&!)*!Y%3,*)+,-!e.&.,(+]7!JB&3.(0,Bg!I-&.9).(=!cFg!"#"["A`=!!

!

¥! N,&,%! KN7! L/,(35,! I7! i,(&,)! L7! $,&,! sK7! l(,+),! K>7! N,&,&! JK=!FG"",=! I8'(.&&)%*! ,*,-C&)&! %1!
9.(*,-)D,3)%*! ,*0! 0,C[-.*/3]! (.&'%*&.! /.*.&! )*! 4,(-.C! ;X%(0.5B! 95-/,(.! $=<! )*0)+,3.&! 3],3!
!"#%& !)&! ,! (.'(.&&%(!%1!))*%& !;%>?C6<!5*0.(! -%*/!0,C&=!s%5(*,-!%1! I8'.()B.*3,-!Y%3,*C=!WFg!
"Q#QT"QSQ=!!

!

¥! N,&,%!KN7!i,(&,)!L7!L/,(35,!I7!l(,+),!K>7!o.)&D!^7!N,&,&!JK=!FG""4=!J0,'3,3)%*!%1!4,(-.C!3%!B)-0!
h)*3.(&g!J!(%-.!1%(!))*%& =!YKN!>-,*3!Y)%-%/C=!""g!"WS=!!

!

¥! N,&,%!KN7!L/,(35,! I7! i,(&,)!L7!Y],3!>e7!Z%.-),!N5,0(,0%!Z7!l(,+),!K>7!$,&,!sK7!N,&,&!JK=!
FG""+=!L*3(%/(.&&)%*!%1!,*!)*3.(B.0),3.!!"#%' !,--.-.!)*!4,(-.C!;X%(0.5B!95-/,(.!$=<!-.,0&!3%!
(.05+.0!9.(*,-)D,3)%*! (.H5)(.B.*3!h)3]%53! ,11.+3)*/! 1(..D)*/! 3%-.(,*+.=!K%-!Y(..0)*/=!F`g!
ScA=!

!
¥! N,&,&!JK7!L/,(35,! I7!o,--\&!K>7!K%-)*, [N,*%!s$=! "QQ`=!l.*.3)+!0)9.(&)3C!%1!4,(-.C!+5-3)9,(&!

/(%h*! )*! d',)*7! .&3)B,3.0! 4C! e?$>7! &)B)-,()3C! ,*0! +%,*+.&3(C! +%.11)+).*3&=! >-,*3! Y(..0)*/=!
""cg!SFQ[S#A=!!

!
¥! N,&,&!JK7!f,]),%5)!d7!N)50,0!?s7!K%-)*,[N,*%!s$7!i,(&,)!L7!K.&D,(%&!i7!$,&,!sK7!l(,+),!K>7!

X,C.&! >K7! L/,(35,! I7! dD{+q&! >=! FGG`=! o(* [X"! ,*0! o(* [XF! ,--.-)+! 0)9.(&)3C! )*! 4,(-.C! B,C!
.8'-,)*! &'.+)1)+! ,0,'3,3)%*! 3%! 3].! K.0)3.((,*.,*! .*9)(%*B.*3&=! L*g! N.(.,-! &+).*+.! ,*0!
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! "`W!

3.+]*%-%/C!1%(!1..0)*/!3.*!4)--)%*!'.%'-.g!l.*%B)+&!.(,!,*0!4.C%*0=!I0&g!s=$=!K%-)*,!N,*%7!
>=! N]()&3%57! J=! l(,*.(7! i=! X,BB.(7! Z=! s%59.7! Y=! i.--.(7! s=K=! $,&,7! b=! >%h.--7! N=! e%C%7! >=!
d].h(C7!J=K=!d3,*+,=!P,(,/%D,7!NLXIJKmLeRJ=!^'3)%*&!K\0)3.((,*\.**.&7!d.().! J7!Z%=! `"7!
''="GA["GQ=!!

!
¥! N,&,&!JK7!_M.B.-!J7!N)50,0!?s7!f,]),%5)!d7!>%*+.!$s7!N%*3(.(,&[K%(.)(,!Y7!l(,+ ),!K>7!$,&,!

sK7! L/,(35,! I=! FG""=!%>?C'!;!@1%6<! 0()9.&! -,3)350)*,-! ,0,'3,3)%*! )*! d',*)&]! 4,(-.C&=! R].%(!
J''-!l.*.3 =!""Fg!"FQ#["#GS=!!

!

¥! N],*0-.(!>K7!X,(0)*/!NJ=!FG"#=! ! |^9.(/(%h3]}!B53,*3&! )*!4,(-.C! ,*0!h].,3g! *.h! ,--.-.&! ,*0!
'].*%3C'.&!%1!3].!|l(..*!e.9%-53)%*}!_I$$J!/.*.=! s=!I8'=!Y%3=!WSg"WG#T"W"#=!

!!

¥! N)&35\7! $=7! N5.&3,[K,(+%&! J=7! N],%! d7!N]53)B,*)3&,q5*! f7!N%(.C! J7! I+]O9,(()! Y7!?)-)+]q)*,! R7!
l,(+), [K,()E%! Z7!e%B,/%&,! L7! X,C.&! >K=! FG""=!N%B',(,3)9.! B,'')*/! %1! 3].! ^(./%*! b%-1.!
Y,(-.C!5&)*/!0%54-.0!],'-%)0!-)*.&!0.()9.0!1(%B!1.B,-.! ,*0!B,-.! /,B.3.&= !R].%(=!J''-! l.*.3=!
"FFg"#QQ["S"G=!

!

¥! N%+q(,B!s7!R]).-!R7!d3.5.(*,/.-!Y7!d3.)*!Z7!R,50).*!d7!Y,)-.C!>N7!^}d5--)9,*!_K=!FG"F=!l.*%B.!
0C*,B)+&!.8'-,)*!3].!.9%-53)%*!%1!1-%h.()*/!3)B.!NNR!0%B,)*!/.*.!1,B)-).&!)*!3].!>%,+.,.=!>$%d!
^ZI=!cg!.SA#Gc=!!

!

¥! N%B,0(,*! s7! i)-),*! Y7! e5&&.--! s7! e,B&,C! $7! d3.)*! Z7! l,*,-! K7! d],h! >7! Y,C.(! K7! R]%B,&! b7!
K,(&],--!_7!X.0-.C!>7!R%*0.--)!J7!>.++])%*)!Z7!?(,*+),! I7! i%(D5*!o7!b,-3].(!J7!b,5/]!e=!FG"F=!
Z,35(,-! 9,(),3)%*! )*! ,! ]%B%-%/!%1!J*3)((])*5B!A+#C"K":*B:LBM!+%*3()453.0!3%!&'()*/! /(%h3]!
],4)3!,*0!.*9)(%*B.*3,-!,0,'3,3)%*!)*!+5-3)9,3.0!4,(-.C=!Z,3!l.*.3=! SS;"F<g"#`[̀QF=!

!

¥! N%B,0(,*!s7!e5&&.--!se7!Y%%3]!J7!>&h,(,C)!J7!N.++,(.--)!d7! l(,*0%!d7��!d3,*+,!JK7!>.++])%*)!Z7!
Jq,(!R7!J-[f,&&)*!J7!Y.*4.-q,+.B!J7!^5,44%5!X7!Y%(3!s7!9,*!I.5h)Mq!?J7!R]%B,&!bRY7!e%B,/%&,!
L=!FG""=!K)8.0! B%0.-! ,&&%+),3)%*! &+,*&! %1! B5-3)[.*9)(%*B.*3,-! 3(),-! 0,3,! (.9.,-! B,M%(! -%+)!
+%*3(%--)*/!C).-0! ,*0!C).-0! (.-,3.0!3(,)3&��)*!X%(0.5B!95-/,(.! )*!K.0)3.((,*.,*! .*9)(%*B.*3&=!
R].%(=!J''-=!l.*.3 =!"FFg"#W#T"#c#=!

!

¥! N54.(%!sL7!?-%(.&!?=!!FGG#=!K\3%0%&!.&3,06&3)+%&!',(,!.-!.&350)%!0.!-,!.&3,4)-)0,0!9,().3,-!.*!-%&!
.*&,C%&!,/(6+%-,&=!F,!I0)++)2*=!N%*&.M.(6,!0.!J/()+5-35(,!C!>.&+,7!s5*3,!0.!J*0,-5+6,=!"Qc!''=!

!

¥! N54.(%!sL=!FGG#=!L*3(%05++)2*!,!-,!B.M%(,!/.*\3)+,!9./.3,-=!FGG#=!I0!K5*0)[>(.*&,=!AWA!''=!!
!

¥! N5.&3,[K,(+%&! J7! L/,(35,! I7! N)50,0! ?=s7! N%0.&,-! >7! e5&&.--! s=e7! K%-)*,[N,*%! s=$7! K%(,-.M%! K7!
dD{+&!>7!l(,+),!K>7!$,&,!sK7!N,&,&!JK=!FGG`,=!X.,0)*/!0,3.!VR$!)*!,!&'()*/8h)*3.(!4,(-.C!+(%&&!
.9,-5,3.0!)*!K.0)3.((,*.,*!.*9)(%*B.*3&=! K%-.+5-,(!Y(..0)*/=!F"gSAATSc"=!



Y6>'6(=+"5$")

! "`c !

!

¥! N5.&3,[K,(+%&!J7!N,&,&!JK7!f,]),%5)!d7! l(,+),!K >7!$,&,!s=K=!C!L/,(35,! I=!FGG`4=!s%)*3! ,*,-C&)&!
1%(! ].,0)*/!0,3.!VR$!)*!&B,--! )*3.(+%**.+3.0!4,(-.C! '%'5-,3)%*&=!K%-.+5-,(!Y(..0)*/ =!F"g#`#[
#QQ=!

!

¥! N5.&3,[K,(+%&!J7!N,&,&!JK7!X,C.&!>K7!l(,+),!K>7!$,&,!sK7!N)50,0!?7!N%0.&,-!>7!K%-)*,[N,*%!
s$7! L/,(35,! I=!FGGQ=!f).-0! VR$! ,11.+3.0! 4C! ].,0)*/! 0,3.! )*! K.0)3.((,*.,*! /(%h*! 4,(-.C=! >-,*3!
Y(..0)*/ =!"F`g!SWTA#=!!

!

¥! N5.&3,[K,(+%&!J7!K5E%D[JB,3()O*!K7!?)-)+]q)*!R7!i,(&,)!L7!R(.9,&q)&!Y7!f,&50,!d7!X,C.&!>7!d,3%!i=!
FG"A=!R].! (.-,3)%*&])'&! 4.3h..*! 0.9.-%'B.*3! ,*0! -%h! 3.B'.(,35(.! 3%-.(,*+.! )*! 4,(-.C! *.,(!
)&%/.*)+!-)*.&!0)11.()*/!1%(!1-%h.()*/!4.],9)%(=!>-,*3!,*0!N.--!>]C&)%-%/C=!!AWg!F#"FTF#FS=!!

!

¥! _,-.!sI7!b)-&%*!el=!"QcQ=!R].!.11.+3&!%1!']%3%'.()%0!,*0!B)*.(,-!*53().*3!&5''-C!%*!/(%h3]!,*0!
'()B%(0),-!'(%05+3)%*!,3!3].!&3.B!,'.8!%1!4,(-.C!&..0-)*/=!J**=!Y%3=!SSgA#c[ASW=!

!

¥! _)/.-!Y7!>,*q)*!J7!9%*!i%(11!K=!FG"A=!l-%4,-!3(,*&+()'3%B.!'(%1)-)*/!%1!0.9.-%')*/!-.,1!,*0!&]%%3!
,')+.&!(.9.,-&!0)&3)*+3! /.*.3)+! ,*0! .*9)(%*B.*3,-!+%*3(%-!%1!1-%(,-!3(,*&)3)%*! ,*0! )*1-%(.&+.*+.!
0.9.-%'B.*3!)*!4,(-.C=!R].!>-,*3!N.--=!Fcg!F#"` TF##S=!

!

¥! _%-.~.-! s7! Y)*,(%9O! >7! $5+(.33)! d=! "Q`Q=!J*,-C&)&! %1! *5+-.,(! _ZJ! +%*3.*3! )*! '-,*3! +.--&! 4C! %h!
+C3%B.3(C=!Y)%-=!>-,*3=!#"g""#T"FG=!

!

¥! _(5q,!J7!?(,*+q%h),q!s7!$5*0H9)&3!U7!Y%*,(!Z7!J-.8,*0.(!s7!X%5[!&3%*!i7!e,0%9)+!d7!d],])**),!?7!
o.*0(,B)*!o7!K%(/,*3.!K7!d3 .)*!Z7!b,5/]!e=!FG""=!l.*.3)+!0)&&.+3)%*!%1!4,(-.C!B%(']%-%/C!
,*0!0 .9.-%'B.*3=!>-,*3!>]C&)%-=!"AAgW"cTWFc=!!

!

¥! _5*1%(0!e>7!l()11)3]&!d7!N]()&3%0%5-%5!o7!$,5().!_J=!FGGA=!N],(,+3.()&,3)%*!%1!,!4,(-.C!;X%(0.5B!
95-/,(.!$=<!]%B%-%/5.!%1!3].!J(,4)0%'&)&!1-%h.()*/!3)B.!(./5-,3%(!lLlJZRIJ=! ""G;A<gQFA[Q#"=!

!

¥! I--)&! eX7! e%4.(3&! IX7! d5BB.(1).-0! es7! N%%'.(! s>=! "Q``=! I*9)(%*B.*3,-! +%*3(%-! %1! 1-%h.()*/! )*!
4,(-.C! ;%3@/0F-( >FGH,@0! $=<=! LL=! e,3.! %1! 0.9.-%'B.*3! ,&! ,! 15*+3)%*! %1! 3.B'.(,35(.! ,*0!
']%3%'.()%0!,*0!)3&!B%0)1)+,3)%*!4C!-%h[3.B'.(,35(.!9.(*,-)D,3)%*=!J**=!Y%3=!WFg!"SA["A`=!

!

¥! IKY$ [Y,*q=!]33'gmmhhh=.4)=,+=5qm.B4-m!
!

¥! I5(%&3,3=! ]33'gmm.+=.5(%',=.5m.5(%&3,3m&3,3)&3)+&[.8'-,)*.0m! )*0.8=']'mJ/()+5-35(,-@!
'(%05+3)%*@[@+(%'&!



Y6>'6(=+"5$")

! "`` !

!

¥! ?,/.(),7!Z=!i=7!Y,-)/,(7!o=!N=7!•!s%*.&7!N=!J=!FG""=!l( %h3]!,*0!B)*.(,-!*53()3)%*!%1!1).-0!+(%'&!;#(0!
.0=<=!Y%+,!e,3%*g!NeN=!

!

¥! ?J^dRJR=!FG"W=!_,3,4,&.!N%--.+3)%*&=!]33'gmm1,%&3,3=1,%=%(/m!!

!

¥! ?,5(.!d7!X)//)*&!s7!R5(*.(!J7!C!$,5().!_J=!FGGc=!R].!?$^bIeLZl!$^NUd!R[$)q.! l.*.!?,B)-C! )*!
Y,(-.C!;%3@/0F-(>FGH,@0<=!l.*.3 )+&=!"cW;"<g!AQQTWGQ=!
!

¥! ?)&+].(! eJ=!FGG`=!R].! )B'%(3,*+.!%1! /(,)*!%(!q.(*.-! *5B4.(! )*!h].,3g! ,! (.'-C!3%!d)*+-,)(! ,*0!
s,B).&%*=!?).-0!N(%'&!e.&=!"GAg!"ATF"=!!

!

¥! ?)&+].(!eJ=!FGGc=!U*0.(&3,*0)*/!3].!']C&)%-%/)+,-!4,&)&!%1!C).-0!'%3.*3),-!)*!h].,3=!s=!J/()+=!d+)=!
"SAg!QQT""#=!!

!

¥! ?%&3.(! JI7! R]%B'&%*! J>=! ! "Q`c=! I11.+3&! %1! ,! &.B)0h,(1! /.*.! 1(%B! s%35*! %*! ,/(%*%B)+! ,*0!
H5,-)3C!3(,)3&!%1!4,(-.C=!'=!QcQTQ`F=!L*!d=!f,&50,!,*0!R=!i,*)&])!;.0=<!Y,(-.C!l.*.3=!o=7!>(%+=!L*3=!
Y,(-.C!l.*.3=!dCB'=7!A3]!^q,C,B,7!s,',*=!WT""!^+3=!"Q`W=!d,*C%![!>(.&&!N%=7!^q,C,B,7!s,',*=!
!

