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Resumen

En la Introduccién, en el marco comuin del género
Eucalyptus, se subrayan los aspectos mas
destacables de E. globulus en un contexto
ecologico, genético y productivo. Bajo un prisma
fisiologico, se pasa revista a aspectos concernientes
al comportamiento de los eucaliptos, con referencia
especifica a algunas especies del género Eucalyptus
y énfasis en E. globulus, en relacién con la
disponibilidad de agua (sequia, y exceso de agua y
salinidad), temperaturas extremas, fotosintesis,
sumideros de carbono e incremento de CO, ,
nutricion mineral y fertilizacion, interrelaciones
estrés-parasitos, y propagacion, biotecnologia y
gendémica. Se enumeran las metodologias usadas y
los  resultados obtenidos en ambiente
semicontrolado y en campo, subrayandose su
aplicacion en la seleccion, mejoramiento y obtencion
de material sobresaliente con fines productivos.

Summary

Physiological perspective in the production and
improvement of the eucalyptus (emphatically in
Eucalyptus globulus Labill)

In the Introduction, the more relevant ecological,
genetic and production traits of E. globulus is
emphasized in the frame of the genus Fucalyptus.
Afterwards, under a physiological approach, the
behaviour of some Eucalyptus species, particularly
E. globulus, is dealt with in relation to water
availability (dryness, and flooding and salinity),
extreme temperatures, photosynthesis, carbon sinks
and increment of CO, , mineral nutrition and
fertilization, stress-parasites relationships and
propagation,  biotechnology = and  genomics.
Methodologies and results under semicontrolled and
field conditions are mentioned. Their application to
selection, breeding and mass production of plus

material with production aims are emphasized.
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1. Introduccion: marco botanico,
ecolégico y productivo del eucalipto

Los eucaliptos, nativos de Australia e islas
proximas, asi como de Indonesia vy
Mindanao, comprenden unas 600 especies,
con un amplio rango altitudinal (desde el
nivel del mar hasta casi los 2000 m) y
climatico (Eldridge, 1993). Eucalyptus
globulus  (eucalipto blanco en espafiol),
hoy taxondmicamente con rango de
especie E. globulus (Brooker, 2000), se
corresponde con E. globulus sp globulus
(Kirpatrick, 1975) una de las antes
consideradas  subespecies del "complejo
globulus", junto con E. maidenii, F.
pseudoglobulus y E. bicostata. En dicho
conjunto, E. pseudoglobulus ocuparia el
centro de un triangulo en cuyos vértices se
situarian ~ las otras tres especies: E.
globulus, con poblaciones sometidas a
lluvias de primavera y otoflo, que alcanzan
500 mm/afio; E. bicostata con lluvias de
invierno y mayor variacion térmica y E.
maidenii con lluvias de verano mas
intensas y estabilidad térmica (FAO,
1965). El conjunto, con producciones
medias en plantaciones en un rango entre 2
y 50 m’/ha/afio y consumo especifico de
madera de 2,7 a 3,5 m’ tAD segun
procedencias.

E. globulus habita en suelos francos de
textura arenosa, también en esquistos,
pizarras y margas, con preferencia suelos
originados sobre material siliceo; soporta
mal el encharcamiento y la caliza a no ser
lavada de carbonatos. Sus poblaciones
naturales ocupan un rango altitudinal desde
el nivel del mar hasta 450 m de altitud,
con unas precipitaciones medias anuales
entre 500 y 1500 mm, una temperatura
media anual en torno a 11°C, maximos
que llegan a 38°C y minimos que
descienden a —5°C, con un nimero escaso
de dias de helada al afo. Estas condiciones

de habitacién imponen a E. globulus unas
limitaciones a su implantacion:
altitudinales, marcadas por las bajas
temperaturas, edaficas por la presencia de
cal y pluviométricas por la existencia de
estios secos; circunstancia, esta ultima, que
puede propiciar la presencia y virulencia de
algunas plagas (La Lama, 1976).

E. globulus es la especie mas extendida en
la regiones templadas para produccion de
pasta de celulosa, con mas de 2 millones de
hectareas (Potts y Dungey, 2004). En el
Mediterraneo sus plantaciones se extienden
por la peninsula Ibérica (400.000 has en
Espafia y 500.000 en Portugal) y
pequetias extensiones en Italia, Marruecos
y Chipre. En el continente americano, Chile
(70.000 has), Argentina y Uruguay son los
paises con plantaciones de mayor
extension. En otros paises de estos
continentes la especie tiene caracter
presencial. Bajo buenas condiciones de
estacion en Galicia y en Portugal supera los
60 m de altura y los 2 m de didmetro,
citandose ejemplares de porte y biomasa
lenosa mucho mayores, conocidos con
nombre propio, posiblemente plantados en
los afios de su introduccion en Galicia, en la
ultima mitad del siglo XIX (Cogolludo,
2005).

Desde los primeros pasos de la mejora
genética del eucalipto dados en Portugal y
Australia al final de la década de 1960, en
muy diferentes paises se han ido instalando
ensayos de procedencias (Eldridge et al,
1993), entre ellos en Espafia (Soria y
Borralho, 1997). Su comparaciéon con las
razas locales (land races) ha evidenciado la
importancia del empleo de los origenes
adecuados para la obtencion de grandes
ganancias en crecimiento y densidad de la
madera (Lopez et al, 2001). No soélo la
densidad basica, sino también otras
propiedades de la madera (longitud de la
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fibra, angulo de las microfibrillas,
contenido en  celulosa),  muestran
diferencias intraespecificas a tener en
cuenta en el proceso de seleccion, si bien
no necesariamente guardan una correlacion
genética con el crecimiento (didmetro
normal) como se ha mostrado en un amplio
ensayo con 451 familias de polinizacion
abierta (Apiolaza et al, 2005).

En clima atlantico de la peninsula Ibérica
el crecimiento medio por ha y afo es de
10 2 20 m® en turno de 12 a 15 anos, con
algunas estaciones en las que se superan
los 35 m’; producciones que bajan a  6—12
m’ con turnos de 9-12 afios, y densidades
de 900 a 1100 pies/ha en zonas de clima
mediterraneo del suroeste de Espafia y sur
de Portugal. Los resultados obtenidos en
plantaciones experimentales clonales con
densidades de 900 pies por ha, hacen
prever un incremento substancial de estos
valores medios dada su mayor
supervivencia y crecimiento. Asimismo,
las caracteristicas de su madera, con una
alta densidad basica media (peso seco
dividido por volumen saturado) de 565 kg.
m ° , permiten otros usos industriales
(tablero contrachapado y madera laminada)
junto a los mas tradicionales en
construccidn y carpinteria a turnos mayores
(Cogolludo, 2005). A turnos mas cortos y
densidades de plantacion mayores cabe su
uso para produccion de biomasa.