¥! ?%h-.(! _Y7! Y(.3%*! l7! $)B)*! JI7! K,]1%%D)! d7! d,(],*! ?=! FGG"=! >]%3%'.()%0! ,*0! 3.B'.(,35(.!
)*3.(,+3)%*&! (./5-,3.! -%h[3.B'.(,35(. [)*05+.0! /.*.! .8'(.&&)%*! )*! 4,(-.C=! >-,*3! >]C&)%-=! "Fcg!
"WcW["W`"=!

!

¥! ?(,*+),! I7!e)DD,!?7!N,33)9.--)!$7d3,*+,!JK7! l,-)4,! l7!R23]!Y7!X,C.&!>K7!dq)**.(!sd7!>.++])%*)!Z=!
FGGS=!Rh%!-%+)!%*!+](%B%&%B.!AX!0.3.(B)*.!-%h[3.B'.(,35(.!3%-.(,*+.!)*!,!€Z5(.€!;h)*3.(<!8!
€3(.B%)&€!;&'()*/<!4,(-.C!B,'=!R].%(=!J''-=!l.*. 3=!"G`g!WcG[W`G=!

!

¥! ?(,*+),! I7! Y,(,4,&+])! _7!R%*0.--)! J7! $,)0•! l7! e)DD,! ?7! d3,*+,! JK7! Y5&+%*)! K7! ?%/].(! N7!
d3%+q)*/.(!Is7!>.++])%*)!Z=!FGGc=!?)*.!B,'')*/!%1!,!X9 A4?!/.*.!+-5&3.(!,3!3].!1(%&3!(.&)&3,*+.!
-%+5&!?@[%&!)*!4,(-.C=!R].%(!J''-!l.*.3=!""Ag"G`# T"GQ"=!

!

¥! ?(,*+),!I7!R%*0.--)!J7!e)DD,!?7!.3!,-=!FG""=!_.3.(B)*,*3&!%1!4,(-.C!/(,)*!C).-0!)*!,!h)0.!(,*/.!%1!
K.0)3.((,*.,*!.*9)(%*B.*3&=! ?).-0!N(%'&!e.&.,(+]=!"FGg!"WQT"c`=!!

!

¥! ?(,*+q%h),q!s_7!$5*0H9)&3!U=! "QQc=!YldW=!Y,(-.C! l.*.3)+&!Z.h&-.33.(7!Z%=!FW=!_.',(3B.*3!%1!
J/(%*%BC7!N%-%(,0%!d3,3.!U*)9.(&)3C7!?%(3!N%--)*&7!N%-%=!SQTAG=!

!



Y6>'6(=+"5$")

! "`Q!

¥! ?(,*+q%h),q!s_7!$5*0H9)&3!U=!FG"F=!!_.&+()'3)%*&!%1!4,(-.C!/.*.3)+!&3%+q&!1%(!FG"F=!Y,(-.C!l.*.3=!
Z.h&-=!SFg#WT"c#=!

!

¥! ?5!_7!dD‚+&!>7!f,*!$7!X.-/5.(,!K7!dq)**.(!sd7!9%*!P)3D.h)3D!s7!X,C.&!>K7!_54+%9&qC!s=!FGGA=!$,(/.!
0.-.3)%*&!h)3])*!3].!1)(&3!)*3(%*!)*!oeZ["!,(.!,&&%+),3.0!h)3]!&'()*/!/(%h3]!],4)3!)*!4,(-.C!,*0!
h].,3=! K%-=!l.*.3=!l.*%B)+&=!Fc#;"<g!AS[WA=!

!

¥! l,(+6,! 0.-! K%(,-! $?7! e,B%&! sK=!"Q`Q=!?)&)%-%/6,! 0.! -,! '(%05++)2*! 0.! /(,*%=! I*g!$,! +.4,0,g!
K%(1%-%/6,7!1)&)%-%/6,7!/.*\3)+,7!,/(%*%B6,!C!5&%&!)*05&3(),-.&=!K%-)*,!N,*%!s$=!"Q`Q=!"#c ["c`=!

!

¥! l,(+6,! 0.-! K%(,- !$?7! K)(,--.&! _s7! d-,1.(! l=!FGGF=!L*)3),3)%*! ,*0! ,''.,(,*+.! %1! 9./.3,3)9.! ,*0!
(.'(%05+3)9.!&3(5+35(.&!3](%5/]%53!4,(-.C!0.9.-%'B.*3=!I*g!d-,1.(!lJ7!K%-)*,[N,*%!s$7!d,9)*!e7!
J(,5&! s$7! e%B,/%&,! L=! ;I0&=<7! Y,(-.C! d+).*+.g! e.+.*3! J09,*+.&! 1(%B! K%-.+5-,(! Y)%-%/C! 3%!
J/(%*%BC!%1!f).-0!,*0!V5,-)3C=!?%%0!>(%05+3!>(.&&7!Z.h!f%(q=!FGGF''=!FS#TFWc=!!

!

¥! l,5+]! Xl7! P%4.-! eb=! "QQW=! JKKL! ,*,-C&)&! %1! C).-0! 3(),-&=! I*g! i,*/! K=d=! C! l,5+]! X=l=! ;.0&<!
l.*%3C'. [4C[.*9)(%*B.*3!L*3.(,+3)%*=!NeN!>(.&&=!"QQW=!''=!`A["FF=!!

!

¥! l,5+]!Xl=!"Q``=!K%0.-!&.-.+3)%*!,*0!9,-)0,3)%*!1%(!C).-0!3(),-&!h)3]!)*3.(,+3)%*=!Y)%B.3()+&=!SSg!
cGA[c"A=!!

!

¥! l,5+]!Xl=!"QQF=!!d3,3)&3)+,-!,*,-C&)&!%1!(./)%*,-!C).-0!3(),-&g!JKKL!,*,-C&)&!%1!1,+3%(),-!0.&)/*&=!
I-&.9).(7!Z.3].(-,*0&7!JB&3.(0,B=!Fc`=!!

!

¥! l%--%4! X?=! "QW`=! J! &3,3)&3)+,-! B%0.-! 3],3! +%B4)*.&! 1.,35(.&! %1! 1,+3%(! ,*,-C&)&! ,*0! ,*,-C&)&! %1!
9,(),*+.!3.+]*)H5.&=!>&C+%B.3()q,=!##gc#[""A=!

!

¥! l%*D,-.D! ?l7! d-,1.(! lJ7! K)(,--.&! _s=!FGGF=!o.(*,-)D,3)%*! ,*0!']%3%'.()%0! (.&'%*&.&! )*! h].,3!
'(. [1-%h.()*/!(.'(%05+3)9.!'],&.&=!?).-0!N(%'&!e.&=!cSg!"`#T"QA=!

!

¥! !l%*D,-.D!?l7!d-,1.(!lJ7!K)(,--.&!_s=!FGG#,=!?-%(.3!0.9.-%'B.*3!,*0!&')q.!/(%h3]!,&!,11.+3.0!4C!
']%3%'.()%0!05()*/!&3.B!.-%*/,3)%*!)*!h].,3=!?).-0!N(%'&!e.&=!`"g!FQT#`=!

!

¥! l%*D,-.D!?l7!d-,1.(!lJ7!K)(,--.&!_s=!FGG#4=!l(,)*!,*0!1-%(.3!*5B4.(!)*!(.&'%*&.!3%!']%3%'.()%0!
05()*/!&3.B!.-%*/,3)%*!)*!15--C!,*0!&-)/]3-C!9.(*,-)D.0!h].,3&=!?).-0!N(%'&!e.&=!`"g"cTFc=!!

!
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! "QG!

¥! l(,)*l.*.&=! R].! d3.'3%.! ƒ! K%(.8! Y,(-.C! K,'')*/! >%'5-,3)%* =!
]33'gmmh].,3='h=5&0,=/%9m//',/.&md8Km!
!

¥! l(..*5'! Jl7! d,&,*)! d7! ^-)9.(! dZ7! R,-4%3! Ks7! _.**)&! Id7! X.BB)*/! KZ7! R(.9,&q)&! Y=! FG"G=!
K**MKA&!)&!,!KJ_d!4%8!1-%(,-!(.'(.&&%(!3],3!)&!0%h*[(./5-,3.0!4C!9.(*,-)D,3)%*!)*!3.B'.(,3.!
+.(.,-&=!>-,*3!>]C&)%-%/C=!"A#g!"GWFT"Gc#=!!

!

¥! l()11)3]&!d7!_5*1%(0!e=>7!N%5'-,*0!l=!C!$,5().!_=J=!FGG#=!R].!I9%-53)%*!%1!N^ZdRJZd[$)q.!l.*.!
?,B)-).&!)*!Y,(-.C7!e)+.7!,*0!J(,4)0%'&)&=!!>-,*3!>]C&)%-=!"#"g!"`AA["`Wc=!

!

¥! X,-&.!Z=s7!b.)(!e=Z=!"QcG=!I11.+3!%1!9.(*,-)D,3)%*7!']%3%'.()%0!,*0!3.B'.(,35(.!%*!'].*%-%/)+,-!
0.9.-%'B.*3!,*0!&')q.-.3!*5B4.(!%1!J5&3(,-),*!h].,3=! J5&3=!s=!J/()+=!e.&=!F"g#`#[#Q#=!

!

¥! X,(9IdR=!Y,(-.C=!]33'gmm],(9.&3=5+(=.05!
!

¥! X,5*!se=!"Qc#=!o)&5,-!V5,*3)1)+,3)%*!%1!b].,3!_.9.-%'B.*3=!J/(%*=!s=!WAg""W[""Q=!

!

¥! X,C,B,!e7!d,()0!i(.4&!$7!e)+]3.(!e7!?.(*O*0.D!o7!s,*/!d7!N%5'-,*0!l=!FG"c=!>dIU_^!eId>^ZdI!
eIlU$JR^e&!&3,4)-)D.!N^ZdRJZd!'(%3.)*!3%!'(%B%3.!1-%h.()*/!)*!(.&'%*&.!3%!0,C!-.*/3]=!R].!
IKY^!s%5(*,-=!#Wg!QGSTQ"`=!!

!

¥! X.BB)*/!KZ7!>.,+%+q!bs7!_.**)&!Id7!R(.9,&q)&!Y=!FGG`=!$%h[3.B'.(,35(.!,*0!0,C-.*/3]!+5.&!
,(.!)*3./(,3.0!3%!(./5-,3.!?$^bIeLZl!$^NUd!R!)*!4,(-.C=!>-,*3!>]C&)%-=!"Sc;"<g#AA[WW=!

!

¥! X.BB)*/!KZ7!?)./!d7!s,B.&!>.,+%+q!b7!_.**)&!Id7!R(.9,&q)&!Y=!FGGQ=!e./)%*&!,&&%+),3.0!h)3]!
(.'(.&&)%*! %1! 3].! 4,(-.C! ;X%(0.5B! 95-/,(.<! oIeZJ$LPJRL^Z"! /.*.! ,(.! *%3! (.H5)(.0! 1%(! +%-0!
)*05+3)%*=!K%-.+5-,(!l.*.3)+&!,*0!l.*%B)+& =!F`Fg!"GcT""c=!!

!

¥! X.BB)*/! KZ7! b,-1%(0! dJ7! ?)./! d7! _.**)&! Id7! R(.9,&q)&! Y=! FG"F=! L0.*3)1)+,3)%*! %1! ])/][
3.B'.(,35(. [(.&'%*&)9.!/.*.&!)*!+.(.,-&=!>-,* 3!>]C&)%-%/C=!"A`g!"S#QT"SAG=!!

!

¥! L/,(35,! I7! l(,+),!K>7!$,&,!sK7!K.0)*,!Y7!K%-)*,[N,*%!s$7!K%*3%C,!s$7!e%B,/%&,!L=!"QQ`=!R].!
d',*)&]!4,(-.C!+%(.!+%--.+3)%*=!l.*.3!e.&%5(!N(%'!I9%-!SAg!ScATS`"=!!

!

¥! L/,(35,!I7!l(,+),!K>7!$,&,!sK7!f,]),%5)!d7!N,&,%!KN7!K%-)*,[N,* %!s$7!K%(,-.M%!K7!K%*3%C,!s$7!
N)50,0! ?s7! i%',]*q.! _7! ^(0%*! ?7! i,(&,)! L7! dD‚+&! >7! N,&,&! JK=! FG"G=! Y,(-.C! ,0,'3,3)%*! 3%!
K.0)3.((,*.,*! +%*0)3)%*&g! -.&&%*&! -.,(*.0! 1(%B! 3].! d',*)&]! -,*0(,+.&=! I*g! N.++,(.--)7! d=! ,*0!



Y6>'6(=+"5$")

! "Q"!

l(,*0%7!d=!;.0&<!FG"G=!>(%+..0)*/&!%1!3].!"G3]!L*3.(*,3)%*,-!Y,(-.C=!l.*.3)+&!dCB'%&)5B7!A["G!
J'()-!FGG`7!J-.8,*0(),7!I/C'3=!LNJe_J7!>^!Y%8!ASWW7!J-.''%7!dC(),7!'!FGA[F"S=!

!

¥! s,*&.*! s7!_.! s%*/! Jl7! o,*! ^%)M.*! sb=!FGG"=!N%*&3(5+3)*/! 0.*&.! /.*.3)+! -)*q,/.!B,'&=!R].%(=!
J''-=!l.*.3=!"GFg!"""# [""FF=!

!

¥! s,*&.*! eN7! d3,B! >=! "QQS=! X)/]! (.&%-53)%*! %1! H5,*3)3,3)9.! 3(,)3&! )*3%! B5-3)'-.! -%+)! 9),! )*3.(9,-!
B,'')*/=! l.*.3)+&=!"#Wg!"SScT"SAA=!

!

¥! s,*&.*! eN=! "QQS=! N%*3(%--)*/! 3].! 3C'.! L! ,*0! 3C'.! LL! .((%(&! )*! B,'')*/! H5,*3)3,3)9.! 3(,)3! -%+)=!
l.*.3)+&=!"#`g!`c" [``"= !

!

¥! s,*&.*!eN=!"QQ#=!L*3.(9,-!B,'')*/!%1!B5-3)'-.!H5,*3)3,3)9.!3(,)3!-%+)=!l.*.3)+&=!"#Ag!FGATF""=!

!

¥! s,*&.*!eN7!o,*!^%)M.*!sb7!d3,B!>7!$)&3.(!N7!_.,*!N=!"QQA=!l.*%3C'.[4C[.*9)(%*B.*3!)*3.(,+3)%*!
)*!/.*.3)+!B,'')*/!%1!B5-3)'-.!H5,*3)3,3)9.!3(,)3!-%+)=!R].%(=!J''-=!l.*.3 =!Q"g!##T#c=!!

!

¥! s%*.&!X7!$.)/]!?s7!K,+q,C!L7!Y%h.(!KJ7!dB)3]!$Ks7!N],(-.&!K>7!s%*.&!l7!s%*.&!Ki7!Y(%h*!RJ7!
>%h.--!b=!FGG`=!>%'5-,3)%*[4,&.0! (.&.H5.*+)*/! (.9.,-&!3],3!3].!1-%h.()*/!3)B.! ,0,'3,3)%*!%1!
+5-3)9,3.0!4,(-.C!%()/)*,3.0!I,&3!%1!3].!?.(3)-.!N(.&+.*3=!K%-!Y)%-!I9%-=!FAg!FF""[FF"Q=!!

!

¥! s),! V7! P],*/! s7! b.&3+%33! d7! P],*/! „V7! Y.--/,(0! K7! $,*+.! e! C! $)! N=! FGGQ=!9: $&;( 3<=/,20! ,&! ,!
+,*0)0,3.!1%(!3].!&.B)0h,(1!/.*.! 2/N' m/0123!)*!4,(-.C=!?5*+3!L*3./(!l.*%B)+&=!Q;F<g!FAA[WF=!

!

¥! i,(&,)!L7!K.&D,(%&!i7!dD5+&!>7!X,C.&!>K7!$,*/!$7!Y.0%!P=!FGGW=!R].!)*1-5.*+.!%1!']%3%'.()%0!%*!
3].! o(* [XF! -%+5&! ;SX<! h])+]! )&! ,! B,M%(! 0.3.(B)*,*3! %1! '-,*3! 0.9.-%'B.*3! ,*0! (.'(%05+3)9.!
1)3*.&&! 3(,)3&! )*! ,! 1,+5-3,3)9.! 8! h)*3.(! 4,(-.C! ;%3@/0F-( >FGH,@0!$=<! B,'')*/! '%'5-,3)%*=!>-,*3!
Y(..0)*/ =!"FAg!SW`TScF=!!

!

¥! i,(&,)!L7!dD5+&!>7! i%&D./)!Y7!X,C.&!>K7!N,&,&!JK7!Y.0%!P7!o.)&D!^=!FGG`=! I11.+3&!%1! ']%3%!,*0!
3].(B%! +C+-.&! %*! 1-%h.()*/! 3)B.! )*! 4,(-.Cg! J! /.*.3)+,-! '].*%B)+&! ,''(%,+]=!s%5(*,-! %1!
I8'.()B.*3,-!Y%3,* C=!AQg!FcGcTFc"A=!