Se han obtenido, y usados comercialmente,
algunos hibridos interespecificos para
zonas mediterraneas: E. camaldulensis x E.
globulus (la procedencia Albacutya de E.
camaldulensis proporciona  mayor
resistencia a la sequia y a la salinidad) y E.
viminalis x E. globulus (E. viminalis
proporciona cierta tolerancia a la helada y
algunas  procedencias  resistencia  a
Gonipterus scutellatus), pero las
producciones son inferiores a E. globulus.
Con los cruzamientos E. globulus x

gunnii, E. gunnii x E. globulus E. nitens x
E. globulus se ha pretendido una mayor
resistencia al frio, aunque su éxito
expresado en porcentaje de cruzamientos
conseguidos, numero de semillas por flor y
supervivencia de las plantulas obtenidas, es
sensiblemente menor que el obtenido en los
cruzamientos inter e intra procedencias de
E. globulus x E. globulus (Potts et al,
2004). Los cruzamientos interespecificos
en el marco del complejo globulus y mas
aln, y con mayor interés, entre individuos
seleccionados pertenecientes a
procedencias seleccionadas de E. globulus,
resultan mas eficaces y prometedoras en la
consecucion de incrementos de la ganancia
en términos productivos.

2. Relaciones hidricas

2.1. Respuestas al estrés hidrico por
sequia. Variacion inter e intraespecifica

Una buena capacidad conductora del arbol
(elevada conductancia hidraulica) junto a
otros componentes estructural-funcionales
(p.e alta tasa fotosintética, tolerancia a
temperaturas extremas, etc) son necesarias
para una alta productividad forestal (Tyree,
2003), que el déficit hidrico limita en gran
medida (Pereira & Pallardy, 1989). Ante
¢l, los arboles disponen de estrategias,
caracteristicas de cada especie frente al
estrés generado, poniendo en juego
mecanismos de evitacion, que previenen la
tension producida y/o mecanismos de
tolerancia, que permiten soportar el estrés
(Levitt, 1980). El desarrollo de raices
profundas que maximicen la absorcion de
agua y la disminucion de su pérdida
(control estomatico, reduccion del tamafo
de la hoja o pérdida de las mismas) son
estrategias de evitacion que permiten a las
plantas sobrevivir a la sequia durante varios
meses (Ludlow, 1989).

Ante periodos mas largos se impone la
puesta en juego de mecanismos que
permitan mantener la turgencia celular al
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disminuir el contenido relativo en agua y el
potencial hidrico. El ajuste osmédtico, la
elasticidad celular, la biosintesis de
proteinas (p.e. dehidrinas), la reduccion de
la conductividad hidraulica y el aumento de
la resistencia a la cavitacion forman parte
de la estrategia de tolerancia a la
deshidratacion (Valladares, 2004). Aunque
el ajuste osmotico (descenso del potencial
osmotico por acumulacion de solutos) no
puede evitar el descenso en el intercambio
de gases vy el crecimiento en respuesta a la
sequia, permite la continuidad de las
actividades fisioldgicas y la rapida
reanudacion del crecimiento cuando
desaparece el estrés (Mitchell, 1992).

Las especies pioneras, como los eucaliptos,
son consideradas poco resistentes a la
sequia, aunque existe un amplio abanico de
respuestas entre especies; también entre
procedencias, siendo los origenes de areas
mas humedas mas susceptibles a la sequia
que los de zonas mas secas (Dutkowski,
1995). La evitacion de la sequia por
acceso de las raices al agua en zonas mas
profundas del suelo se evidencia, por
ejemplo, en mayor grado en E.
camaldulensis 'y E. saligna, que muestran
mayor sensibilidad al descenso de
potencial hidrico al amanecer, que en E.
leucoxylon y E. platypus, especies que, sin
embargo, soportan valores mas altos de
conductancia estomatica y mas bajos de
potencial  hidrico ante  condiciones
ambientales similares. En condiciones
controladas se han puesto de manifiesto
diferencias entre procedencias de E.
cloeziana y E. argophloia en un rango de
climas secos a humedos en el potencial al
amanecer y al mediodia ante la restriccion
de agua impuesta, con buenas correlaciones
con otros parametros hidricos y con la tasa
de fotosintesis (Ngugi et al, 2003, 2004a,
2004b), evidenciando su diferente uso en
funcion del clima del lugar de potencial
plantacion.
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Estas diferentes respuestas ante el déficit
hidrico evidencian distintas estrategias en
el reparto de biomasa entre especies y
entre procedencias. Asi, origenes de E.
camaldulensis  de  zonas  semidridas
invierten mas en raices y mantienen las
hojas ante condiciones de limitacion de
agua, frente a  procedencias de zonas
htiimedas que tiran las hojas (Gibson et al,
1995). En esta misma especie, en una
procedencia de alta lluvia monzoénica del
tropico seco (Katherine) ni el estrés hidrico
ni la aplicacion de ABA (&cido abscisico)
afectaron significativamente los
parametros fisioldgicos y morfoldgicos
medidos, mientras que redujeron el
intercambio de gases y la capacidad
fotosintética en una  procedencia del
tropico humedo (Petford), y produjeron
primariamente ~ cambios  morfologicos
(pérdida de crecimiento apical y de peso
foliar especifico) en la  procedencia
semidrida de Tennat Creek (Gibson et al,
1991). Asimismo, en la misma especie, la
permeabilidad en tallo y ramas resultd
mayor (40% y 25% respectivamente) y el
umbral de potencial hidrico para la
iniciaciéon de embolismos fue mas bajo (-
33 MPa frente a -3.0 MPa) en Ila
procedencia semidrida que en la del trépico
htimedo, reflejando una mayor adaptacion a
la sequia de la primera (Franks et al, 1995).

En muchas especies del genero Eucalyptus
el ajuste osmotico y/o la elasticidad del
tejido se ponen también en juego en
términos de tolerancia al deficit hidrico
(Ngugi et al, 2003). En plantas de E.
microcarpa,  E. behriana y  E.
polyaanthemos cultivadas en envase y
sometidas a sequia se produjo un ajuste
osmoético menor (un tercio) que el
observado en arboles maduros en campo
(Myers & Neales,1986); el potencial
osmotico se redujo respecto a las plantas
regadas y lo hizo en mayor grado tras dos
ciclos de sequia que después de uno so6lo
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(-2.02 frente a -1.86 MPa); asimismo, la
ratio peso turgente a peso seco fue menor
en el primer caso (3.83 frente a 4.05). Aun
considerando que el comportamiento de E.
globulus ante el estrés hidrico refleja su
condicion de especie que evita la
deshidratacion, también muestra un cierto
ajuste osmotico bajo condiciones de estrés
hidrico moderado (Correia et al, 1989;
White et al, 2000; Guarnaschelli et al,
2003). Si el estrés se repite en forma de
ciclos interrumpidos por un corto periodo
de buen suministro de agua, el descenso del
potencial osmotico es menor en el segundo
ciclo, como han mostrado Pita y Pardos
(2001) en plantas jovenes, lo que sugiere
una cierta fatiga en la  capacidad de
osmoregulacion.