!

¥! i,(&,)!L7!dD5+&!>7!K\&DO(%&!i7!?)-)+]q)*,!R7!X,C.&!>K7!dq)**.(!sd7!$O*/!$7!Y.0%!P=!FGGA=!R].! !@1$
%&!-%+5&!)&!,!B,M%(!0.3.(B)*,*3!%1!1-%h.()*/!3)B.!)*!,!1,+5-3,3)9.!8!h)*3.(!/(%h3]!],4)3!4,(-.C!
;X%(0.5B!95-/,(.!$=<!B,'')*/!'%'5-,3)%*=!R].%(.3)+,-!,*0!J''-).0!l.*.3)+& =!""Gg!"SAT̀"SWW=!!

!



Y6>'6(=+"5$")

! "QF!

¥! i,(&,)!L7!K\&DO(%&!i7!$O*/!$7!X,C.&!>K7!Y.0y!P=!FGG"=!K5-3)9,(),3.!,*,-C&)&!%1!3(,)3&!0.3.(B)*)*/!
,0,'3,3)%*!)*!+5-3)9,3.0!4,(-.C=!>-,*3!Y(..0 =!"FGg!F"c[FFF=!

!

¥! i.(*)+]! lN7! X,--%(,*! lK7! ?-%%0! el=! "QQA=! o,(),3)%*! )*! 0.9.-%'B.*3! ',33.(*&! %1! h)-0! 4,(-.C!
;%3@/0F-(2D31J,10F- !$=<!,*0!+5-3)9,3.0!4,(-.C!;%8(>FGH,@0!$=<=!I5']C3)+,=!`Fg!"GAT""A=!!

!

¥! i.(*)+]! lN7! X,--%(,*! lK7! ?-%%0! el=! "QQc=! o,(),3)%*! )*! 05(,3)%*! %1! '(.[,*3].&)&! '],&.&! %1!
0.9.-%'B.*3!)*!4,(-.C!;X%(0.5B!95-/,(.<=!J5&3=!s=!J/()+=!e.&=!S`g!AQTWW=!

!

¥! i)q5+])! e7! i,h,])/,&])! X7! J*0%! R7! R%*%%q,! R7! X,*0,! X=! FGGQ=! K%-.+5-,(! ,*0! 15*+3)%*,-!
+],(,+3.()D,3)%*! %1! >IY>! /.*.&! )*! 4,(-.C! (.9.,-! 3].! 0)9.(&)1)+,3)%*! %1! 3].)(! (%-.&! )*! 1-%h.()*/=!
>-,*3!>]C&)%-%/C=!"SQg!"#S"T"#A#=!!

!

¥! i)q5+])! e7! i,h,])/,&])! X7! ^&])B,! K7! J*0%! R7! X,*0,! X=! FG"F=! R].! 0)11.(.*3),-! .8'(.&&)%*! %1!
X9N^Q7! ,! B.B4.(! %1! 3].!AK#MC:#M$G=O0!/.*.! 1,B)-C7! +%*3()453.&! 3%! 3].! +%*3(%-! %1! 1-%h.()*/!
5*0.(!&]%(3[0,C!+%*0)3)%*&!)*!4,(-.C=!s%5(*,-!%1!I8'.()B.*3,-!Y%3,*C=!W#g!cc#Tc`S=!!

!

¥! i)(4C! IsK7! J''-.C,(0! K7! d)B'&%*! ZJ=! "QQS=! N%[%(0)*,3)%*! %1! &3.B! .-%*/,3)%*! ,*0! P,0%q&!
/(%h3]!&3,/.&!h)3]!-.,1!.B.(/.*+.!)*!h].,3!,*0!4,(-.C=! s!J/()!d+)!"FFgF"TFQ=!
!!

¥! i)(4C!IsK7!J''-.C,(0!K=!"Q`"=!N.(.,-!0.9.-%'B.*3!/5)0.=! >54-)+,0%!'%(!-,!U*)0,0!0.!N.(.,-.&!
0.-!Z,3)%*,-!J/()+5-35(,-!N.*3.(=!d3%*.-.)/]7!i.*)-h%(3]7!b,(h)+q&])(.7!I*/-,*0= !

!

¥! i)(4C!IsK=!"Q``=!J*,-C&)&!%1!-.,17!&3.B!,*0!.,(!/(%h3]!)*!h].,3!1(%B!3.(B)*,-!&')q.-.3!)*)3),3)%*!
3%!,*3].&)&=!?).-0!N(%'&!e.&=!"`w!"FcT"SG=!

!

¥! i-.''.(! Y7! e)+qB,*! eb7! >.3.(&%*! NK=! "Q`F=! V5,*3)3,3)9.! +],(,+3.()D,3)%*! %1! 9./.3,3)9.!
0.9.-%'B.*3!)*!&B,--!+.(.,-!/(,)*&=! J/(%*=!s=!cSg!c`Q[cQF=!

!

¥! i*%8!Ji7!_])--%*!R7!N].*/!X7!R%*0.--)!J7!>.++])%*)!Z7!d3%+q)*/.(!Is=!FG"G=!NY?!/.*.!+%'C!*5B4.(!
9,(),3)%*! ,3!?@32J( "02=2J,150$&! )&! ,&&%+),3.0! h)3]! -.9.-&! %1! 1(..D)*/! 3%-.(,*+.! )*! 3.B'.(,3. [
+-)B,3.!+.(.,-&=!R].%(!J''-!l.*.3=!"F"g!F" T#A=!

$

¥! i%B,3&50,!R7!Z,q,B5(,!L7!R,q,)h,!?7!^q,!d=!"QQ`=!_.9.-%'B.*3!%1!dRd!B,(q.(&!+-%&.-C!-)*q.0!3%!
3].! >@2'!-%+5&!)*!4,(-.C7!%3@/0F-(>FGH,@0=!l.*%B.=!S"g!W`GTW`A=!

!



Y6>'6(=+"5$")

! "Q#!

¥! i%B,3&50,!R7!>%5(q].)(,*0)&]!K7!X.!N7!JD],/59.-!>7!i,*,B%()!X7!>.(%9)+!_7!d3.)*!Z7!l(,*.(!J7!
b)+q.(! R7! R,/)()! J7! $5*0H9)&3! U7! ?5M)B5(,! R7! K,3&5%q,! K7! K,3&5B%3%! R7! f,*%! K=! FGGc=!d)8[!
(%h.0!4,(-.C!%()/)*,3.0!1(%B!,!B53,3)%*! )*! ,! ]%B.%0%B,)*[!-.5+)*.!D)''.(!L [+-,&&! ]%B.%4%8!
/.*.=! >(%+=!Z,3-=!J+,0=!d+)=!UdJ=!"GSg"SFST"SFQ=!!

!

¥! i%''%-5!e7!J*h,(!Z7!d,q5B,!d7!R,/)()!J7!$5*0H9)&3!U7!>%5(q].)([!,*0)&]!K7!e533.*!R7!d.)-.(!N7!
X)BB.-4,+]!J7!J()C,0,&,!e7!f%5&&.1!XK7!d3.)*!Z7!d(..*)9,&5-5!Z7!i%B,3&50,!R7!d+]*[!5(45&+]!
R=!FG"#=!d)8[(%h.0!&')q.S!;!@2P<!+%*3(%-&!&')q.-.3!0.3.(B)*,+C!,*0!(%h[3C'.!)*!4,(-.C=!>(%+!Z,3-!
J+,0!d+)!UdJ=!""Gg"#"Q`T"#FG#=!!

!

¥! i%&,B4)!__=!"QSS=!R].!.&3)B,3)%*!%1!B,'!0)&3,*+.!1(%B!(.+%B4)*,3)%*!9,-5.&=!J**=!I5/.*=!"Fg!
"cFT"cA=!

!

¥! $,&,!sK7!L/,(35,!I7!N)50,0!?s!7!N%0.&,-!>7!!l,(+6, !Io7!l(,+), !K>7!!K .0)*, !Y7!e%B,/%&,!L7!K%-)*,[
N,*%!s$7!K%*3%C,!s$=! FGG"=!K%(']%-%/)+,-! ,*0! ,/(%*%B)+,-! 0)9.(&)3C! ',33.(*&! )*! 3].! d',*)&]!
4,(-.C!+%(.!+%--.+3)%*=!X.(.0)3,&=!"#Ag!F"c[FFA=!

!

¥! $,5().!_J7!>(,3+].33!Z7!d*,'.!sb7!Y.D,*3!sX=!"QQA=!e?$>!B,'')*/!%1!1)9.!B,M%(!/.*.&!,*0!.)/]3!
H5,*3)3,3)9.!3(,)3!-%+)!+%*3(%--)*/!1-%h.()*/!3)B.!)*!,!h)*3.(!8!&'()*/!4,(-.C!;%3@/0F-!>FGH,@0!$=<!
+(%&&=!l.*%B.=!#`;#<g!AcA[`A=!

!

¥! $)5!Pb7!Y)C,&].9!eK7!d,/],)!K,(%%1!KJ=!"QQW=!_.9.-%'B.*3!%1!&)B'-.!&.H5.*+.! (.'.,3!_ZJ!
B,(q.(&!,*0!3].)(!)*3./(,3)%*!) *3%!,!4,(-.C!-)*q,/.!B,'=! R].%(=!J''-=!l.*.3=!Q#g!`WQ[`cW=!

!

¥! $%&&!d>7!d)00)H5.!iXK=!"QQS=!K%(']%-%/)+,-!,*0!']C&)%-%/)+,-!3(,)3&!,&&%+),3.0!h)3]!h].,3!C).-0!
)*+(.,&.&!)*!K.0)3.((,*.,*!.*9)(%*B.*3&=! J09,*+.&!)*!J/(%*%BC=!AFg!FFQ[FcA=!!

!

¥! $5*0H9)&3! U7! ?(,*+q%h),q! s_7! i%*)&])! R=! "QQc=! Z.h! ,*0! (.9)&.0! 0.&+()'3)%*&! %1! 4,(-.C! /.*.&=!
Y,(-.C!l.*.3=!Z.h&-=!FWgFFTA"W=!!

!

¥! $5*0H9)&3!U7!$5*0H9)&3!J=!"Q``=!L*05+.0!)*3.(B.0)5B!B53,*3&!)*!4,(-.Cg!%()/)*7!B%(']%-%/C!,*0!
)*].()3,*+.=! X.(.0)3,&=!"G`g"#TFW=!

!!

¥! $C*+]! K7! b,-&]! Y=! "QQ̀=! l.*.3)+&! ,*0! J*,-C&)&! %1! V5,*3)3,3)9.! R(,)3&=!d)*,5.(! J&&%+),3.&7!
d5*0.(-,*07!KJ=!

!



Y6>'6(=+"5$")

! "QS!

¥! K,]1%%D)!d7!$)B)*!JI7!?%h-.(!_Y=!FGG"=!L*1-5.*+.!%1!9.(*,-)D,3)%*!,*0!']%3%'.()%0!(.&'%*&.&!%*!
+%-0!],(0)*.&&!)*!h)*3.(!+.(.,-&=!N(%'!d+)=!S"g!"GGW["G""=!

!

¥! K,-%&.33)! K7! o%-3,&! s7! e%B,/%&,! L7! U--()+]! dI7! 9,*! I.5h)Mq! ?J=! FGGS=!K)8.0! B%0.-&! )*+-50)*/!
.*9)(%*B.*3,-!9,(),4-.&!1%(!&350C)*/!VR$!4C!.*9)(%*B.*3!)*3.(,+3)%*=!I5']C3)+,=!"#cg!"#Q[!"SA=!!

!

¥! K,*0.-!s=!"Qc"=!J!*.h!,*,-C&)&!%1!9,(),*+.!B%0.-!1%(!*%*!,00)3)9.!0,3,=!R.+]*%B.3()+&=!"#g!"[
"`=!!

!

¥! K,*&%5(!I7!N,&,&!JK7!l(,+),!K>7!K%-)*,[N,*%!s$7!K%(,-.M%!K7!N,33)9.--)!$7!R]%B,&!bRY7!L/,(35,!
I=! ! FG"S=! V5,*3)3,3)9.! 3(,)3! -%+)! 1%(! ,/(%*%B)+! 3(,)3&! )*! ,*! .-)3.! 4,(-.C! '%'5-,3)%*! 1%(!
K.0)3.((,*.,*!+%*0)3)%*&=!K%-.+5-,(!Y(..0)*/=!##g!FSQTFWA=!!

!

¥! K,(+.-!RN7!o,(&]*.C!ei7!Y,(4).()!K7!s,1,(C!X7!0.! i%+q!Ks_7! l(,*.(!J7!Z)q&7!eI=!FGGc=!J!X)/][
0.*&)3C!+%*&.*&5&!B,'!%1!4,(-.C!3%!+%B',(.!3].!0)&3()453)%*!%1!VR$&!1%(! ',(3),-! (.&)&3,*+.!3%!
>5++)*),!]%(0.)!,*0!%1!0.1.*+.!/.*.!]%B%-%/5.&=!R].%(=!J''-=!l.*. 3=!""Sg!S`cTAGG=!!

!

¥! K,&+].(!K7!d+]5.*.B,**!os7!_,9)0%9)+]!U7!K,(%B!Z7!X)BB.-4,+]!J7!X‚4*.(!d7!i%(%-!J7!_,9)0!
K7!e.)3.(!I7!e).]-!d7!d+](.)4.(!K7!o%](!dX7!l(..*!eI7!_,h&%*!Li7!e5&&.--!s7!i)-),*!Y7!K5.]-4,5.(!
ls7! b,5/]! e7! ?,])B, !R7! i(,5&.! s7! b.)&&! I7! d3.)*! Z=!FG"W=!l.*%B)+! ,*,-C&)&! %1! W7GGG[C.,( [%-0!
+5-3)9,3.0!/(,)*!)--5B)*,3.&!3].!0%B.&3)+,3)%*!])&3%(C!%1!4,(-.C=!Z,3!l.*.3=!S`g"G`Q["GQ#=!!

!

¥! K)(,--.&!_s7!e)+],(0&!eJ7!d-,1.(!lJ=!FGGG=!_5(,3)%*!%1!3].!&3.B!.-%*/,3)%*!'.()%0!)*1-5.*+.&!3].!
*5B4.(!%1!1.(3)-.!1-%(.3&!)*!h].,3!,*0!4,(-.C=! J5&3=!s=!>-,*3!>]C&=!Fcg!Q#"TQSG=!

!

¥! K)(,--.&!_s7!d-,1.(!lJ=!FGGc=!d)*q!-)B)3,3)%*&!3%!C).-0!)*!h].,3g!]%h!+%5-0!)3!4.!(.05+.0…!s=!J/()+=!
d+)=!"SAg!"#QT"SQ=!

!

¥! K)(,--.&!_s7!e)+],(0&!eJ=!FGGG=!e.&'%*&.&!%1!-.,1!,*0!3)--.(!.B.(/.*+.!,*0!'()B%(0)5B!)*)3),3)%*!
)*!h].,3!,*0!4,(-.C!3%!)*3.(+],*/.0!']%3%'.()%0=! J**=!Y%3=!`Ag!WAATWW#=!!

!

¥! K%-)*,[N,*%!s$7!L/,(35,!I7!N,&,&!JK7!K%(,-.M%!K=!FGGF=!Z.h!9).h&!%*!3].!%()/)*!%1!+5-3)9,3.0!
4,(-.C=!I*g!Y,(-.C!d+).*+.=!e.+.*3!J09,*+.&!1(%B!K%-.+5-,(!Y)%-%/C!3%!J/(%*%BC!%1!f).-0! ,*0!
V5,-)3C=!I0=!d-,1.(!lJ7!K%-)*,[N,*%!s$7!d,9)*!e7!J(,5&!s$7!e%B,/%&,!L=!X,h%(3]!>(.&&7!Z.h!f%(q7!
"A[FQ=!!

!



Y6>'6(=+"5$")

! "QA!

¥! K%(,-.M%!K7!dh,*&3%*!sd7!K5E%D!>7!>(,0,!_7!I-6,!K7!e5&&.--!se7!e,B&,C!$7!N)&35\!$7!N%0.&,-!>7!
N,&,&!JK7!e%B,/%&,!L7!>%h.--!b7!K%-)*, [N,*%!s$=!FGGS=!U&.!%1!*.h! IdR!B,(q.(&!3%!.-5+)0,3.!
3].! /.*.3)+!0)11.(.*+.&! )*! /(,)*! '(%3.)*!+%*3.*3!4.3h..*! I5(%'.,*! ,*0!Z%(3]! JB.()+,*! 3h% [
(%h.0!B,-3)*/!4,(-.C&=!R].%(=!J''-=!l.*.3=!""G;"<g!""W[FA=!

!