Los efectos del deficit hidrico, en términos
de reduccion de la  supervivencia,
disminucién de las tasas de fotosintesis y
del crecimiento de las hojas al disminuir el
potencial hidrico al amanecer, tienen
caracter general en los eucaliptos, si bien
con diferencias cuantitativas entre taxones
en los valores de los pardmetros medidos y
en la capacidad de recuperacion ante un
aporte de agua posterior. En E. globulus un
deficit hidrico conducente a un potencial
hidrico al mediodia de -3,0 MPa
disminuyo la tasa de produccion de hojas y
su biomasa, aunque dicha tasa se recuperd
con el aporte posterior de agua (Metcalfe et
al, 1990). El ajuste osmdtico en E.
marginata s6lo alcanzd valores notables
cuando el potencial descendi6 por debajo
de -1,5 MPa, valor que no mejord el
crecimiento aunque aumentd la
supervivencia (Stoneman et al/, 1994).

La disponibilidad de agua condiciona
también las propiedades de la madera, por
tanto reviste interés su caracterizacion al
someter los arboles a diferentes regimenes
hidricos. En E. nitens un mayor aporte de

agua di6 lugar a un angulo mayor de las
microfibrillas (MFA) de la pared celular en
la primera parte del periodo vegetativo y a
un angulo menor al finalizar este. Los
arboles sometidos a sequia severa
mostraron los valores mas bajos de  MFA,
que aumentaba al liberar los arboles del
estrés hidrico. El valor de MFA estuvo
correlacionado con las  fases de
encogimiento y expansion del tronco y
positivamente con el periodo y tasas de
crecimiento (Wimmer et al, 2002).
Asimismo, la imposiciéon de periodos de
sequia superiores a un mes ocasionaron un
aumento (4 a 13 %) de la densidad de la
madera en plantas de E. grandis, E.
sideroxylon y E. occidentalis (Searson et al,
2004Db). Dicho aumento era
fundamentalmente debido a los extractivos
que embeben la  pared celular;
produciéndose, por otra parte, vasos mas
abundantes pero de lumen menor, con un
coste en términos de conductividad
hidraulica. Por otra parte, la variacion
diurna del potencial hidrico estuvo
positivamente  correlacionada con la
densidad de la madera en plantas con buen
suministro de agua, pero no en plantas
estresadas, debido al colapso del gradiente
de presion entre suelo y hojas.

La comprension holistica de las respuestas
a la sequia exige la implicacion de
herramientas propias de la fisiologia

(conductividad hidraulica, potencial
hidrico, intercambio £ase0so,
almacenamiento de reservas), la genética y
la  biotecnologia (uso de plantas

transgénicas) que operen desde la
percepcion de sefiales quimicas (ABA) e
hidraulicas de los déficits hidricos, el nivel
de planta y 6rganos al nivel de ecosistema,
poniendo en juego nuevas técnicas de
gendmica y protedmica, isdtopos estables
(C13, O18) e imdagenes térmicas y de
fluorescencia (Chaves et al, 2003).

Bol.Inf. CIDEU 3: 7-55 (2007) 11



Pardos J. A.

2.2. Aclimatacion a la sequia

Los efectos de la accion combinada de
reduccion del agua y nutrientes disponibles
han mostrado una mayor adaptacion a la
sequia en E. bicostata que en E. globuluss,
especie que en contraposicion mostrd tasas
de crecimiento mas altas. Los estudios
sobre los efectos del preacondicionamiento
(aclimatacion) a la sequia sometiendo las
plantas a ciclos de reduccion del aporte de
agua han sido objeto de buen numero de
trabajos con eucaliptos. En general, y en el
caso particular de E. globulus, los ciclos de
sequia repetidos conducen a cambios
significativos en los caracteres
morfoldgicos (p.e. menor tamafio de planta,
diametro del cuello de la raiz y superficie
foliar) y fisiologicos (menor potencial
osmotico a turgencia plena y a pérdida de
turgencia, y ajuste osmotico, al que
contribuye el descenso de la ratio peso
turgente a peso seco; conductancia
estomadtica y potencial hidrico de base mas
altos) y mortalidad mas baja respecto a
controles no aclimatados; cambios con
diferencias entre procedencias en relacion
con el lugar de origen (Guarnaschelli et al,
2003).

Los efectos del  déficit hidrico (junto a
otros tipos de estrés) sobre la aclimatacion
y los patrones de reparto de asimilados
entre organos en diferentes especies de
eucaliptos se han llevado a cabo bajo muy
variadas condiciones de edad de las plantas
y disefio experimental, lo que hace dificil
establecer conclusiones generales. Asi, en
E. globulus, trabajando con plantas en
envase de tres clones bajo diferentes
aportes de agua, Osorio et al (1998)
encontraron que el estrés hidrico conducia
a una reduccion de la formacion de ramas
laterales y superficie foliar, con diferencias
interclonales en el modelo de reparto de
biomasa, achacables a un ajuste osmotico;
en contraposicion, los resultados de Pita et
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al (2003) muestran una mayor ramificacion
en condiciones de estrés moderado.
También, Osorio et al (1998) concluyeron
que a pesar de que el control genético de la
ratio raiz/ tallo es muy fuerte en algunas
especies del género, E. globulus no
muestra una estrategia de optimizar el
crecimiento de la raiz  asignando mas
biomasa a las raices bajo condiciones de
sequia, lo que evidencia escasa plasticidad
fenotipica. Por otra parte, Costa e Silva et
al (2004), comparando dos clones de esta
especie, uno tolerante y otro sensitivo a la
sequia, registraron valores mas altos de
potencial hidrico, conductancia estomatica
y mayor tasa de crecimiento sostenido en el
clon mas resistente. Dichos autores
concluyen que la aclimatacion a la sequia
puede ser el resultado de diferentes
procesos que incluyen cambios en la
biomasa de raices (mayor asignacion de
biomasa) acoplados con cambios en las
propiedades hidraulicas de los sistemas
radicales (conductancia hidraulica mas alta)
que hacen posible una asimilacion activa
de carbono en periodos de estrés hidrico en
los clones menos susceptibles; lo cual, en
parte, evidencia una plasticidad fenotipica
que no se deduce de los resultados
precedentemente mostrados. Cabe, por
tanto, resaltar la especial importancia que
en E. globulus tienen estos estudios a nivel
clonal con vistas a la utilizacion de clones
tolerantes a los periodos de escasez de agua
tan prolongados e intensos en climas
mediterraneos (Pita et al, 2005).

A nivel bioquimico, Chaves et al (2006)
han mostrado que al imponer un régimen
de déficit hidrico a dos clones de E.
globulus con diferente sensibilidad a la
misma, se ponen en juego tanto
componentes osmoéticos (aumento  de
azucares y prolina) con un descenso del
potencial osmoético, en mayor grado en
raices, como, a Su vez, se activa un sistema
de proteccion antioxidante (aumento de



Perspectiva fisiologica en la produccion y mejora del eucalipto

pigmentos foliares). También se activa la
enzima glutation-reductasa en raices en
ambos clones en plantas estresadas, lo que
hace sugerir a los autores que esta enzima
juega un papel protector en las raices
durante el estrés hidrico, protegiendo del
estrés  oxidativo o retrasando  su
senescencia.