¥! K5-q)! KJ7! o%*! i%(11! K=! FG"W=! N^ZdRJZd! +%*3(%-&! %(,-!(.'(.&&)%*! 4C! 5'[(./5-,3)*/!
oIeZJ$LPJRL^ZF!;oeZ[XF<!)*!4,(-.C=!>-,*3=!>]C&)%-=!"cGg#FAT##c=!!

!

¥! Z.B%3%!f7!i)&,q,!K7!?5&.!R7!f,*%!K7!^/)],(,!f=!FGG#=!N],(,+3.()D,3)%*!,*0!15*+3)%*,-!,*,-C&)&!
%1!3](..!h].,3!/.*.&!h)3]!]%B%-%/C!3%!3].!N^ZdRJZd!1-%h.()*/!3)B.!/.*.!)*!3(,*&/.*)+!()+.=!
>-,*3!s%5(*,-=!#Wg!̀ FTQ#=!!

!

¥! Z.9%! I7! N].*! l=! FG"G=! _(%5/]3! ,*0! &,-3! 3%-.(,*+.&! )*! h)-0! (.-,3)9.&! 1%(! h].,3! ,*0! 4,(-.C!
)B'(%9.B.*3=!>-,*37!N.--!•!I*9)(%*B.*3=!##g!WcGTW`A=!!

!

¥! Z.h3%*!JN7!?-,9.--!Js7!l.%(/.!Rd7!$.,3!>]7!K5--]%--,*0!Y7!e,B&,C!$7!e.9%(.0%[l)],!N7!e5&&.--!s7!
d3.11.*&%*!Ys7!dh,*&3%*!sR7!R]%B,&!bY7!b,5/]!e7!b])3.7!>]7!Y)*/],B!Ls=!FG""=!N(%'&!3],3!1..0!
3].!h%(-0!S=!Y,(-.Cg!,!(.&)-).*3!+(%'…!d3(.*/3]&!,*0!h.,q*.&&.&!)*!3].!+%*3.83!%1!1%%0!&.+5()3C=!
?%%0!d.+=!#g"S"T"c`=!!

!

¥! Z)&])q,h,!R7!i%B,3&50,!R7!9%*!Y%3]B.(e7!i,0%h,q)!i=!FGG"=K%-.+5-,(!']C-%/.*C!)*!3].!/.*5&!
X%(0.5B!5&)*/!3](..!&.H5.*+.&!%1!+]-%(%'-,&3!_ZJ=!I*g!>(%+..0)*/&!%1!3].!S3]!L*3.(*,3)%*,-!
R()3)+.,.!dCB'%&)5B=!FGG"=!!N%*&.M.(6,!0.!J/()+5-35(,!C!>.&+,=!N%(0%4,=!I&',E,=''=!Q"[Q#=!

!

¥! ^-)9.(! dZ7! ?)**./,*! Is7! _.**)&! Id7! >.,+%+q! bs7! R(.9,&q)&! Y=! FGGQ=! o.(*,-)D,3)%*[)*05+.0!
1-%h.()*/! )*!+.(.,-&!)&!,&&%+),3.0!h)3]!+],*/.&!)*! ])&3%*.!B.3]C-,3)%*!,3!3].!oIeZJ$LPJRL^Z"!
/.*.=! >(%+=!Z,3-=!J+,0=!d+)=!U=d=J=!"GW;FG<g`#`W[Q"=!

!

¥! ^(./%*!b%-1.!Y,(-.C!;^bY<!]33'gmmh].,3='h=5&0,=/%9m//',/.&mB,'&m^bYm!!

!

¥! >,&H5,().--%!K7!Y,(,4,&+])!_7!X)BB.-4,+]!J7!d3.5.(*,/.-!Y7!J()C,0,&,!e7!d3.)*!Z7!l,*0%-1)!?7!
R.*.0)*)!I7!Y.(*,(0)&!L7!R,/-),1)+%!I7!>.++])%*)!Z7!?(,*+),!I=!FG"S=!R].!4 ,(-.C!?(%&3!(.&)&3,*+.[XF!
-%+5&=!?5*+3=!L*3./(=!l.*%B)+&="Sg`AT"GG=!

!



Y6>'6(=+"5$")

! "QW!

¥! >,C*.! eb7! K5((,C! _J7! X,(0)*/! dJ! Y,)(0! _Y7! d%53,(! _K=! FGGQ=! l.*d3,3! 1%(! b)*0%h&! ;"F3]!
I0)3)%*<!L*3(%05+3)%*=!odZ!L*3.(*,3)%*,-7!X.B.-!X.B'&3.,0=!

!

¥! >.-3%*.*[d,)*)%!>7!i,*/,&!J7!d,-%!f7!s,5]),)*.*!$=!FGGc=!l(,)*!*5B4.(!0%B )*,3.&!/(,)*!h.)/]3!)*!
3.B'.(,3.!+.(.,-!C).-0!0.3.(B)*,3)%*g!.9)0.*+.!4,&.0!%*!#G!C.,(&!%1!B5-3)[-%+,3)%*!3(),-&=!?).-0!
N(%'&!e.&=!"GGg"cQT"``=! !

!

¥! >.*/!s7!e)+],(0&!_I7!X,(3-.C!ZK7!K5(']C!l>7!_.9%&!iK7!?-)*3],B!sI7!Y.,-.&!s7!?)&]!$s7!b%(-,*0!
Js7! >.-)+,! ?=! "QQQ=!|l(..*! e.9%-53)%*}! /.*.&! .*+%0.! B53,*3! /)44.(.- -)*! (.&'%*&.! B%05-,3%(&=!
Z,35(. =!SGGgFAWTFW"=!

!

¥! >\(.D!0.!-,!o./,!K7!?(,3)*)!e7!K5.]-4,5.(!?s=!FG""=!$.*3)-=!I*g!>\(.D!0.!-,!o./,!K7!R%((.&!JK7!
N54.(%! sL7! i%-.! N! ;.0&<! l.*%B)+&! ,*0! Y(..0)*/! %1! N%%-! d.,&%*! l(,)*! $./5B.&=!d+).*+.!
>54-)&].(&=!SS`!''=!!

!

¥! >%*+.[K%-)*,!$s7!N,&,&!JK7!l(,+),!K>7!d)-9,(!N7!K,*&%5(!I7!R]%B,&!bYR7!d+]h.)D.(!l7!X.(D!K7!
L/,(35,!I=!FG"F=!V5,*3)3,3)9.!3(,)3!-%+)!,*0!+,*0)0,3.!-%+)!1%(!].,0)*/!0,3.!)*!,!-,(/.!'%'5-,3)%*!
%1!,!h)0.!4,(-.C!+(%&&=!N(%'!d+).*+.=!AFg!FSWQTFS`G=!!

!

¥! e,B&,C!$7!N%B,0(,*!s7!_(5q,!J7!K,(&],--!_=?7!R]%B,&!b=R7!K,+,5-,C!K7!K,+i.*D).!i7!d)B'&%*!
N7!?5--.(!s7!Y%*,(!Z7!X,C.&!>=K7!$5*0H9)&3!U7!?(,*+q%h),q!s_7!N-%&.!Rs7!K5.]-4,5.(!ls7!b,5/]!e=!
FG""=!B#C+"Q+*BRQ$A7! ,! B%0)1).(! %1! -,3.(,-! &')q.-.3! 1.(3)-)3C! )*! 4,(-.C7! )&! ,*! %(3]%-%/! %1! 3].!
B,)D.!0%B.&3)+,3)%*!/.*.!C+KMB#C+(4":#A%+*('=!Z,3=!l.*.3 =!S#g"WQT"cF=!!

!

¥! e,B&,C!$7!K,+,5-,C!K7!0./-)!L9,*)&&.9)+]!d7!K,+$.,*!i7!N,(0-.!$7!?5--.(!s7!I0h,(0&!i=s7!R59.&&%*!
d7!K%(/,*3.!K7!K,&&,()!J7!K,.&3()! I7!K,(B)(%-)!Z7!dM,q&3.!R7! l,*,-!K7!>%h.--!b=!C!b,5/]!e=!
FGGG=!J!&)B'-.!&.H5.*+.!(.'.,3[4,&.0!-)*q,/.!B,'!%1!4,(-.C=!l.*.3)+&=!"AW;S<g"QQc[FGGA=!

!

¥! e)DD,!?7!>,/,*)!_7!l53!K7!>(O†)-!LR7!N=!$,/%!N7!R%*0.--)!J7!^((‡!$7!K,DD5+%3.--)!I7!?(,*+),7!Y,0.+q!
?b7! N(%&,33)! N7! R.(D)! o7! N,33)9.--)! $7! d3,*+,! JK=! FG""=! _)9.(&)3C! )*! 3].! (.&'%*&.! 3%! -%h!
3.B'.(,35(.!)*!(.'(.&.*3,3)9.!4,(-.C!/.*%3C'.&!+5-3)9,3.0!)*!I5( %'.=!N(%'!d+)=!A"gFcAQTFccQ=!

!

¥! e)DD,!?7!i,(&,)!L7!K%(+),!N7!Y,0.+q!?[b7!R.(D)!o7!>,/,*)!_7!i)&&!R7!d3,*+,!JK=!FG"W=!J&&%+),3)%*!
4.3h..*! 3].! ,--.-.! +%B'%&)3)%*&! %1! B,M%(! '-,*3! 0.9.-%'B.*3,-! /.*.&! ,*0! 1(%&3! 3%-.(,*+.! )*!
4,(-.C!;%3@/0F-(>FGH,@0!$=<!/.(B'-,&B!%1!0)11.(.*3!%()/)*=!K%-.+5-,(!Y(..0)*/=!#Wg!"AW=!!

!



Y6>'6(=+"5$")

! "Qc!

¥! e%4.(3&! IX7! d5BB.(1).-0! es7! N%%'.(! s>7! I--)&! eX=! "Q``=! I*9)(%*B.*3,-! +%*3(%-! %1! 1-%h.()*/! )*!
4,(-.C! ;%3@/0F-( >FGH,@0! $=<=! L=! >]%3%'.()%0! -)B)3&! 3%! -%*/[0,C! (.&'%*&.&7! ']%3%'.()%0[
)*&.*&)3)9.! '],&.&! ,*0! .11.+3&! %1! -%h! 3.B'.(,35(.! ,*0! &]%(3[0,C! 9.(*,-)D,3)%*=!J**=! Y%3=! WFg!
"Fc["SS=!

!

¥! e%B,/%&,!L7!o%-3O&!s7!K,-%&.33)!K7!9,*!I.5h)Mq!?J=!FGG=̀!L*3.(,++)2*!/.*%3)'%!'%(!,B4).*3.=!I*g!
ˆ9)-,! l2B.D! NK7! J3).*D,! >.E,&! dl7! K%(.*%! f,*/‚.-,! KR7! N54.(%! d,-B.(2*! sL! ;.0 &<! $,!
,0,'3,+)2*! ,-! ,B4).*3.! C! -%&! .&3(.&.&! ,4)23)+%&! .*! -,! B.M%(,! 9./.3,-=! s5*3,! 0.! J*0,-5+6,7!
L*&3)353%! 0.! L*9.&3)/,+)2*! C! ?%(B,+)2*! J/(,(),! C! >.&H5.(,! N%*&.M.(6,! 0.! J/()+5-35(,! C!>.&+,7!
J*0,-5+6,7!d',)*=!FGG`=!!''=!"Gc ["#A=!!

!

¥! e%&3%q&!Z7!K50).!d7!N,(0-.!$7!e5&&.--!s7!e,B&,C!$7!Y%%3]!J7!d9.*&&%*!sR7!b,*,B,q.(!d=L7!b,-),!X7!
e%0()/5.D!I=K7!X.0-.C!>=I7!$)5!X7!K%(()&!s7!N-%&.!R=s7!K,(&],--!_=?=!C!b,5/]!e=!FGGA=!l.*%B. [
h)0.!dZ>!0)&+%9.(C!,*0!-)*q,/.! ,*,-C&)&!)*!4,(-.C!4,&.0!%*! /.*.&!(.&'%*&)9.!3%!,4)%3)+!&3(.&&=!
K%-=!l.*.3=!l.*%B)+&=!FcS;A<g!A"A[Fc=!

!

¥! e5.-.*&!>7!0.!K,,/0!e!,7!>(%%&3!d7!R].)‰.*!l7!l.53.*!i7!i,51B,**!i=!FG"#=!?LKS+"B#9(LKARM(
A! )*! B%*%+%3&! ,*0! 3].! 3,*0.B! %()/)*! %1! ,*/)%&'.(B[&'.+)1)+! KJ_d[4%8! /.*.&=!Z,35(.!
N%BB5*)+,3)%*&=!Sg!FF`G=!!

!

¥! d,B.()! K7 ! >%5(q].)(,*0)&]! K7! N].*! l7! R%*%%q,! R7! i%B,3&50,! R=! FG""=! _.3.+3)%*! %1!
']%3%'.()%0! (.&'%*&)9.! ,*0! *%*[(.&'%*&)9.! 1-%h.()*/! 3)B.! VR$! )*! 4,(-.C=!Y(..0)*/! d+).*+.=!
W"g"`#T"``= !

!

¥! d,&,*)!d7!X.BB)*/!KZ7!^-)9.(!dZ7!l(..*5'!J7!R,9,qq%-[J1&],()!e7!K,]1%%D)!d7!>%5&3)*)!i7!d],()1)!
Xe7!_.**)&!Id7!>.,+%+q!bs7!R(.9,&q)&!Y=!FGGQ=!R].!)*1-5.*+.!%1!9.(*,-)D,3)%*!,*0!0,C-.*/3]!%*!
.8'(.&&)%*!%1!1-%h.()*/[3)B.!/.*.&!)*!3].!&]%%3!,'.8!,*0!-.,9.&!%1!4,(-.C!;%3@/0F-(>FGH,@0<=!s=!
I8'=!Y%3=!WG;c<g!F"WQ[c`=!

!

¥! d,9)--.!es7!l%&B,*!Z7!Y5(3!N=s7!K,q.'.,+.!s7!d3..0!J7!N%(4)33!K7!N],*0-.(!I7!Y(%h*!si7!Y%5-3%*!
KL7!Z)+]%-&%*!>=!!FG"F=!R].!|l(..*!e.9%-53)%*}!0h,(1)*/!/.*.&!'-,C!,!(%-.!)*!0)&.,&.!(.&)&3,*+.!
)*!R()3)+5B!,.&3)95B!,*0!X%(0.5B!95-/,(.=!s=!I8'=!Y%3=!W#g"Fc"T"F`#=!!

!

¥! d+]5-3.!_7!N-%&.!Rs7!l(,*.(!J7!$,*/()0/.!>7!K,3&5B%3%!R7!K5.]-4,5.(!l7!d,3%!i7!d+]5-B,*!JX7!
b,5/]! e7! b)&.! e>7! d3.)*! Z=! FGGQ=! R].! )*3.(*,3)%*,-! 4,(-.C! &.H5.*+)*/! +%*&%(3)5B! ,3! 3].!
3](.&]%-0!%1!.11)+).*3!,++.&&!3%!3].!4,(-.C!/.*%B.=!>-,*3=!>]C&)%-=!"SQg!"SF["Sc=!

!

¥! d.,(&!el7!i(%*&3,0!bI7!K.3D/.(!es=!"Q`"=!L*].()3,*+.!%1!_h,(1!,*0!d.B)0h,(1!>-,*3!X.)/]3!)*!
Y,(-.C=!N(%'=!d+)=!F"g!`F`[`##=!



Y6>'6(=+"5$")

! "Q`!

!

¥! d],(B,!Z7!e5.-.*&!>7!_],5h!K7!K,//.*!R7!_%+]C!Z7!R%(1&!d7!i,51B,**!i7!e%]0.!J7!l.53.*!i=!
FG"c=!J!?-%h.()*/!3)B.!-%+5&!N!]%B%-%/!)&!,!9.(*,-)D,3)%*[!(./5-,3.0!(.'(.&&%(!)*!Y(,+]C'%0)5B!
,*0!)&!+%-0[(./5-,3.0!)*!h].,3=! >-,*3!>]C&)%-%/C=!"c#g!"#G"T"#"A=!

!

¥! dq)**.(!s!d7!dD‚+&!>7!9%*!P)3D.h)3D!s7!K,(H5.D[N.0)--%!$7!?)-)+]q)*!R7!3]%B,&]%h!K?7!d3%+q)*/.(!Is7!
N].*! RXX7! X,C.&! >K=! FGGW=! K,'')*/! %1! 4,(-.C! ]%B%-%/&! 3%! /.*.&! 3],3! (./5-,3.! -%h!
3.B'.(,35(.!3%-.(,*+.!)*!J(,4)0%'&)&=!R].%(=!J''-=!l.*.3 =!W""Fg!`#F[`SF=!

!

¥! d-,1.(!lJ7!J4.-.0%!$l7!K)(,--.&!_s7!l%*D,-.D!?l7!b])3.+]5(+]!IK=!FGG"=!>]%3%'.()%0!&.*&)3)9)3C!
05()*/!&3.B!.-%*/,3)%*!,&!,*!,9.*5.!3%!(,)&.!'%3.*3),-!C).-0!)*!h].,3=! I5']C3)+,=!""Qg!"Q"T"Qc=!

!

¥! d-,1.(! lJ7! J(,5&! s$7! e%C%! N7! l,(+6,! 0.-! K%(,-! $?=!FGGA=!>(%B)&)*/! .+%[']C&)%-%/)+,-! 3(,)3&! 1%(!
/.*.3)+! )B'(%9.B.*3! %1! +.(.,-! C).-0&! )*! K.0)3.((,*.,*! .*9)(%*B.*3&=! J**,-&! %1! J''-).0!
Y)%-%/C=!SWg!W"[cG=!!

!

¥! d-,1.(!lJ7!N,-0.()*)!_?7!K)(,--.&!_s=!"QQW=!f).-0!+%B'%*.*3&!)*!h].,3g!%''%(35*)3).&!1%(!15(3].(!
)*+(.,&)*/! C).-0! '%3.*3),-=! I*g! e.C*%-0&! K>7! e,M,(,B! d7! K+Z,4! J=! ;I0&=<7! L*+(.,&)*/! f).-0!
>%3.*3),-!)*!b].,3g!Y(.,q)*/!3].!Y,(().(&=!NfKKLR7!K.8)+%7!_?=!!"G"T"##=!

!

¥! d-,1.(!lJ7!K%-)*,[N,*%!s$7!d,9)*!e7!J(,5&!s$7!e%B,/%&,!L=!FGGF=!Y,(-.C!d+).*+.=!e.+.*3!,09,*+.&!
1(%B!B%-.+5-,(!4)%-%/C!3%!,/(%*%BC!%1!C).-0!,*0!H5,-)3C=!I0=!X,h%(3]!>(.&&=!N,'635-%!#=!

!

¥! d-,1.(!lJ7!e,h&%*!XK=!"QQS=!d.*&)3)9)3C!%1!h].,3!'],&)+!0.9.-%'B.*3!3%!B,M%(!.*9)(%*B.*3,-!
1,+3%(&g! ,! (.[.8,B)*,3)%*! %1! &%B.! ,&&5B'3)%*&! B,0.! 4C! ']C&)%-%/)&3&! ,*0! B%0.--.(&=!J5&3=! s=!
>-,*3!>]C&)%-=!F"g!#Q#[SFW=!

!

¥! d-,1.(! lJ=! FGG#=! l.*.3)+! 4,&)&! %1! C).-0! ,&! 9).h.0! 1(%B! ,! +(%'! ']C&)%-%/)&3! '.(&'.+3)9.=! !J**=!
J''-=!Y)%-=!"SFg!""c z "F`=!!

!

¥! d%*/! fX7! d])B! sd7! i)*B%*3][d+]5-3D! XJ7! LB,)D5B)! R=! FG"A=! >]%3%'.()%0)+! 1-%h.()*/g! 3)B.!
B.,&5(.B.*3!B.+],*)&B&!)*!-.,9.&=! J**5,-!e.9).h!%1!>-,*3!Y)%-%/C=!WWg!SS"TSWS=!!

!

¥! d%((.--&! KI7! $,e%3,! K7! Y.(B50.D[i,*0),*)&! N I7! l( ..*.! e=J7! i,*3.3C! e7! K5*q9%-0! s_7!
K)13,]50)*7!K,]B%50!J7!K,!„7!l5&3,1&%*!>s7!V)!$$7!I+],-).(!Y7!l)--!Yd7!K,33].h&!_I7!$,D%!le7!
N],%!d7!J*0.(&%*!^_7!I0h,(0&!X7!$)*q).h)+D!JK7!_54+%9&qC!s7!Jq]5*%9!I_7!_9%(,q!s7!P],*/!_7!
Z/5C.*!XR7!>.*/!s7!$,')3,*!Z$7!l%*D,-.D[X.(*,*0.D!s$7!J*0.(&%*!sJ7!X%&&,)*!i7!i,-,9,+],(-,!o7!



Y6>'6(=+"5$")

! "QQ!

i),*),*!d?7!N]%)!_b 7!N-%&.!Rs7!_)-4)(-)/)!K7!l)--! id7!d3.4.(!N7!b,-q.([d)BB%*&!Ki7!K+l5)(.!>I7!
V5,-&.3! N^=! FGG#=!N%B',(,3)9.! _ZJ! &.H5.*+.! ,*,-C&)&! %1! h].,3! ,*0! ()+.! /.*%B.&=! l.*%B.!
e.&.,(+]=!"#g!"`"` T"`Fc=!

!

¥! d3,B! >=! "QQ#=! N%*&3(5+3)%*! %1! )*3./(,3.0! /.*.3)+! -)*q,/.! B,'&! 4C! B.,*&! %1!,! *.h! +%B'53.(!
',+q,/.g!s%)*K,'=! >-,*3!s%5(*,-=!#g!c#Q[cSS=!

!

¥! d3%.&&.(!l7!Y,q.(!b7!9,*!0.*!Y(%.q!J7!N,B%*!I7!l,(+),[>,&3%(!K7!i,*D!N7!i5-)q%9,!R7!$.)*%*.*!
e7!$)*!V7!$%B4,(0!o7!$%'.D!e7!e.0,&+])!Z7!d3%(.!>7!R5-)!K=J7!RD%59,(,!i7!o,5/],*!e=!FGGF=!R].!
IKY$!Z5+-.%3)0.!d.H5.*+.!_,3,4,&.=!Z5+-.)+=!J+)0&=!e.&=!#Gg!F"TFW=!

!

¥! dD‚+&!>7!Y-,q.!oN7!Y],3!>e7!N-%&.!Rs7!N5.&3,[K,(+%&!J7!K5.]-4,5.(! l s7!e,B&,C!$o7!b,5/]!e7!
X,C.&! >K=! FGGQ=!J*! )*3./(,3.0! (.&%5(+.! 1%(! 4,(-.C! -)*q,/.! B,'! ,*0! B,-3)*/! H5,-)3C! VR$!
,-)/*B.*3=! R].!>-,* 3!l.*%B.=!Fg!"#ST"SG=!

!

¥! dD‚+&!>7!i,(&,)!L7!9%*!P)3D.h)3D!s7!K\&DO(%&!i7!N%%'.(!$$7!l5!fV7!N].*!RX7!X,C.&!>K7!dq)**.(!sd=!
FGGW=! >%&)3)%*,-! (.-,3)%*&])'&! 4.3h..*! ']%3%'.()%0! (.&'%*&.! VR$! ,*0! ']%3%(.+.'3%(! ,*0!
9.(*,-)D,3)%*!/.*.&!)*!4,(-.C=!R].%(=!J''-=!l.*.3= !""F;c<g!"Fcc[`A=!

!

¥! dD‚+&!>7!dq)**.(!sd7!i,(&,)!L7!N5.&3,[K,(+%&!J7!X,//,(0!il7!N%(.C!JI7!N].*!RX7!X,C.&!>K=!FGGc=!
o,-)0,3)%*!%1!3].!!"# $%&m!"# $%'!.')&3,3)+!B%0.-!)*!4,(-.C!(.9.,-&!3],3!)*3(%*!-.*/3]!9,(),3)%*!
)*! !"# $%'! B,C! ,++%5*3! 1%(! ,! +%*3)*55B! %1! 9.(*,-)D,3)%*! &.*&)3)9)3C=!K%-=! l.*.3=! l.*%B)+&=!
Fcc;#<g!FSQ[W"=!

!

¥! R,%!?7!ey33.(!e>7!>,-%&5%!R7!.3! ,-=!FG"c=!_.&)/*)*/!1535(.!4,(-.C!)0.%3C'.&!5&)*/! ,!+(%'!B%0.-!
.*&.B4-.=! I5(%'.,*!s%5(*,-!%1!J/(%*%BC=!`Fg!"SST"WF=!!

!

¥! R.&3.(!K7!$,*/()0/.!>=!FG"G=!Y(..0)*/!3.+]*%-%/).&!3%!)*+(.,&.!+(%'! '(%05+3)%*! )*! ,!+],*/)*/!
h%(-0=!d+).*+.=!#Fcg!`"[̀`FF=!

!

¥! R].!L*3.(*,3)%*,-!b].,3!l.*%B.!d.H5.*+)*/!N=!FG"S=!J!+](%B%&%B.[4,&.0!0(,13!&.H5.*+.!%1!
3].!].8,'-%)0!4(.,0!h].,3!; C@=J=5F-(,02J=>F-<!/.*%B.=!d+).*+.=!#SAg"FA"c``=!

!

¥! R]%B'&%*! bs7!K,3].h&! d=! "Q`"=! R].! .11.+3! %1! 0,C-.*/3]! ,*0! &%h)*/! %*! .,(! 0.9.-%'B.*3! )*!
4,(-.C! +5-3)9,(&=! Y,(-.C! l.*.3)+&! Lo=! >(%+..0)*/&! %1! 3].! S3]! L*3.(*,3)%*,-! Y,(-.C! l.*.3)+&!
dCB'%&)5B=!''!A" [̀AFW=!I0)*45(/]7!Ui= !

!



Y6>'6(=+"5$")

! FGG!

¥! R%*0.--)!J7!?(,*+),! I7!o)&)%*)!J7! .3! ,-=!FG"S=!VR$&!1%(!4,(-.C!C).-0! ,0,'3,3)%*!3%!K.0)3.((,*.,*!
.*9)(%*B.*3&!)*!3].!|Z5(.}!ƒ!|R(.B%)&}!4)',(.*3,-!'%'5-,3)%*=!I5']C3)+,=!"Qcg!c#T̀ W=!!

!

¥! R(.9,&q)&! Y7! Y,/*,--! _s7! I--)&! KX7! >.,+%+q! bs7! _.**)&! Id=! FGG#=! KJ_d! 4%8! /.*.&! +%*3(%-!
9.(*,-)D,3)%*[)*05+.0!1-%h.()*/!)*!+.(.,-&=!>(%+=!Z,3-=!J+,0=!d+)=!U=d=J=!"GG;FF<g!"#GQQ["GS=!

!

¥! R(.9,&q)&! Y7! X.BB)*/! KZ7! >.,+%+q! bs7! _.**)&! Id=! FGGW=!%>!"#&! (.&'%*0&! 3%! 0,C-.*/3]7!
h].(.,&! %>!"#' !)&!(./5-,3.0!4C!9.(*,-)D,3)%*!,*0!0.9.-%'B.*3,-!&3,35&=!>-,*3!>]C&)%-%/C=!"SGg!
"#QcT"SGA=!!
!

¥! R(.9,&q)&!Y=!FG"G=!R].!+.*3(,-!(%-.!%1!3].!!+"#:LBT:CBK#' !/.*.!)*!3].!9.(*,-)D,3)%*!(.&'%*&.!%1!
+.(.,-&=!?5*+3)%*,-!>-,*3!Y)%-%/C=!#cg!ScQTS`c=!!

!

¥! R5(*.(!J7!Y.,-.&!s7!?,5(.!d7!_5*1%(0!e>7!$,5().!_J=!FGGA=!R].!>&.50%[e.&'%*&.!e./5-,3%(!)D/ $
%'!>(%9)0.&!J0,'3,3)%*!3%!>]%3%'.()%0!)*!Y,(-.C=!d+).*+.=!#"G;AcAG<g!"G#"["G#S=!

!

¥! R5(*.(!Jd7!?,5(.!d7!P],*/!f7!$,5().!_J=!FG"#=!R].!.11.+3!%1!0,C[*.53(,-!B53,3)%*&!)*!4,(-.C!,*0!
h].,3! %*! 3].! )*3.(,+3)%*! 4.3h..*! ']%3%'.()%0! ,*0! 9.(*,-)D,3)%*=!R].%(.3)+,-! ,*0! J''-).0!
l.*.3)+&=!"FWg!FFWcTFFcc=!!

!

¥! o,*!I.5h)Mq!?J7!K,-%&.33)!K7!f)*!„7!d3(5)q!>N7!d3,B!>=!FGGA=!d3,3)&3)+,-!B%0.-&!1%(!/.*%3C'.!4C!
.*9)(%*B.*3! 0,3,g! 1(%B! +%*9.*3)%*,-! JZ^oJ! B%0.-&! 3%! .+%[']C&)%-%/)+,-! VR$! B%0.-&=!
J5&3(,-),*!s%5(*,-!%1!J/()+5-35(,-!e.&.,(+]=!AWg!"["F=!

!

¥! o,*! ^%)M.*! sb7! FGGW=! s%)*K,'Š! S7! d%13h,(.! 1%(! 3].! +,-+5-,3)%*! %1! /.*.3)+! -)*q,/.! B,'&! )*!
.8'.()B.*3,-!'%'5-,3)%*&=!iC,DB,!Y=o7!b,/.*)*/.*7!Z.3].(-,*0&= !

!

¥! o,*! ^%)M.*! sb=! FGGQ=! K,'VR$Š! W7! d%13h,(.! 1%(! 3].! B,'')*/! %1! H5,*3)3,3)9.! 3(,)3! -%+)! )*!
.8'.()B.*3,-!'%'5-,3)%*&! %1!0)'-%)0!&'.+).&=!iC,DB,!Y=o7!b,/.*)*/.*7!Z.3].(-,*0&= !

!

¥! o,(&]*.C! ei7! l(%&&.! L7! X‹]*.-! U7! d).1q.*! e7! >(,&,0! K7! d3.)*! Z7! $,*/()0/.! >7! J-3&+]B).0! $=! C!
l(,*.(!J=!FGGW=!l.*.3)+!B,'')*/!,*0!YJN!,&&)/*B.*3!%1!IdR[0.()9.0!dde!B,(q.(&!&]%h&!*%*[
5*)1%(B!0)&3()453)%*!%1!/.*.&!)*!3].!4,(-.C!/.*%B.=!R].%(=!J''-=!l.*.3 =!""#;F<gF#Q[AG=!

!

¥! o,(&]*.C!ei7!K,(+.-!RN7!e,B&,C!$7!e5&&.--!s7!ey0.(!Kd7!d3.)*!Z7!b,5/]!e7!$,*/()0/.!>7!Z)q&!eI!C!
l(,*.(! J=!FGGc=!J! ])/]! 0.*&)3C!4,(-.C!B)+(%&,3.--)3.!+%*&.*&5&!B,'! h)3]! ccA!dde! -%+)=!R].%(=!
J''-=!l.*.3 =!""S;W<g!"GQ"["G#=!



Y6>'6(=+"5$")

! FG"!

!

¥! o%-3,&! s7! 9,*! I.5h)Mq! ?J7! d%B4(.(%! J7! $,1,(/,! J7! L/,(35,! I7! e%B,/%&,! L=! "QQQ,=! L*3./(,3)*/!
&3,3)&3)+,-!,*0!.+%']C&)%-%/)+,-!,*,-C&)&!%1!/.*%3C'.!4C!.*9)(%*B.*3!)*3.(,+3)%*!1%(!/(,)*!1)--)*/!
%1!4,(-.C!)*!K.0)3.((,*.,*!,(., &!L=!L*0)9)05,-!/(,)*!h.)/]3=!?).-0!N(%'&!e.&.,(+]=!WFg!W#[cS=!!

!

¥! o%-3,&! s7! 9,*! I.5h)Mq! ?J7! J(,5&! s$7! e%B,/%&,! L=! "QQQ4=! L*3./(,3)*/! &3,3)&3)+,-! ,*0!
.+%']C&)%-%/)+,-! ,*,-C&)&! %1! /.*%3C'.! 4C! .*9)(%*B.*3! )*3.(,+3)%*! 1%(! /(,)*! 1)--)*/! %1! 4,(-.C! )*!
K.0)3.((,*., *!,(.,&!LL=!l(,)*!/(%h3]=!?).-0!N(%'&!e.&.,(+]=!WFg!cA[`S=!!

!

¥! o%-3, &!s7!9, * !I . 5h )Mq!?7!L/ , (35, !I 7!l , (+Œ•, !0. -!K %(, -!$7!K %-)* , [N,*%!s$7! ,*0!e%B,/%&,!L=!FGGF=!
l.*%3C'.! 4C! .*9)(%*B.*3! )*3.(,+3)%*! ,*0! ,0,'3,3)%*! )*! 4,(-.C! 4(..0)*/g! 4,&)+! +%*+.'3&! ,*0!
B.3]%0&! %1!,*,-C&)&=! I*g! d-,1.(! lJ7! K%-)*,[N,*%! s$7! d,9)*! e7! J(,5&! s$7! ,*0! e%B,/%&,! L! ;.0&<7!
Y,(-.C! d+).*+.g! e.+.*3! J09,*+.&! 1(%B! K%-.+5-,(! Y)%-%/C! 3%! J/(%*%BC! %1! f).-0! ,*0! V5,-)3C=!
FGGF=!FGAz FS"=!?%%0!>(%05+3!>(.&&7!Z.h!f%(q=!!