2.3. Eficiencia en el uso del agua

Si bien los mecanismos que subyacen en la
discriminacién de las plantas al °C estan
bien sustentados (Farquhar et al, 1989), se
han venido realizando mediciones de la
composicion isotopica de 8C en
diferentes especies de eucaliptos en
investigaciones sobre reparto de asimilados
entre organos y, también, con fines de
caracterizacion de  material  vegetal
(procedencias y clones) resistente a sequia
(Le Roux et al, 1996). La alta variacion
genética de la discriminacion isotopica del
carbono (A) yla  probada relaciéon (en
ocasiones, sin embargo, controvertida) de
la composicién isotopica del carbono &'
medida en hojas y tallos (también en el
tronco) con la eficiencia en el uso del agua
(EUA) ha conducido a usar este parametro
en programas de mejora con fines de
seleccion de taxones capaces de mantener
una alta productividad bajo moderados
déficits de agua (Pita et al, 2001).

La eficiencia en el uso del agua (EUA) ha
sido explorada en relacion al ambiente.
Hubick & Gibson (1993) mostraron que las
procedencias de E. camaldulensis de
lugares mas secos tenian los valores mas
altos de A. Para Pita ef al (2001) en una
plantacion adulta de E. globulus la
procedencia con mayor crecimiento y
supervivencia bajo las condiciones xéricas
mediterraneas mostraba los  mayores
valores de A, pardmetro cuyo valor
disminuia con la edad del rodal y
aumentaba al reducirse la competencia de
los arboles proximos, lo que evidenciaba su

valor como indice de la disponibilidad de
agua durante el periodo de crecimiento
activo anual. Comparando especies de
origen xérico (E. syderoxylon y E.
occidentalis) frente a otras de condicion
mésica (E. grandis) se ha puesto de
manifiesto que el mayor grosor de las hojas,
propio de la condicidon xérica, y la mayor
concentracion en nitrogeno por superficie
van ligados a una mayor conductancia
estomatica y capacidad fotosintética y a un
menor valor de EUA, tanto con limitacion
del aporte de agua como con buen
suministro, aunque no se encontrd
diferencia entre especies en la eficiencia en
el uso del nitrogeno (Searson et al, 2004a).
En E. microtheca las diferencias entre
procedencias en pardmetros morfologicos
y fisiologicos estaban muy correlacionadas
con la lluvia del trimestre mas seco del afio
y fueron mas acusadas bajo condiciones de
estrés hidrico, el cual provoco el aumento
de los ratio biomasa de raices a superficie
foliar y superficie foliar a seccion del tallo
y de los valores de EUA y composicion
isotopica del °C, mientras que disminuyd
la biomasa total, el area foliar especifica, la
transpiracion y la altura, lo que supone
menor longitud de la via hidraulica y
posiblemente menor gradiente de potencial
hidrico de raices a hojas (Li et a/, 2000).

2.4. Sequia y seleccion clonal

La adaptacion a la sequia corre en paralelo
con una mayor supervivencia, pero se
cuestiona la posibilidad de mejorar la
resistencia a la sequia sin que disminuya el
crecimiento. En todo caso, el objetivo seria
seleccionar los taxones (especialmente
genotipos) con mayor crecimiento en
condiciones de restriccion de agua. La
medicion y célculo de diversos pardmetros,
en especial la conductancia estomatica, la
eficiencia en el uso del agua, el ajuste
osmotico, la conductancia hidraulica y la
discriminacion isotopica, son aplicados con
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fines de seleccion precoz en material clonal
previamente  seleccionado con  fines
productivos.

El cierre estomatico se considera la primera
respuesta de la planta a la sefial de alerta de
sequia edafica (Taiz & Zeiger, 2002). La
buena  correlacion  existente entre
conductancia estomatica y pardmetros de
fotosintesis permite usarla como referencia
para evaluar el estrés hidrico (Medrano et
al, 2002; Pita et al, 2005) y, en
consecuencia, evaluar los efectos de la
mejora en la resistencia a la sequia sobre el
crecimiento (Wikberg & Ogren, 2004).

En clones de E. globulus sometidos a
diferentes regimenes hidricos, Osorio y
Pereira (1994) mostraron reduccion de la
tasa de crecimiento, menor transpiracion y
mayor EUA bajo déficit de agua moderado,
con diferencias interclonales no solo en la
biomasa total y el area foliar, sino en la
EUA, que mostré una correlacion positiva
con 8" C. Este ultimo parametro estaba
también positivamente relacionado con la
cantidad de carbono por unidad de area
foliar y negativamente relacionado con
variables positivamente relacionadas con el
crecimiento (p.e. area foliar especifica).
Asimismo Pita ef al (2005) han mostrado
la buena relacion existente entre A y la
permeabilidad maxima en clones de E.
globulus cultivados en invernadero, lo que
anade la posibilidad de integrar la
permeabilidad como indice de seleccion
frente al estrés hidrico.

El papel del sistema vascular en el control
del movimiento del agua en los arboles se
suma e incluso cuestiona el papel primario
asignado a los estomas en el proceso. De
ahi la importancia de la medicion de la
conductancia hidraulica y su relacion con
la superficie foliar, condicionante mayor de
la transpiraciéon de los arboles. Aunque
tradicionalmente (Pipe ModelTheory) la
ratio superficie de albura a superficie foliar
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decrece al aumentar la altura del arbol, en
E. delegatensis, entre otras especies, se ha
postulado que la capacidad del tronco de
suministrar agua a las hojas debe aumentar
al crecer el arbol para compensar el mayor
camino recorrido (Mokany et al, 2003). En
cualquier caso, el tema reviste importancia
y resalta el papel de las mediciones de
conductancia hidraulica y el analisis de su
base teorica.

Se ha encontrado una aceptable relacion
positiva ( R* = 0.51-0.52 ) entre la
conductancia estomatica y la
conductancia hidraulica en E. globulus bajo
estrés hidrico moderado, con diferencias
interclonales ( Pita et al, 2005), lo que
posibilita su uso con fines de seleccion
temprana de genotipos. Asimismo, las
curvas de  vulnerabilidad (pérdida de
conductividad versus potencial hidrico),
que reflejan patrones de comportamiento
muy diferentes entre especies (Panmenter
et al, 1998; Vilagrosa et al, 2003)
constituyen otra via prometedora que
requiere ser mas explorada con fines de
seleccion de genotipos de eucalipto frente a
la sequia ( Pita et al, 2003).

2.5. Relaciones hidricas y factores
ambientales. Poblaciones y plantaciones

Las relaciones hidricas en plantaciones de
E. globulus en Galicia han sido estudiadas
por Gras (1993) bajo una perspectiva
hidrologica; al igual que se han analizado
los efectos sobre el flujo de agua de la
conversion de  pastizales naturales en
plantaciones de E. globulus en Nilgiri
(Samraj, 1986); o, en sentido inverso, los
derivados del cambio de un eucaliptar por
una plantacion de Pinus radiata (Putuhena,
2000). También, y con mayor interés
fisiologico, la sustitucion, por corta, de un
eucaliptal maduro  por los chirpiales del
rebrote de las cepas, puede repercutir en el
agua disponible de la cuenca. Los valores
del agua consumida (transpirada) calculada
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por la estimaciéon de la velocidad de la
savia, junto con la medicion de la
superficie de la albura y el indice de area
foliar (LAI) de arboles de diferente
diametro y edad, han servido para
concluir que, al igual que sucede en E.
regnans, en zonas con altas precipitaciones,
en bosques esclerofilos secos de E. siebiri,
donde la superficie de la albura y la
transpiracion disminuyen con la edad,
dicha sustitucion conducfa a un aumento
del agua disponible (Roberts et al, 2001).

El uso de lisimetros de pesada, cubriendo
un grupo de arboles con una gran bolsa de
polietileno, se ha utilizado para evaluar la
fotosintesis y la transpiracion a nivel de
rodal en arboles de 10 m de altura de
diversas especies de  Eucalyptus,
poniéndose de manifiesto el aumento de
radiacion requerido para saturar la
fotosintesis al aumentar la presion parcial
del CO; en el interior de la bolsa, con un
incremento del 50% en la tasa de
fotosintesis, y un descenso del 30% en la de
transpiracion, al elevar la presion parcial de
CO; a 680 pbar; asimismo, la conductancia
del dosel se reducia al aumentar el deficit
de la presion de vapor hoja- ambiente
(Wong & Dunin, 1987).

El agua usada (en la practica, el agua
transpirada) en plantaciones de diversas
especies de eucaliptos se ha cuantificado
mediante la medicion de la velocidad de la
savia por la técnica de impulsos de calor,
poniéndose de manifiesto la validacion de
la técnica en E.marginata (Blevy et al,
2004). Se ha analizado la influencia de la
edad de los arboles en el agua transpirada
en E. regnans (Dunn & Connor, 1993) y en
E. nitens, especie en la que el didmetro del
tronco explicaba el 98% de la variacion en
la albura, resultando ser un buen
parametro para "escalar" el uso del agua del
nivel arbol al de rodal (Hunt & Beadle,
1998). También se ha aplicado esta técnica

para analizar el efecto de las claras en el
uso del agua. Asi, en una plantacion de 8
anos de E. nitens, la reduccion del nimero
de pies por ha (de 1250 a 600, 250 y 100),
dio lugar a un aumento de la
conductividad hidrdulica de la albura y del
agua transpirada, determinado éste por
cambios en la demanda evaporativa y por
el aumento del potencial hidrico del suelo
(mas agua disponible), aunque cabe
presumir que el incremento en las tasas de
transpiracion decline con el tiempo, cuando
se recupere el cierre del dosel en el rodal.
La aplicacién de la ecuacion de Penman-
Monteith para la prediccion de las tasas
diarias de transpiracion, incorporando a la
ecuacion un factor de fraccion del dosel,
resulta prometedor para predecir la
transpiracion en  rodales  aclarados
(Medhurst et al, 2002).

La posicion del arbol en una plantacion ha
sido objeto de investigacion en términos
hidricos. En un estudio sobre la influencia
del efecto borde en wuna plantacion
de E. globulus se ha puesto de manifiesto el
mayor uso del agua por unidad de albura de
los arboles de la linea perimetral en
comparacion con los del interior, explicable
por las diferencias en la conductancia del
dosel, a su vez probablemente debidas al
mayor acceso de agua de que disponen.
Asimismo, por adveccion de la energia del
viento, y de la mayor iluminacién, se
incrementd significativamente  la
transpiracion de los arboles de borde en
comparacion con los situados mas
interiormente, en mayor grado si la
disponibilidad de agua era grande (Taylor
etal,2001).

En E. globulus, el cambio ontogénico de
hojas  juveniles (sésiles, glaucas,
dorsiventrales e hipostomaticas, con alta
area foliar especifica) a hojas adultas
(pecioladas, verdes, isobilaterales 'y
amfistomaticas) va también acompafiado de
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un cambio de su posicion desde una
orientaciéon sub-horizontal a una mas
vertical, con lo que soportan en mayor
grado el efecto de sombreo mutuo de las
hojas y, en consecuencia, las pérdidas
transpiratorias, especialmente en el azimut,
son menores (James & Bell, 2000a). Este
comportamiento de evitacion ante el estrés
hidrico en las hojas adultas puede conferir
ventajas para las plantaciones clonales, muy
precoces en la formacion de hojas adultas.

El indice de area foliar (LAI) es pardmetro
de suma utilidad en estudios predictivos de
produccion de biomasa. La conversion
mediante una curva de calibraciéon de los
valores del indice de superficie de planta
de E. nitens en valores de LAI se ha
aplicado para calcular la productividad
primaria neta en plantaciones de E. nitens y
E. globulus bajo diferentes condiciones de
estrés hidrico y temperatura. Se ha puesto
de manifiesto que en ambas especies LAI
disminuye linearmente con el estrés hidrico,
mientras que el efecto de las temperaturas
suboptimas sobre LAI en los sitios frios
fue mas acusado en E. nitens (Battaglia et
al, 1998)

La distribucién espacial de las raices en
relacion  con parametros edaficos y
disponibilidad de agua ha sido objeto de
estudios  diversos en condiciones
controladas (rizotrones) con plantas jovenes
sometidas a regimenes de riego diferentes
(Pita et al, 2003) y aportaciones de agua
distintas entre zonas del sustrato segun
profundidad (Phillips & Riha, 1994).
También, en plantaciones mediante la
observacion del sistema radical in situ
(ENCE). En una plantacién clonal de E.
alba en un suelo arenoso profundo se ha
mostrado  una anisotropia tanto vertical
como horizontal de las raices finas, cuya
densidad decrece bruscamente con la
profundidad (a 3 m el mayor volumen de
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suelo no tiene raices finas) y aumenta con
la distancia al arbol, con una relacion
estrecha entre contenido en agua y “fuerza
del suelo” expresada en unidades de presion
y medida con un penetrémetro (Laclau et
al,2001).

A nivel fisiologico, valores de potencial
hidrico en el rango -0.5 MPa a —1.5 MPa
con descensos a valores de —-1.8MPay —
2.7 MPa para el inicio y maximo de la
cavitacion respectivamente se  han
registrado en E. regnans (Legge y Conner,
1985) y las respuestas a la limitacion de
agua a nivel poblacional se han estudiado
en E. microtheca por Li y Wang (2003).
Mediciones de potencial hidrico en E.
pauciflora en alta montaia, en el sureste de
Australia, han mostrado que el gradiente
altitudinal no se refleja en un gradiente de
potencial y que los valores mas bajos de
potencial se midieron con temperaturas del
aire por encima de cero. Esto sugiere que
la absorcion de agua del suelo y su pérdida
por transpiracion son afectadas de forma
diferente y que la mortandad observada
con las bajas temperaturas invernales no
esta causada por bajos valores de potencial
hidrico (Cohrane & Slatyer, 1988).