!

¥! 9%*!P)3D.h)3D!s7!dD‚+&!>7!_54+%9&qC!s7!f,*!$7!?(,*+),!I7!>.++])%*)!Z7!N,&,&!JK7!N].*!RX7!X,C.&!
>K7!dq)**.(! sd=!FGGA=!K%-.+5-,(! ,*0!&3(5+35(,-!+],(,+3.()D,3)%*!%1!4,(-.C!9.(*,-)D,3)%*! /.*.&=!
>-,*3=!K%-!Y)%-=!AQ;#<g!SSQ[Wc=!

!

¥! b.*D-!>7!$)!X7!N,(-)*/!s7!P]%5!K7!e,B,*!X7!>,5-!I7!X.,(*0.*!>7!K,).(!N7!„),!$7!N,)/!o7!^9.&*O!s7!
N,q)(! K7! >%5-&.*! _7! b,*/! s7! e,B,*! e7! dB)3]! i=>7! K5.]-4,5.(! l=s7! N],-B.(&! i=s7! i-.)*]%1&! J7!
X533*.(!I=!C!i)-),*!J=!FGGW=!J!])/][0.*&)3C!+%*&.*&5&!B,'!%1!4,(-.C!-)*q)*/!_J(R!B,(q.(&!3%!dde7!
e?$>!,*0!dRd!-%+)!,*0!,/()+5-35(,-!3(,)3&=!YKN!l.*%B)+&=!cgFGW=!

!

¥! b])3.+]5(+]!IK7!d-,1.(! lJ7!K)(,--.&!_s=!FGGc=!o,(),4)-)3C!)*!3].!05(,3)%*!%1!&3.B!.-%*/,3)%*!)*!
h].,3!,*0!4,(-.C!/.*%3C'.&=! s!J/(%*!N(%'!d+)=!"Q#g"#`T"SA=!!

!

¥! f,]),%5)! d7! L/,(35,! I7! K%(,-.M%! K7! e,B&,C! $7! K%-)*,[N,*%! s$7! N)50,0! ?s7! $,&,! sK7! l(,+),!K>7!
N,&,&! JK=! FGG`=!>,33.(*&! %1! /.*.3)+! ,*0! .+%[/.%/(,'])+,-! 0)9.(&)3C! )*! d',*)&]! 4,(-.C=! R].%(!
J''-!l.*.3 =!""Wg!Fc"TF`F=!!

!

¥! f,*! l>7!N].*!„K=!FGGW=!K%-.+5-,(!B,'')*/!%1!,!(.+.&&)9.!/.*.!1%(!(.&)&3,*+.!3%!&3()'.!(5&3!)*!
4,(-.C=!R].%(=!J''-=!l.*. 3=!""#;#<g!AFQ[#c=!

!

¥! f,*! $7! $%5q%),*%9! J7! Y-.+]-! J7! R(,*H5)--)! l7! e,B,q()&]*,! b7! d,*K)/5.-!>7! Y.**.3D.*! s$7!
I+].*)H5.!o7 !_54+%9&qC!s=!FGGS=!R].!h].,3! !"#& !/.*.!)&!,!1-%h.()*/!(.'(.&&%(!0%h*[(./5-,3.0!
4C!9.(*,-)D,3)%*=!d+).*+.=!#G#;AWWS<g!"WSG["WSS=!

!
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! FGF!

¥! f,*!$7!$%5q%),*%9!J7!R(,*H5)--)!l7!X.-/5.(,!K7!?,])B,!R7 !_54+%9&qC!s=!FGG#=!>%&)3)%*,-!+-%*)*/!%1!
3].!h].,3!9.(*,-)D,3)%*!/.*.! !"#' =!>(%+=!Z,3-=!J+,0=!d+)=!U=d=J=!"GGg!WFW#[WFW`=!!
!

¥! P,0%q&!sN7!N],*/!RR7!i%*D,q!N?=!"QcS=!J!0.+)B,-!+%0.!1%(!3].! /(%h3]!&3,/.&!%1!+.(.,-&=!b..0!
e.&.,(+] =!"Sg!S"ATSF"=!!
!

¥! P%4.-!eb7!b()/]3!Ks7!l,5+]!Xl=!"Q``=!d3,3)&3)+,-!,*,-C&)&!%1!,!C).-0!3(),-=!J/(%*%BC!s%5(*,-=!`Gg!
#`` [#Q#=!!

!



)

! FG#!

)

)

)
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!"#$%&'

! "#$!

!"#$%&'&
%&'()*++,-&(.!+*/+0/*1*.!0.*&1-!2-1(/-.!2,3'-.!4*)*!/-.!567!1('(+'*1-.!4*)*!/*.!8*.(.!1(!4)( 9(.4,:*1-!(&!+*1*!0&-!1(!/-.!*2;,(&'(.<!=(!>*&!0',/,?*1-! +-2-!(/(2(&'-.!8,@*1-.!/-.!

567!.,:&,8,+*',A-.!4*)*!+*1*!+*)B+'()!(&!+*1*!0&-!1(!/-.!(&.*C-.!4-)!.(4*)*1-!C!*!+-&',&0*+,D&!.(!>*&!*E*1,1-! */!2-1(/-!/*F/*.!,&'()*++,-&(.!5673567!4-)!.(4*)*1-< !G&!/*!'*;/*!HI!1(/!+*4J'0/-!
'()+()-!*4*)(+(!0&!)(.02(&!1(!/*.!,&'()*++,-&(.!.,:&,8,+*',A*.< !

 
!"#$%&'%( )( *( +)( +*(

!! ,-./-01.(% ( (( ,10%21(3$&(4&'%.-//$1&%3( ,10%21(/1&(4&'%.-//$1&%3( ,10%21(3$&(4&'%.-//$1&%3( ,10%21(/1&(4&'%.-//$1&%3( ,10%21(3$&(4&'%.-//$1&%3( ,10%21(/1&(4&'%.-//$1&%3( ,10%21(3$&(4&'%.-//$1&%3( ,10%21(/1&(4&'%.-//$1&%3(

5-.-/'%. ( 4&'%.-//$1&%3( 6) (
78%/'13(

-0$'9(
%..1.(

3'-&0-.0 (
78%/'13(

-0$'9(
%..1.(

3'-&0-.0 (
78%/'13(

-0$'9(
%..1.(

3'-&0-.0 (
78%/'13(

-0$'9(
%..1.(

3'-&0-.0 (
78%/'13(

-0$'9(
%..1.(

3'-&0-.0 (
78%/'13(

-0$'9(
%..1.(

3'-&0-.0 (
78%/'13(

-0$'9(
%..1.(

3'-&0-.0 (
78%/'13(

-0$'9(
%..1.(

3'-&0-.0 (
73:$;-01( K-&.'*&'( !

!
H"#H! HLMI! H"HN! HLML! HIO"! $MP! HIOH! $MN! INIMN! OMHQ! IP#M"! OMH$! HNP$! #MQ! HNP$! #MQ!

!! RAS6Q3! HR! 9! 9! 9! 9! 9QIMOO! $MIQ! 9QNM$O! $MII$! 9! 9! 9! 9! 9HM"IL! #MQ$"N! 9HM"LN! #MQQ#N!

<=5>( =TU"" ! "RH! H"NMP! $$M$Q! HQNMI! $QMPQ! "NMOP! LMI$! HLM$P! LMLII! H$OMO! HIMIQ! HQOMN! HIMP$! 9! 9! 9! 9!

!! ;U;VQPII ! "RH! 9! 9! 9! 9! "#MO"! NMLHL! HLMO$! NMONI! $#MO! H#ML"Q! Q$MOQ! H#MI$"! HM$"$! #M$"$! HM$QH! #M$#LH!

!! W2*:###P! QR! 9PNM"P! "#M$IL! 9IHM$"! "#MHNP! 9"$MH$! $MIIP! 9"QMPH! $MIHL! 9HOMI ! OMN"N! 9HLMO$! OM"LN! 9! 9! 9! 9!

!! XKK6R*! $R! 9HL$MN! ""MOL! 9HO#MI! ""MOL! 9! 9! 9! 9! 9P#MQI! LMOI"! 9NNM"P! LMO"O! 9! 9! 9! 9!

!! YZTVRH! NR! 9"H#MH! "HMPN! 9"#H! "HM$"! 9! 9! 9! 9! 9PIMPQ! OMLLP! 9P$MQP! OMOH! 9#MO"#N! #MQNQNQ! 9#MOQPO! #MQ$HH!

!! =TU""<;U;VQPII!
!

9! 9! 9! 9! 9! 9! "PMIO! HHMHPP! 9! 9! PNM"H! HLM#IH! 9! 9! 9! 9!

!! ;U;VQPII<YZTVRH!
!

9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! HMNLP! #M$"P$!

!! XKK6R*<YZTVRH! !! 9! 9! IQMQ$! "$MINL! 9! 9! 9! 9! 9! 9! ""MII ! H#MQQH! 9! 9! 9! 9!

?-3%(0%(( K-&.'*&'( !
!

PQ$! HOMPL! P$OMI! HOML! H#OH! O! 9! 9! "$PMN! $MN! "NHML! $MN"! NQLMQ! OMHI! N$"MH! OMHH!

7&/-@-01( RAS6Q3! HR! 9! 9! 9! 9! 9P#MIL! OMHO$! 9! 9! QML$N! $PMOI$! $M##$! $NM#HO! 9"LMII! OM$#I! 9"OMPP! OM"OI!

!! =TU""! "RH! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! $PMNI! LMOH! PQMH$! H#MN"P! 9IPMPN! OMPQI! 9INMQI! OMNHI!

<=5>( XKK6R*! $R! 9HPLMO! "HMN! 9HNNM$! "HMNN! 9! 9! 9! 9! 9"LM"P! NM"I"! 9"OMPI! NM"QH! 9! 9! ""MO$! OMIIP!

!! YZTVRH! NR! 9"""MQ! "#MHL! 9"H$MI! HLMLH! 9"LMLP! OM$#O! 9! 9! 9$OM#Q! $MLNL! 9$PM#I! $MOH! 9IPMPN! OMPQI! 9INMQI! OMNHI!

!! XKK6R*<YZTVRH!
!

9! 9! I#ML$! "QM"LP! 9! 9! 9! 9! 9! 9! HIMQQ! NMNNL! 9! 9! 9! 9!

!! RAS6Q3<YZTVRH! !! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! ""MO$! OMIIP!

?-3%(0%(( K-&.'*&' ( !
!

NHOMN! "MPI! 9! 9! PQQMI! $MIH! 9! 9! $$NMH! $MHH! $$$M"! QMOL! OPIM"! PMN$! OPOM$! PMQP!
721&;-/$A&(

0%2(
;U;V$OQ"! HR! 9! 9! 9! 9! "NMPL! NMHHL! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9HQMPH! IM#PN! 9H"MPH! PMOPN!

B-221(
C.$&/$:-2(

=TU""! "RH! "HMO"! NMPI! 9! 9! "#ML! H#MHIP! 9! 9! OIMPP! OMOLN! OHMIO! OM$LO! 9! 9! 9! 9!

!! ;U;VN$$L! "RH! HLMOH! QMP"L! 9! 9! "LM$I! NMLL$! 9! 9! "IMLI! NMNNO! "PMOI! NM"NO! NHMHH! OM"I$! N"MIQ! OM#$P!

<=5>( XKK6R*! $R! 9H$MII! QM"HI! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9"QMQ"! NMH#"! 9"$M"H! $MO"P! 9! 9! 9! 9!

!! YZTVRH! NR! 9! 9! 9! 9! HIM"! NMHH"! 9! 9! 9HQMO$! $MNQ! 9H$MHL! $M"O"! "HMPO! PMLIQ! ""M#P! PMII!

!! =TU""<;U;VN$$L!
!

9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! $QMI"! LM"NP! 9! 9! 9! 9!

!! ;U;VN$$L<YZTVRH! !! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! "LM"P! OM$OL!

!



!"#$%&'

! "#N!

 
!"#$%&'%( )( *( +)( +*(

!! ,-./-01.(% ( (( ,10%21(3$&(4&'%.-//$1&%3( ,10%21(/1&(4&'%.-//$1&%3( ,10%21(3$&(4&'%.-//$1&%3( ,10%21(/1&(4&'%.-//$1&%3( ,1 0%21(3$&(4&'%.-//$1&%3( ,10%21(/1&(4&'%.-//$1&%3(
,10%21(3$&(

4&'%.-//$1&%3(
,10%21(/1&(

4&'%.-//$1&%3(

5-.-/'%. ( 4&'%.-//$1&%3( 6) (
78%/'13(

-0$'9(
%..1.(

3'-&0-.0 (
78%/'13(

-0$'9(
%..1.(

3'-&0-.0 (
78%/'13(

-0$'9(
%..1.(

3'-&0-.0 (
78%/'13(

-0$'9(
%..1.(

3'-&0-.0 (
78%/'13(

-0$'9(
%..1.(

3'-&0-.0 (
78%/'13(

-0$'9(
%..1.(

3'-&0-.0 (
78%/'13(

-0$'9(
%..1.(

3'-&0-.0 (
78%/'13(

-0$'9(
%..1.(

3'-&0-.0 (
73'-01(0%(

D1E-(
K-&.'*&'( !

!
HH$#! HLMI! HHNI! HLML! HIH"! $MQ! HIH"! $M"! PLHMP! OM#P! PLN! IMLI! H$QQ! IM$! H$QQ! IM"!

F-&0%.-( RAS6Q3! HR! 9! 9! 9! 9! 9QQMLQ! $M$O"! 9QHMHI! $MNH$! 9! 9! 9! 9! 9"NMHN! IMPNQ! 9"QMIO! IMQPL!

!! =TU""! "RH! HHPMN! $"MI! H"L! $HMIQ! "QMPN! LMQ$P! HLMQ$! LMQH! H$"! HIMN! HQNMN! HPMOI! 9! 9! 9! 9!

<=5>( ;U;VN$$L! "RH! 9! 9! 9! 9! "QMP"! NMNQH! ""MNI! NM$$N! QOM$L! H#MLQI! QQMP"! H#MNH"! $QMO"! LMQLI! $QMNQ! LM#OP!

!! W2*:###P! QR! 9PNMPI! "#MNON! 9I"MQ$! "#MHQN! 9"HMHH! $MNQL! 9"#MPO! $M$P! 9"HM$$! OM$QO! 9""MH! OM#PL! 9! 9! 9! 9!

!! XKK6R*! $R! 9HL$MN! ""MOP! 9HILMO! ""MPL! 9! 9! 9! 9! 9NIMP$! H#M##P! 9NQMNN! LMOQ"! 9! 9! 9! 9!

!! YZTVRH! NR! 9! 9! 9HLLMP! "HM$P! 9LM#$I! $PMLOO! 9OMLPN! $PMH$N! 9PQM"L! OML#O! 9P#MPL! OMP! 9HL! IMOO$! 9HIMN! IMNL"!

!! =TU""<;U;VN$$L!
!

9! 9! 9! 9! 9! 9! "OMNO! H#MQOI! 9! 9! IPM"I! HOM$HN! 9! 9! 9! 9!

!! XKK6R*<YZTVRH!
!

9! 9! OHM"Q! "$MNIH! 9! 9! 9! 9! 9! 9! "QM"Q! H#M"! 9! 9! 9! 9!

!! RAS6Q3<;U;VN$$L!
!

9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! "HMPP! LM"$I!

!! ;U;VN$$L<YZTVRH! !! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! QPMQ$! LMI""!

G=(D1E-3(( K-&.'*&'( !
!

NM#Q! #MH$O$! NMHPL! #MH$ON! IM"LH! #M#PH! 9! 9! "MLOP! #M#HQL! "MLLH! #M#H$"! $MPO$! #M#$#H! $MPLI! #M#QLL!

F-3-2%3( RAS6Q3! HR! 9! 9! 9! 9! 9#MN#II! #M#P"OH! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9#MHN#Q! #M#$H"L! 9#MH$N! #M#$#IO!

!! ;U;V""Q#! "RH! 9! 9! 9! 9! 9#M"P#"! #MHHLOP! 9! 9! #M#NPNN! #M#"III" ! #M#"PN$! #M#Q"LIH! 9! 9! 9! 9!

!! XKK6R*! $R! 9HMQ#N! #MHI#I! 9HMHI! #MHPLQ! 9! 9! 9! 9! 9#M#OH"N! #M#HP"I$! 9#M#I#L$! #M#HPH"H! 9! 9! 9! 9!

!! YZTVRH! NR! 9HMI"! #MHP#Q! 9HMP$O! #MHNP$! 9#MHOIP! #M#PPPN! 9! 9! 9#MHION! #M#HNQP! 9#MHI"L! #M#HN#O! 9#MQIP! #M#$"$"! 9#MQI! #M#$HLH!

!! ;U;V""Q#<XKK6R*!
!

9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! #M#PQ"! #M#Q#HO$! 9! 9! 9! 9!

!! XKK6R*<YZTVRH!
!

9! 9! #MPPPP! #MHOQ#P! 9! 9! 9! 9! 9! 9! #M#NOI! #M#HII#I! 9! 9! 9! 9!

!! RAS6Q3<YZTVRH! !! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! #MH#PI! #M#$QHO!

G=(D1E-3(0%2( K-&.'*&'( !
!

$MO""! #M#QHO! 9! 9! NMIQN! #M#"#O! 9! 9! QML#H! #M#H$! QML! #M#HQI! NMII"! #M#IO! 9! 9!
B-221(

C.$&/$:-2(
;U;VLPNP! HR! 9! 9! 9! 9! 9#M#O#$L! #M#"QNQO! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9#M"""I! #M#OO! 9! 9!

!! =TU""! "RH! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! #MHPQL! #M#Q#Q"! #MHN"! #M#Q##P! 9! 9! 9! 9!

!! ;U;VN$$L! "RH! #M"HN! #M#$"O$! 9! 9! #MHNLO! #M#"PLH! 9! 9! #M#P$NP! #M#HOII"! #M#P"$"! #M#HO$$! #MNHQ"! #MH##LQ! 9! 9!

!! XKK6R*! $R! 9#M"IQP! #M#QOIO! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9#M#O#L$! #M#HIHI"! 9#M#O"I! #M#HPOPP! 9! 9! 9! 9!

!! YZTVRH! NR! 9#MHIO! #M#Q$$"! 9! 9! #M#OLI$! #M#"HL"H! 9! 9! 9#M#QHIQ! #M#HNQQI! 9#M#Q"NO! #M#HN#NP! 9! 9! 9! 9!

!! =TU""<;U;VN$$L! !! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! #M#LHOO! #M#Q"IIO! 9! 9! 9! 9!

?$21/.1&1( K-&.'*&'( ! !! H"QMQ! #MI"! 9! 9! HQIMN! #MNH! HQIMP! #MN! H#LM$! #MOI! 9! 9! HN"MI! HMI"! 9! 9!

!! RAS6Q3! HR! 9! 9! 9! 9! "MLOH! #MN"#P! "MLI"! #MNHN! 9! 9! 9! 9! PM$HN! HIMI$O! 9! 9!

<=5HG=(
I1E-3>(

=TU""! "RH! $MNOP! HNMOHO! 9! 9! QM#OI! H#MPLH! $MHPN! HHMPHI! HQMP! HMOIL! 9! 9! 9! 9! 9! 9!

!! YZTVRH! NR! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9QMII"! #MLQLL! 9! 9! PML$! HOMQOP! 9! 9!

!! RAS6Q3<=TU""! !! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9"M$NH! HM#L$! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9!

!



!"#$%&'

! "#P!

!"#$%&''&
%&'()*++,-&(.!+*/+0/*1*.!0.*&1-!2-1(/-.!2,3'-.!4*)*!/-.!567!1('(+'*1-.!1(!)(&1,2,(&'-!C!.0.!4*)B2(')-.!(&!+*1*!0 &-!1(!/-.!*2;,(&'(.<!=(!>*&!0',/,?*1! +-2-!(/(2(&'-.!8,@*1-.!/-.!

567!.,:&,8,+*',A-.!4*)*!+*1*!+*)B+'()!(&!+*1*!0&-!1(!/-.!(&.*C-.!4-)!.(4*)*1-!C!*!+-&',&0*+,D&!.(!>*&!*E*1,1-! */!2-1(/-!/*F/*.!,&'()*++,-&(.!5673567!4-)!.(4*)*1-< !G&!/*!'*;/*!"Q!1(/!+*4J'0/-!
+0*)'-!*4*)(+(!0&!)(.02(&!1(!/*.!,&'()*++,-&(.!.,:&,8,+*',A*.< !

(( (( !"#$%&'%( JKKL( JKKM( JKKNO3:.$&;(

(( G1"#.%(PB)( ,-./-01.(% ( (( ,10%21(3$&(4&'%.-//$1&%3(
,10%21(/1&(

4&'%.-//$1&%3( ,10%21(3$&(4&'%.-//$1&%3(
,10%21(/1&(

4&'%.-//$1&%3(
,10%21(3$&(

4&'%.-//$1&%3(
,10%21(/1&(

4&'%.-//$1&%3(

5-.Q/'%.( (( 4&'%.-//$1&%3( 6) (
78%/'13(

-0$'9(
%..1.(

3'-&0-.0 (
78%/'13(

-0$'9(
%..1.(

3'-&0-.0 (
78%/'13(

-0$'9(
%..1.(

3'-&0-.0 (
78%/'13(

-0$'9(
%..1.(

3'-&0-.0 (
78%/'13(

-0$'9(
%..1.(

3'-&0-.0 (
78%/'13(

-0$'9(
%..1.(

3'-&0-.0 (

(( !! K-&.'*&'( ! !! HNPMQ! #M"N! HNPMQ! #M"$! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9!

73:$;-01( SVH! !RAS6Q! !HR! 9#MI$QN! #M"NI$H! 9#MI"H$! #M"NNHQ! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9!

(( SV"! !=TU""!
!
"RH! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9!

<0R-3>( SVQ! !;U;VQPII !
!
"RH! HMO! #MQHI$! HMO#L! #MQH$Q! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9!

(( SV$! !1(&.- ! !QR! "M$#H! #M"I$I! "M$#H! #M"I"H! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9!

(( SVN! !YZTVRH! !NR! 9#MI$$N! #M"IIIO! 9#MI$LH! #M"INH! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9!

(( SVP! !;U;VLI#" ! !PR! #MNHOH! #M"L"$H! #MNPHH! #M"L#"O! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9!

(( SVH3SVQ! RAS6Q3<;U;VQPII!
!

9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9!

(( SV"3SVQ! =TU""<;U;VQPII!
!

9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9!

(( SV"3SV$! =TU""<1(&.-!
!

9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9!

(( SVQ3SVN! !;U;VQPII<YZTVRH! !! 9! 9! 9#MPOIP! #MQ"$HL! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9!

(( !! K-&.'*&'( ! !! IPMLO! #MPO! IPMNH! #MPO$! OIML$! #MNHQ! OOM#$! #MNH$! 9! 9! 9! 9!

!2'S.- ( RVH! !RAS6Q! !HR! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9!

(( RV"! !;U;VN$$L!
!
"RH! 9! 9! 9! 9! $MQ#L! #MPNIQ! $MN$I! #MPPIL! 9! 9! 9! 9!

</">( RVQ! !W2*:###P! !QR! 9#MQHPQ! #MI"#PQ! 9#M$LL"! #MI#O#O! 9HMPI$! #MN$PN! 9HMP#P! #MN$$O! 9! 9! 9! 9!

(( RV$! !1(&.- ! !QR! 9H"MHH! #MIQO! 9H"MQN! #MI"I! 9OMOPL! #MNNL$! 9OMO#L! #MNNI$! 9! 9! 9! 9!

(( RV"3RV$! ;U;VN$$L<1(&.-!
!

9! 9! 9! 9! 9! 9! HM"OO! #MIQLO! 9! 9! 9! 9!

(( RVQ3RV$! W2*:###P<1(&.-! !! 9! 9! "MHIQ! #MI"OO! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9!

(( !! K-&.'*&'( ! !! 9! 9! 9! 9! H##P! $MQ! H##P! $M"! "OQMQ! "M"Q! "O"M"! "MQH!

(( [VH! !;U;V#LH#! !HR! 9! 9! 9! 9! 9"$MHL! $MOH! 9"QM$"! $MIPL! 9! 9! 9! 9!

T%&0$"$%&'1( [V" ! !;U;V$O"H!
!
"RH! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9H$MQO! $MOOI! 9"$MPL! PM"OH!

(( [VQ! !W2*+HQ"!
!
"RH! 9! 9! 9! 9! 9"LMOL! NMHO"! 9Q#M#$! NMH"N! 9! 9! 9! 9!

<;H"J>( [V$! !;U;V"QL$! !QR! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! IMOOP! "$MP#H! 9! 9!

(( [VN! !1(&.- ! !QR! 9! 9! 9! 9! 9QHM"O! $MNIL! 9QHM$Q! $MN"L! 9HQMPI! "M$LO! 9H"MIL! "MN#P!

(( [VP! !;U;VLLLO! !$R! 9! 9! 9! 9! HHM"P! $MNPP! HHM#$! $MNHI! 9H#M"O! "M$IP! 9LM$P"! "$MOI$!

(( [VI ! !YZTVRH! !NR! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! IMN#"! "$MHIO! IMIQQ! "$M$LL!

(( [VO! !;U;V"Q$O!
!
IRH! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9!

(( [V"3[V$! ;U;V$O"H<;U;V"QL$!
!

9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9HIMLN! IMO"P!

(( [VQ3[VN! W2*+HQ"<1(&.-!
!

9! 9! 9! 9! 9! 9! HHML! NM"LH! 9! 9! 9! 9!

(( [VQ3[VO! W2*+HQ"<;U;V"Q$O!
!

9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9!

(( [VN3[V$! 1(&.-<;U;V"QL$! !! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9!



!"#$%&'

! "#I !

(( (( !"#$%&'%( JKKNOU$&'%.( JKVVOC( JKVVOW(

(( G1"#.%(PB)( ,-./-01.(% ( (( ,10%21(3$&(4&'%.-//$1&%3(
,10%21(/1&(

4&'%.-//$1&%3( ,10%21(3$&(4&'%.-//$1&%3( ,10% 21(/1&(4&'%.-//$1&%3( ,10%21(3$&(4&'%.-//$1&%3(
,10%21(/1&(

4&'%.-//$1&%3(

5-.Q/'%.( (( 4&'%.-//$1&%3( 6) (
78%/'13(

-0$'9(
%..1.(

3'-&0-.0 (
78%/'13(

-0$'9(
%..1.(

3'-&0-.0 (
78%/'13(

-0$'9(
%..1.(

3'-&0-.0 (
78%/'13(

-0$'9(
%..1.(

3'-&0-.0 (
78%/'13(

-0$'9(
%..1.(

3'-&0-.0 (
78%/'13(

-0$'9(
%..1.(

3'-&0-.0 (

(( !! K-&.'*&'( ! !! 9! 9! 9! 9! HN"MO! #M"H! HN"MO! #M"! HNIM"! #MH$! HNIM"! #MH$!

73:$;-01( SVH! !RAS6Q! !HR! 9! 9! 9! 9! 9#MPI"$! #M"HIL! 9#MP"$I! #M"HIPH! 9#MNQHN! #MH$IIL! 9#MN$QI! #MH$PH!

(( SV"! !=TU""!
!
"RH! 9! 9! 9! 9! HMHHL! #M$$#N! HMN#P! #MN#H! 9! 9! 9! 9!

<0R-3>( SVQ! !;U;VQPII !
!
"RH! 9! 9! 9! 9! HMNPP! #M"PI! HMNP! #M"P! #MPL#Q! #MHOHPL! #MP$QL! #MHO#NL!

(( SV$! !1(&.- ! !QR! 9! 9! 9! 9! HMPQ! #M""$Q! HMIPI! #M""HH! HM$#$! #MHN"P! HMQL! #MHN#O!

(( SVN! !YZTVRH! !NR! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9!

(( SVP! !;U;VLI#" ! !PR! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9!

(( SVH3SVQ! RAS6Q3<;U;VQPII ! !! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! #M$"#O! #MHO#H"!

(( SV"3SVQ! =TU""<;U;VQPII! !! 9! 9! 9! 9! 9! 9! HM$ON! #MNHQ! 9! 9! 9! 9!

(( SV"3SV$! =TU""<1(&.-! !! 9! 9! 9! 9! 9! 9! HMONN! #MPNPQ! 9! 9! 9! 9!

(( SVQ3SVN! !;U;VQPII<YZTVRH! !! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9!

(( !! K-&.'*&'( ! !! 9! 9! 9! 9! P$MN$! #MN$"! P$M#I ! #MNQO! I"MPP! #MNH$! I"MQQ! #MNHL!

!2'S.- ( RVH! !RAS6Q! !HR! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9!

(( RV"! !;U;VN$$L!
!
"RH! 9! 9! 9! 9! "M$Q"! #MPL$I! "MN"I! #MPI#I! 9! 9! 9! 9!

</">( RVQ! !W2*:###P! !QR! 9! 9! 9! 9! 9HMPLI! #MNIIN! 9HMOIO! #MNNLQ! 9HMQI"! #MN$N! 9HMN#Q! #MNQIN!

(( RV$! !1(&.- ! !QR! 9! 9! 9! 9! 9PMP$H! #MNLH"! 9PMOIO! #MNIQL! 9IM$PO! #MNNOQ! 9IMPQO! #MNN"!

(( RV"3RV$! ;U;VN$$L<1(&.-! !! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9!

(( RVQ3RV$! W2*:###P<1(&.-! !! 9! 9! 9! 9! 9! 9! "MHIO! #MNIQO! 9! 9! HMN"Q! #MNNQQ!

(( !! K-&.'*&'( ! !! 9! 9! 9! 9! $N$ML! "MNQ! $NQMP! "MN$! 9! 9! 9! 9!

(( [VH! !;U;V#LH#! !HR! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9!

T%&0$"$%&'1( [V" ! !;U;V$O"H!
!
"RH! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9!

(( [VQ! !W2*+HQ"!
!
"RH! 9! 9! 9! 9! 9IM#OH! Q#MQQN! 9PMLPN! "LML"I! 9! 9! 9! 9!

<;H"J>( [V$! !;U;V"QL$! !QR! 9! 9! 9! 9! PMPIO! "IMNQP! 9! 9! 9! 9! 9! 9!

(( [VN! !1(&.- ! !QR! 9! 9! 9! 9! 9"PM"I! "MINI! 9"NMNN! "MPLN! 9! 9! 9! 9!

(( [VP! !;U;VLLLO! !$R! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9!

(( [VI ! !YZTVRH! !NR! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9!

(( [VO! !;U;V"Q$O!
!
IRH! 9! 9! 9! 9! 9HHMQQ! "MO"! 9H"MHI! "MIIN! 9! 9! 9! 9!

(( [V"3[V$! ;U;V$O"H<;U;V"QL$! !! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9!

(( [VQ3[VN! W2*+HQ"<1(&.-! !! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9!

(( [VQ3[VO! W2*+HQ"<;U;V"Q$O! !! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9PM$I$! QHMOH"! 9! 9! 9! 9!

(( [VN3[V$! 1(&.-<;U;V"QL$! !! 9! 9! 9! 9! 9! 9! LM#"N! "IMLHN! 9! 9! 9! 9!

!

!

!

!



!"#$%&'

! "#O!

(( (( !"#$%&'%( JKKL( JKKM( JKKNO3:.$&;(

(( G1"#.%(PB)( ,-./-01.(% ( (( ,10%21(3$&(4&'%.-//$1&%3(
,10%21(/1&(

4&'%.-//$1&%3( ,10%21(3$&(4&'%.-//$1&%3(
,10%21(/1&(

4&'%.-//$1&%3(
,10%21(3$&(

4&'%.-//$1&%3(
,10%21(/1&(

4&'%.-//$1&%3(

5-.-/'%. ( (( 4&'%.-//$1&%3( 6) (
78%/'13(

-0$'9(
%..1.(

3'-&0-.0 (
78%/'13(

-0$'9(
%..1.(

3'-&0-.0 (
78%/'13(

-0$'9(
%..1.(

3'-&0-.0 (
78%/'13(

-0$'9(
%..1.(

3'-&0-.0 (
78%/'13(

-0$'9(
%..1.(

3'-&0-.0 (
78%/'13(

-0$'9(
%..1.(

3'-&0-.0 (

(( !! K-&.'*&'( ! !! $IIMP! HMNL! $IIMP! HMNI! PIPMQ! #MPN! PINMO! #MPP! PP$M"! #MNP! PP$MN! #MNI!

C%31(( =\VH! !;U;VN"L#! !HR! 9QMQ#$! HLM"Q"! 9QMHH$! HLM#$I! 9HMLNI! #MOHQL! 9"MI"! #MOQN$! 9QMLL! #MI#$! 9$M#O$! #MPLO$!

73:%/R8$/1( =\V" ! !RAS6Q! !HR! 9! 9! 9! 9! "MH#O! #MIH$! "M#I! #MPLOL! QMNNN! #MP"LH! QMIH! #MP"P$!

(( =\VQ! !W2*+HQ"!
!
"RH! 9QML"Q! HMLQ"! 9QMLLQ! HLMHHI! 9"MH"P! #MIL$! 9HMOHL! #MIL"Q! 9$MH#P! #MPONL! 9$MHHI! #MPILO!