La medicion en el campo, bajo un rango de
temperaturas, humedades, irradiancias y
fracciones molares de CO, de la
conductancia estomatica, la asimilacion de
CO, y la fraccion molar del CO,
intercelular ha dado lugar a la elaboracion
de un modelo  del comportamiento de los
estomas  bajo  distintas  condiciones
ambientales (Leuning, 1990). También en
E. globulus se ha desarrollado un modelo
fenomenologico para estimar la
conductancia estomatica del dosel en el que
se consideran los efectos de la temperatura
del aire, el deficit de la presion de vapor, la
radiacion solar y el estrés hidrico (White et
al, 1999).
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3. Anegamiento y salinidad

Las especies del género Eucalyptus
presentan muy diferente sensibilidad a la
acumulacion edéfica de agua. En principio,
cabe pensar en una mayor resistencia al
anegamiento del suelo de aquellas que
mayoritariamente habitan en cenagales y
margenes de aguas, en muchas ocasiones
salinas, proclives a la inundacioén, (p.e. E.
robusta), frente a otras que viven en suelos
mejor drenados (p.e. E. grandis y E.
saligna). Sin embargo, dentro de la misma
especie las respuestas al agua encharcada
pueden ser muy diferentes en funcion de la
procedencia, de tal modo que  especies
tenidas por poco resistentes muestren
mayor resistencia al encharcamiento que
especies consideradas resistentes. Asi lo
evidencian Clemens, Kirk y Mills (1978) al
comparar en un experimento controlado
plantas de E. robusta, E. saligna y E.
grandis  sometidas a anegacion y a la
accion de acido  cloroetilfosfonico
(generador de etileno) y encontrar en E.
grandis ~ sintomas de mayor resistencia
(mas raices adventicias de nueva
formacion) que en E. robusta. Ello reviste
especial importancia en la busqueda de
procedencias resistentes al exceso de agua
en el suelo.

El anegamiento del suelo reduce, y llega a
impedir, el intercambio gaseoso entre la
planta y el suelo, situacion que prolongada
puede conducir a la muerte del sistema
radical por falta de oxigeno. La intensidad
de los dafios producidos varian en funcién
de la especie, edad, ¢época del afio,
duraciéon y periodicidad de la accion
(Kozlowski y Pallardy, 1997).

Los sintomas de respuestas al anegamiento
del suelo se han relacionado profusamente
con el aumento en la concentracion de
etileno en planta (Kawase, 1972, entre
muchos otros), cierre de estomas ¢
hiponastia en hojas. La formacion de

lenticelas superdesarrolladas en el tallo y la
de tejido de aerénquima (de preferencia en
raices), al facilitar, respectivamente, la
entrada y la acumulacion de aire en la
planta, asi como la formacion de raices
adventicias por encima de la zona de
encharcamiento, constituyen  respuestas
indicativas de resistencia al
encharcamiento en términos de evitacion
(Kozlowski, 1984). La reduccion de la tasa
metabolica y el uso de carbohidratos de
reserva (almidon y sacarosa) en periodos de
latencia y la substitucion de la glicélisis
por la via alternativa de las fosfatopentosas
son estrategias de tolerancia a suelos
inundados. Por otra parte, las especies
tolerantes estdn protegidas mediante la
acumulacion de antioxidantes (p.e. acido
ascorbico, glutation, compuestos fendlicos
reducidos) de los dafios a nivel de
membrana que en tejidos sometidos
temporalmente a anegaciéon produce la
posterior exposicion al oxigeno por
formacion de radicales superdxido
(Armstrong et al, 1994). Estructuras “tipo
lenticelas”, a modo de protuberancias, no
patogénicas  (intumescencias) se han
descrito en hojas de plantas de E. globulus
y E. nitens sometidas a una alta humedad
atmosférica en conjuncidon con temperaturas
también altas (Pinkard er al, 2006), las
cuales afectan las funciones foliares,
particularmente la fotosintesis.

Las poblaciones naturales de E. globulus
habitan en suelos drenados y las
plantaciones de la especie han sido
realizadas en suelos sin  especiales
problemas de  encharcamiento.  Sin
embargo, la posibilidad de extender las
plantaciones a lugares proclives a
inundaciones periodicas y, sobre todo,
donde la presencia de una capa freatica a un
nivel casi superficial durante periodos
prolongados plantee problemas de hipoxia
radicular, hace pertinente pasar revista al
comportamiento de la especie y a la posible
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variacion de respuestas a nivel clonal en
condiciones de exceso de agua en el suelo
y, con menor interés, también, en el caso
de que a dicha circunstancia se una
salinidad elevada.

En un estudio comparativo con plantulas
de seis semanas de E. globulus y E.
camaldulensis sometidas a encharcamiento
del suelo durante 40 dias, ya a los diez dias
en ambas especies se produjeron los
sintomas de hipertrofia del tallo, formacion
de aerénquima y de gruesas raices
adventicias, epinastia y  reduccion
progresiva en el nimero y tamano de las
hojas, asi como del incremento en peso
seco de sus organos, mayormente de los
tallos. En E. globulus el rapido cierre de
los estomas tras el encharcamiento, al
reducirse la absorcion de CO,, di6 lugar a
una mayor reduccion del peso seco que en
E. camaldulensis especie considerada mas
resistente al exceso de agua (Sena Gomes y
Kozlowski, 1980). En otro trabajo con E.
camaldulensis, E. globulus y E. obliqua
sometidas a encharcamiento (Blake & Reid,
1981), el cierre estomatico se produjo
tempranamente en las tres especies y el
potencial hidrico no descendié en ninguna
de ellas; sin embargo la hipertrofia basal de
los tallos, al igual que la produccion de
etileno, siguid el siguiente orden: en E.
camaldulensis mayor que en E. globulus, y
en este mayor que en FE. obliqua,
interpretandose que dicha hipertrofia al
favorecer el transporte de oxigeno a las
raices genera una cierta resistencia al
encharcamiento, ante el cual se considera
E. camaldulensis la especie mas resistente,
seguida de E. globulus. Reviste también
interés el estudio comparativo del
encharcamiento con agua estancada (en la
que se producen substancias tdxicas para
las raices), frente al suministro continuo de
abundante agua, pero perdida por
percolacion, y cuyos efectos sobre el
crecimiento cabe achacar directamente a la
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produccion de etileno ,que se detecta en
abundancia en la porcion basal del tallo
(Pita, comunicacion personal).

Las especies no halofitas toleran bajos
niveles de salinidad en el suelo, que afecta
en mayor grado a las hojas que a las raices
(Mus & Termaaat, 1986). En algunos
habitats naturales concurren el
encharcamiento y la salinidad; y, también,
la salinidad y la sequia, circunstancias que
han conducido a contemplar conjuntamente
ambos factores- agua en exceso 0O en
defecto- y salinidad, con vistas a la
extension de las plantaciones de eucaliptos
a zonas en las que inciden ambas
restricciones edaficas (Barret et al, 2005.
En condiciones de estrés de salinidad se
produce en Eucalyptus spathulata un
descenso del potencial osmotico, en mayor
grado que bajo déficit hidrico, acompanado
de un aumento de polioles (ciclitol y
quercitol) en el citoplasma, lo que permite
equilibrar el potencial osmotico a través del
tonoplasto 'y  equilibrar los iones
inorganicos acumulados en la vacuola
(Merchant & Adams, 2005).

Se ha mostrado que la mayor resistencia a
la anegacion del suelo en E. camaldulensis
en comparacion con otras cinco especies de
eucalipto guarda un cierto paralelismo con
una mayor resistencia a la salinidad (van
der Moezel et al, 1988). En dicha especie,
el anegamiento indujo cierre de estomas,
que se abrieron al cabo de cinco semanas,
tiempo en el que se produjeron raices
adventicias que le permitieron soportar la
hipoxia radicular, respuesta que no se
produjo en FE. lesouefii, especie mas
afectada por el anegamiento. Sin embargo,
la concurrencia de anegacion y salinidad
afectd en términos de crecimiento en altura,
conductancia estomatica y fotosintesis a
ambas especies de forma semejante (van
der Moezel et al, 1989). Otros trabajos (p.e.
Marcar, 1993) han mostrado que la
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anegacion del suelo en conjuncion con la
adicion de cloruoro sédico (100 y 150
mol.m™ ) reducia el crecimiento y afectaba
también significativamente a la
conductancia estomatica y al uso del agua
por las plantas e incrementaba las
concentraciones de Na" y Cl en todas las
especies ensayadas (E. globulus, E.
camaldulensis, E. tereticornis y E. obliqua),
si bien el tratamiento salino o el exceso de
agua por separado solo afectaron a FE.
robusta. En  comparacion con E.
camaldulensis (la especie mas resistente a
la salinidad), tanto respecto al doble
tratamiento como a los dos por separado, E.
globulus mostr6 el peor comportamiento
para anegamiento x salinidad. Sin embargo,
un pretratamiento de riego en exceso did
lugar a la mejor respuesta de crecimiento y
a una reduccion de la concentracion de Cl
y Na en E. globulus si se sometian después
al doble tratamiento de exceso de agua y
salinidad, lo que refleja wuna cierta
capacidad de adaptacion inducida a ambos
factores.

En E. camaldulensis, especie considerada
moderadamente tolerante a la salinidad,
existen diferencias entre procedencias en el
peso seco, pero no en la altura; cuando se
exponen a concentraciones  elevadas de
NaCl (15 mol.m™ )y pH alto (7.0 2 9.5); y
mientras algunas procedencias (p-e.
Albacutya —N ) son muy tolerantes a ambos
agentes de estrés, otras (p.e. Albacutya-S),
muestran escasa tolerancia a los mismos;
respuestas que se adecuan a los ambientes
salinos en que viven las procedencias (
Marcar et al, 2002).

Las respuestas al exceso y a la falta de
agua en el mismo material clonal de E.
camaldulensis han puesto de manifiesto
escasas diferencias entre lineas clonales
respecto a conductancia  estomatica,
intercambio gaseoso y reparto de nutrientes.
Los clones con mayor nimero de hojas

tenian hojas con menor peso especifico y a
la inversa. Asimismo, los clones con mayor
superficie foliar tenian mayor peso de
raices. La comparacion en el uso del agua
produjo escasas diferencias y solamente el
clon con mayor nimero de hojas y mayor
superficie foliar también fue el que
consumid mas agua tanto con exceso como
con déficit de agua (Farrell et al, 1996a).
Los mismos autores (1996 b) mostraron la
existencia de diferencias clonales en la
respuesta a la salinidad, elevada alcalinidad
y anegamiento del suelo en términos de
produccion de biomasa, area foliar, peso
seco de raices, conductancia estomatica y
uso del agua de seis lineas clonales
pertenecientes a cinco procedencias. Estos
resultados abren las puertas al uso de
genotipos seleccionados para la
recuperacion de tierras dafiadas por
explotacion agricola y minera.

En plantas de E. camaldulensis sometidas a
un progresivo incremento de salinidad en
el agua de riego se produce una
disminucién de la discriminacion isotopica
del carbono (A) evaluada en hojas y tejidos
lefiosos, por lo que dadas la estrechas
relaciones entre peso fresco, area foliary
eficiencia en la transpiracion y A, se ha
sugerido el uso de este pardmetro para
evaluar la tolerancia a la sal en eucaliptos y
también la respuesta al estrés por boro
(Poss et al, 2000). También se ha
empleado agua marcada con is6topos “H
and ' O para poder distinguir entre
anegamiento y salinidad como causas del
diferente descenso en el potencial hidrico
y la  mortandad derivada del mismo en
dos estirpes de eucalipto sometidas a
aumento de salinidad del agua edafica y a
la reducciéon de los anegamientos, al
permitir mostrar la implicacion de la
fuente de agua a la que acceden las raices
en relacion a la profundidad que alcanzan
(Zubrinich et al, 2000). Los parametros de
fluorescencia de la clorofila se han
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mostrado utiles para evaluar la tolerancia a
la salinidad en E. camaldulensis e hibridos
de E. wrophylla x grandis a nivel de
procedencia y poder aplicarse para una
deteccion temprana de la misma (Corney et
al, 2003).

Cabe concluir que las respuestas
fisioldgicas al agua acumulada en el suelo,
que afectan a algunos de los parametros
hidricos y de intercambio gaseoso (p.e.
disminucion de la conductancia estomatica
e, incluso cierre total de los estomas,
reduccion de las de fotosintesis) son de
naturaleza semejante a las que se generan
ante condiciones de estrés hidrico.

4. Temperaturas extremas

La determinacion precisa de los limites
térmicos, especialmente las temperaturas
minimas que toleran las especies del
género Eucalyptus de uso en plantaciones
para uso industrial, es importante dada la
expansion de las mismas. En términos
generales los eucaliptos no se consideran
resistentes a heladas fuertes y las
temperaturas minimas determinan en buena
parte la existencia de las poblaciones
naturales de las distintas especies (Tibbits
& Reid, 1987). Algunas especies (E.
nitens, E. gunnii, E. dalrympleana, FE.
viminalis entre otras) toleran hasta -12°C,
si bien para otras, entre las que se
encuentran las especies que configuraban el
antiguo "complejo E. globulus”, el limite
térmico viene marcado por el rango -5 a -
7°C , con variaciones entre ellas (Eldridge
et al, 1993); aunque dicho rango no se
alcanza si las plantas no han experimentado
un previo endurecimiento (Valentini &
Scarascia Mugnozza, 1986). El rango
optimo de temperaturas para plantaciones
de E. globulus dado por Battaglia et al
(1998) es 14 + 4°C.