<;H2>( =\V$ ! !1(&.- ! !QR! 9IMOQP! HIM#$"! 9IMLQ! HPMOPP! 9QMQ$L! #MI#HI! 9QMN"Q! #MPOPQ! 9HM"OH! #MPHHO! 9HM#N"! #MPHQO!

(( =\VN! !;U;VPH$N! !$R! "MIPH! HLM#HH! "ML"P! HOMO"$! 9! 9! 9! 9! "MQI! #MPOPO! "M$NL! #MPONQ!

(( =\VP ! !;U;V"#O#! !NR! NM"#$! HOMOQ$! NMHPP! HOMPQN! 9! 9! 9! 9! QM#P! #MPPIQ! "ML"L! #MPI$"!

(( =\VH3=\V" ! ;U;VN"L#<RAS6Q3!
!

9! 9! 9! 9! 9! 9! HMO#P! #MO"""! 9! 9! 9! 9!

(( =\VH3=\V$ ! ;U;VN"L#<1(&.-!
!

9! 9! 9! 9! 9! 9! 9HMOQI! #MO$"Q! 9! 9! 9! 9!

(( =\V"3=\V$ ! RAS6Q3<1(&.-!
!

9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! HMHNH! #MPN#P!

(( =\VQ3=\V$ ! W2*+HQ"<1(&.-!
!

9! 9! $MQ$"! HLMI"O! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9!

(( =\V$3=\VN ! 1(&.-<;U;VPH$N! !! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9#MO#PO! #MPOQOQ!

(( !! K-&.'*&'( ! !! "QMOQ! #MHNQ! "QMO"! #MHNH! 9! 9! 9! 9! Q"MH$! #MHQ$! Q"MHP! #MHQH!

C%31(0%( 6]\VH ! !;U;VPLI#! !HR! 9#MLO""! #MHOIH! 9#MLOQI! #MHOQNN! 9! 9! 9! 9! 9HMPO$! #MHP"O! 9HMIH"! #MHNLN!

,$2(*%"$22-3( 6]\V" ! !W2*+HQ"!
!
"RH! 9#MLN#$! #MHOPQN! 9#ML$OL! #MHOQ$O! 9! 9! 9! 9! 9#MNNN"! #MHP"#N! 9#MNHNN! #MHNOLI!

(( 6] \VQ ! !;U;VN#H"! !QR! #M#OQOL! #MHOHQNO! 9! 9! 9! 9! 9! 9! #MN$H"! #MHNH#Q! #MN#NL! #MH$OH"!

<;>( 6]\V$ ! !1(&.- ! !QR! 9HMNOI! #MHIQ"! 9HMNON! #MHPPO! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9!

(( 6]\VN ! !;U;VLLLO! !$R! #MO$LQ! #MHPLPP! #MOP$O! #MHPQLN! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9!

(( 6]\VP ! !;U;V"#O#! !NR! HM#IQ! #MHI"P! HM#P$! #MHPL$! 9! 9! 9! 9! #MQPNH! #MHN#$$! #MQOH"! #MH$IHO!

(( 6]\VH36]\VQ ! ;U;VPLI#<;U;VN#H"!
!

9! 9! #M$OH"! #MHLLOI! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9!

(( 6]\V"36]\V$ ! W2*+HQ"<1(&.-!
!

9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9!

(( 6]\V"36]\VP ! W2*+HQ"<;U;V"#O#! !! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! #MN$Q$! #MHIOHP!

(( !! K-&.'*&'( ! !! HPLON! IOMH! HI#H"! IIMI! QHNNN! H#OMQ! QH"L#! H#OMH! 9! 9! 9! 9!
G=(6.-&13(

:1. ( ^2VH! !;U;VN"L#! !HR! P$HM"! LNMOO! PPNM$! LN! $#N! HQ"M"P! $QQMO! HQ"MQO! 9! 9! 9! 9!
"%'.1(

/S-0.-01 ( ^2V" ! !;U;VON#P! !QR! "IOMO! OPMOL! Q#LMI! OPMN$! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9!

(( ^2VQ! !;U;VONO#! !NR! QPIML! HHPM#H! $QHMP! HHIMHI! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9!

(( ^2V$ ! !;U;V$LHH! !NR! 9QNNMO! HHQMN! 9QILMP! HH"M"O! 9PINML! HNIMNO! 9IQOM"! HP#MQ! 9! 9! 9! 9!

(( ^2VN! !;U;VN""L ! !NR! 9"#HMP! OOM"$! 9HINMI! OIMNL! 9"QQML! HHLMLP! 9"Q$MQ! HHLM"H! 9! 9! 9! 9!

(( ^2VH3^2V" ! ;U;VN"L#<;U;VON#P!
!

9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9!

(( ^2V"3^2VN ! ;U;VON#P<;U;VN""L!
!

9! 9! 9"""M$! OLM"Q! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9!

(( ^2V$3^2VN! ;U;V$LHH<;U;VN""L! !! 9! 9! 9! 9! 9! 9! "LIM"! HPQMNP! 9! 9! 9! 9!

!

!

!

!



!"#$%&'

! "#L!

(( (( !"#$%&'%( JKKNOU$&'%.( JKVVOC( JKVVOW(

(( G1"#.%(PB)( ,-./-01.(% ( (( ,10%21(3$&(4&'%.-//$1&%3(
,10%21(/1&(

4&'%.-//$1&%3( ,10%21(3$&(4&'%.-//$1&%3( ,10%21(/1&(4&'%.-//$1&%3( ,10%21(3$&(4&'%.-//$1&%3(
,10%21(/1&(

4&'%.-//$1&%3(

5-.-/'%. ( (( 4&'%.-//$1&%3( 6) (
78%/'13(

-0$'9(
%..1.(

3'-&0-.0 (
78%/'13(

-0$'9(
%..1.(

3'-&0-.0 (
78%/'13(

-0$'9(
%..1.(

3'-&0-.0 (
78%/'13(

-0$'9(
%..1.(

3'-&0-.0 (
78%/'13(

-0$'9(
%..1.(

3'-&0-. 0(
78%/'13(

-0$'9(
%..1.(

3'-&0-.0 (

(( !! K-&.'*&'( ! !! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9!

C%31(( =\VH! !;U;VN"L#! !HR! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9!

73:%/R8$/1( =\V" ! !RAS6Q! !HR! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9!

(( =\VQ! !W2*+HQ"!
!
"RH! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9!

<;>( =\V$ ! !1(&.- ! !QR! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9!

(( =\VN! !;U;VPH$N! !$R! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9!

(( =\VP ! !;U;V"#O#! !NR! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9!

(( =\VH3=\V" ! ;U;VN"L#<RAS6Q3! !! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9!

(( =\VH3=\V$ ! ;U;VN"L#<1(&.-! !! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9!

(( =\V"3=\V$ ! RAS6Q3<1(&.-! !! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9!

(( =\VQ3=\V$ ! W2*+HQ"<1(&.-! !! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9!

(( =\V$3=\VN ! 1(&.-<;U;VPH$N! !! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9!

(( !! K-&.'*&'( ! !! "IMQQ! #MH$P! "IMQQ! #MH$N! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9!

C%31(0%( 6]\VH ! !;U;VPLI#! !HR! 9HMQQP! #MHII$! 9HMQ"Q! #MHIP"! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9!

,$2(*%"$22-3( 6]\V" ! !W2*+HQ"!
!
"RH! 9#M$NLH! #MHIPH! 9#M$PHQ! #MHI$IH! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9!

(( 6]\VQ ! !;U;VN#H"! !QR! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9!

<;H2>( 6]\V$ ! !1(&.- ! !QR! 9#MP$N$! #MHPHN$! 9#MP$PL! #MHP#"I! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9!

(( 6]\VN ! !;U;VLLLO! !$R! #MNP#N! #MHNOII! #MN$QO! #MHNII$! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9!

(( 6]\VP ! !;U;V"#O#! !NR! #ML#$L! #MHP$#P! #ML#NL! #MHP"IP! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9!

(( 6]\VH36]\VQ ! ;U;VPLI#<;U;VN#H"! !! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9!

(( 6]\V"36]\V$ ! W2*+HQ"<1(&.-! !! 9! 9! #MQNP! #MHOHHO! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9!

(( 6]\V"36]\VP ! W2*+HQ"<;U;V"#O#! !! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9!

(( !! K-&.'*&'( ! !! HI$#$! L"M$! HIQIN! L"M$! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9!

G=(6.-&13(
:1. ( ^2VH! !;U;VN"L#! !HR! QLOM"! HHHM#H! Q$$MQ! HH#MNQ! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9!

"%'.1(
/S-0.-01 ( ^2V" ! !;U;VON#P! !QR! OPMIO! LOM#IL! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9!

(( ^2VQ! !;U;VONO#! !NR! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9!

(( ^2V$ ! !;U;V$LHH! !NR! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9!

(( ^2VN! !;U;VN""L ! !NR! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9!

(( ^2VH3^2V" ! ;U;VN"L#<;U;VON#P! !! 9! 9! 9"PHM"! H"QM#H! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9!

(( ^2V"3^2VN ! ;U;VON#P<;U;VN""L! !! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9!

(( ^2V$3^2VN! ;U;V$LHH<;U;VN""L! !! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9!

!

!

!

!



!"#$%&'

! "H#!

(( (( !"#$%&'%( JKKL( JKKM( JKKNO3:.$&;(

(( G1"#.%(PB)( ,-./-01.(% ( (( ,10%21(3$&(4&'%.-//$1&%3(
,10%21(/1&(

4&'%.-//$1&%3( ,10%21(3$&(4&'%.-//$1&%3(
,10%21(/1&(

4&'%.-//$1&%3(
,10%21(3$&(

4&'%.-//$1&%3(
,10%21(/1&(

4&'%.-//$1&%3(

5-.-/'%. ( (( 4&'%.-//$1&%3( 6) (
78%/'13(

- 0$'9(
%..1.(

3'-&0-.0 (
78%/'13(

-0$'9(
%..1.(

3'-&0-.0 (
78%/'13(

-0$'9(
%..1.(

3'-&0-.0 (
78%/'13(

-0$'9(
%..1.(

3'-&0-.0 (
78%/'13(

-0$'9(
%..1.(

3'-&0-.0 (
78%/'13(

-0$'9(
%..1.(

3'-&0-.0 (

(( !! K-&.'*&'( ! !! PHMH! #MN"! PHMHH! #MNHI! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9!
G=(0%(

6.-&13( ^=VH! !;U;V$O"H! "RH! $MNPL! HHM"QH! $MIOL! HHM""H! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9!

:1.(73:$;- ( ^=V"! !;U;VN$$L! "RH! $MQON! #MPPOP! $MQPH! #MPP$$! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9!

(( ^=VQ! !1(&.- ! QR! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9!

(( ^=V$! !;U;VLN#$! $R! "M$$"! #MNNP$! "MN#Q! #MNNQI! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9!

(( ^=V"3^=V$! ;U;VN$$L<;U;VLN#$! !! 9! 9! HMQH! #MIHH"! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9!

(( !! K-&.'*&'( ! !! IQM#$! #MNHI! IQM#O! #MNHP! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9!

)1&;$'S0(0%(( 7=VH! !;U;V$O"H! "RH! PMQ#P! HHM$QQ! PMN$L! HHM$OQ! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9!

2-(73:$;-( 7=V"! !;U;VN$$L! "RH! $M$HP! #MPPOL! $MNL$! #MPINH! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9!

(( 7=VQ! !1(&.- ! QR! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9!

<""> ( 7=V$! !;U;VQO"L! $R! HMOHL! #MN$P! HMONP! #MN$$H! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9!

(( 7=VN! !;U;V"#NO! PR! 9HMLI! #MP"$N! 9HMLHH! #MP""L! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9!

(( 7=VQ37=V$! 1(&.-<;U;VQO"L!
!

9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9!

(( 7=V$37=VN! ;U;VQO"L<;U;V"#NO! !! 9! 9! 9HM#HP! #MPQ"Q! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9!

(( (( !"#$%&'%( JKKNOU$&'%.( JKVVOC( JKVVOW(

(( G1"#.%(PB)( ,-./-01.(% ( (( ,10%21(3$&(4&'%.-//$1&%3(
,10%21(/1&(

4&'%.-//$1&%3( ,10%21(3$&(4&'%.-//$1&%3(
,10%21(/1&(

4&'%.-//$1&%3(
,10%21(3$&(

4&'%.-//$1&%3(
,10%21(/1&(

4&'%.-//$1&%3(

5-.-/'%. ( (( 4&'%.-//$1&%3( 6) (
78%/'13(

-0$'9(
%..1.(

3'-&0-.0 (
78%/'13(

-0$'9(
%..1.(

3'-&0-.0 (
78%/'13(

-0$'9(
%..1.(

3'-&0-.0 (
78%/'13(

-0$'9(
%..1.(

3'-&0-.0 (
78%/'13(

-0$'9(
%..1.(

3'-&0-.0 (
78%/'13(

-0$'9(
%..1.(

3'-&0-.0 (

(( !! K-&.'*&'( ! !! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9!
G=(0%(

6.-&13( ^=VH! !;U;V$O"H! "RH! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9!

:1.(73:$;- ( ^=V"! !;U;VN$$L! "RH! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9!

(( ^=VQ! !1(&.- ! QR! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9!

(( ^=V$! !;U;VLN#$! $R! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9!

(( ^=V"3^=V$! ;U;VN$$L<;U;VLN#$! !! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9!

(( !! K-&.'*&'( ! !! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! IIML! #M"IQ! IOMH! #M"IP!

)1&;$'S0(0%(( 7=VH! !;U;V$O"H! "RH! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! QMH"! #MP#NN! QM"#Q! #MNLQH!

2-(73:$;-( 7=V"! !;U;VN$$L! "RH! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! QM#N! #MQN"O! QM#QI! #MQ$N"!

(( 7=VQ! !1(&.- ! QR! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! HM"Q"! #MQ##Q! HMQIN! #M"LII!

<""> ( 7=V$! !;U;VQO"L! $R! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! HMQNQ! #M"LPP! HMQ"P! #M"L#Q!

(( 7=VN! !;U;V"#NO! PR! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9#MOILN! #MQQHH$! 9#ML#L! #MQ"$HN!

(( 7=VQ37=V$! 1(&.-<;U;VQO"L! !! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9#ML#N! #MQ#"#N!

(( 7=V$37=VN! ;U;VQO"L<;U;V"#NO! !! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9! 9!

!

!

!



!"#$%&'

! "##!

!"#$%&'''&

$%&'(&)*+,-!.,',-!-,.%, .*'/,-!,'!+*!)01+*(&2'!)*%*!+0-!(3*+,-!-,!3/&+&4*%0'!5*%(*60%,-!&'/%*.7'&(0-8!
9'!,-/*!/*1+*!-,!53,-/%*'!,+!)0%(,'/*:,!6,!+;',*-!6,!+*!)01+*(&2'!<=>=>!?3,!)0%/*'!,+!*+,+0!6,!>*%1*%%0-*!@!
,+!)0%(,'/*:,!6,!+;',*-!?3,!53,-/%*'!,+!*+,+0!6,!<,A*6*!)*%*!(*6*!3'0! 6,!,++0-8!

!"# $ !%$

&$'"$()#"*+$
,-#$"($*("(-$

'"$
.*/0*//-+* $

&$'"$()#"*+$
,-#$"($*("(-$
'"$1"2*'* $

!!" #$%& #B! CDECF! GHEG#!

!!" #$' & "B#! FHEG#! GEFG!

()*+, & HB! DHE"C! HCEGF!

-./ #$%& CB! DFE#F! HIEJ#!

-./ #$' & GB! GDEKD! HKEJC!

!

!L! (0'/&'3*(&2'! -,! 53,-/%*!+*! -,.%,.*(&2'! 6,! +0-! 5*%(*60%,-! 5M-! )%2=&50-! *!+0-!NOP!6,/,(/*60-!
5M-!%,+,A*'/,-!6,!%,'6&5&,'/0!@!-3-!)*%M5,/%0-8!

!

8!!

3*/,*'-/ $ !%$

&$'"$()#"*+$
,-#$"($*("(-$

'"$
.*/0*//-+* $

&$'"$()#"*+$
,-#$"($*("(-$
'"$1"2*'* $

04056789$ #B! K#E#F! "JEJ#!

0405:8;9 $ #B! K#EI"! "JEFJ!

0405<=7>$ "B#! FHEFG! DEIC!

04056<<8$ "B#! KJEJ! "#E"!

0405?:;; $ "B#! KJE"D! "#EKC!

.@*,>?7 $ "B#! KDEDH! ""EJH!

.@*A: $ HB! D"E#D! HKEJC!

040579=9$ GB! DFE"H! HIEKK!

!

!

!