Las investigaciones sobre los efectos de las
temperaturas bajas evidencian una diferente
resistencia y una variada heredabilidad
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segun la especie y las condiciones de los
ensayos. Por ejemplo, familias de
polinizacion abierta de E. nitens fueron mas
tolerantes al frio (sin dafios a -8.5°C) que E.
globulus (hasta -7,5°C) segiin Volker et al,
(1994). Frente a valores de heredabilidad
de 0.29-0.50 en E. globulus dados por
dichos autores, se han estimado valores
hasta de 0.6 para E. nitens (Tibbits & Reid,
1987). Las diferencias entre procedencias
son también acusadas, como se ha
mostrado con E. nitens: en parcelas de
campo, la relacion negativa entre
resistencia a la helada y el area basimétrica
indica que el dafio a la helada est4 asociado
a un crecimiento y supervivencia bajos,
relacionados a su vez con el origen de la
semilla empleada (Tibbits & Hodge, 2003).

En algunas especies del género, utilizando
camaras climaticas, se han elaborado Ilas
curvas de respuesta de la tasa fotosintética
a las temperaturas de poblaciones
procedentes de diferentes  rangos
altitudinales (Slatyer & Ferrar, 1977a;
Slatyer, & Ferrar, 1977 b, Slatyer, 1977¢).
Se evidencia (respuesta comln con otras
frondosas) una correspondencia entre
altitudes bajas y tasas de fotosintesis
mayores a temperaturas altas, y entre
altitudes altas (mas frias) y tasas mas altas
a temperaturas bajas, con valores maximos
de las tasas fotosintéticas mas altos en el
primer caso; y con caidas mas rapidas, al
alejarse de la temperatura Optima, en el
segundo. También se han estudiado los
efectos sobre el patron fotosintético de la
aclimatacion en plantas establecidas en
diferentes altitudes en el campo vy
transferidas después a un ambiente
controlado. La aclimatacion se produce
mas rapidamente en las plantas que habian
crecido en una altitud menor y, en ambos
casos, las temperaturas Optimas convergian
con las de sus respectivos controles; lo que
interpretan los autores en el sentido de que
cada poblacion tiene una temperatura
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"preferida", pero que puede modificarse,
dando lugar a Optimos diferentes en
ambientes térmicos diferentes (Slatyer &
Ferrar, 1977b)

A nivel fisiolégico reviste interés el estudio
de la fotoinhibicion inducida por las bajas
temperaturas y su relacion con los efectos
de los dafios producidos por las mismas, ya
que ambos pueden contribuir a la
distribucion natural de las especies de
eucalipto y, asimismo, limitar la superficie
para plantaciones. En E. nitens (Close et
al, 2001) la variacion diurna y estacional en
los pardmetros de fluorescencia de la
clorofila no se reflejan en el ciclo de la
xantofilas  durante el periodo de
fotoinhibiciéon mas intenso, lo que indica
que los complejos proteicos xantofilas-
clorofila se forman en las hojas de plantas
aclimatadas, como se habia mostrado
sucede en E. pauciflora. De hecho, la
fotoinhibicion  por  helada 'y la
fotodecoloracion son factores mayores
causantes del shock de trasplante y
restriccion de las plantaciones de E.
globulus y E. nitens (Close et al, 2000). En
este sentido, estos autores han formulado
la hipotesis de que la adaptacion a la
fotoinhibicion por frio contribuye a la
mejor adaptacion a altitudes elevadas de E.
nitens frente, por ejemplo, a E. globulus.
Heladas consecutivas tienen un efecto
acumulativo en la reduccion de la
fotosintesis maxima (mayor en E. globulus
que en E. nitens) siendo el momento de las
heladas determinante en la recuperacion de
los valores iniciales (Davidson et al, 2004).
Asimismo, en E. nitens y E. pauciflora se
ha puesto de manifiesto que, a temperaturas
bajas, las plantas endurecidas previamente
muestran una mayor tasa de transporte
electronico y una menor tasa de disipacion
de calor. También, la densidad de flujo de
fotones fotosintéticos (PPFD) a la cual la
tasa de disipacion de calor excede a la tasa
de transporte electronico, disminuye al

descender la temperatura y siempre resultd
menor en plantas endurecidas (Hovenden &
Warren, 1998).

Para abordar experimentalmente los efectos
de los choques térmicos de frio, junto a
mediciones en campo, frecuentemente se
realizan ensayos en condiciones
controladas en cdmaras climaticas con un
gradiente de descenso térmico hasta la
temperatura minima deseada y posible
control y variacion del fotoperiodo. Para
mayor facilidad de manejo y testado de un
mayor numero de muestras se utilizan
directamente discos foliares que  se
someten a los choques térmicos deseados
en un congelador (Hallam y Tibbits, 1988);
0, mejor, en tubos suspendidos en bafios de
etilenglicol a distintas concentraciones para
conseguir el rango de temperaturas
minimas deseadas (Raymond et al, 1992).
Tras un periodo de recuperacion post-
helada se evalua la tolerancia a la helada
midiendo la conductancia eléctrica de los
eluidos de las muestras y comparando el
valor absoluto con los de una escala de
dafios arbitraria (Owen & Raymond, 1987).

La implicacion de carbohidratos solubles
en los mecanismos celulares y moleculares
de resistencia a heladas se ha investigado
en plantas y cultivos de células en
suspension de clones de E. globulus y sus
hibridos con E. gunnii y E. cephallocarpa.
Se ha puesto de manifiesto la mejor
aclimatacion de E. gunnii x E. globulus y la
correlacion entre la concentracion de
fructosa, sacarosa y rafinosa y el nivel de
tolerancia a las bajas temperaturas durante
la aclimatacién, asi como el mayor
contenido en almidon en los clones mas
sensitivos. El nivel de tolerancia al frio en
los cultivos celulares aumentd tras la
incubacidn con los azlicares mencionados y
manitol tanto en los genotipos sensibles
como en los resistentes, evidenciandose
que la tolerancia es independiente de la
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osmolaridad y del contenido en azucares
(Pereira, 1998).

El grado de endurecimiento de las plantas
es factor determinante de su capacidad de
tolerancia al frio y, asimismo, estd
relacionado con los pardmetros hidricos. La
observacion de que el potencial osmotico a
turgencia y en el punto de pérdida de
turgencia  experimentan  durante el
endurecimiento una reduccion mayor en
especies mas resistentes a heladas (p.e. E.
viminalis y E. dalrympleana) que otras mas
sensibles (p.e. E. x tributii) ha conducido a
formular un indice de deshidratacion en la
helada (pérdida de agua expresada como
fraccion del volumen de agua osmotico
(simplasto) cuando las  células
inicialmente en el punto de pérdida de
turgencia alcanzan el equilibrio con el
hielo extraplasmatico. La relacién de dicho
indice (calculado a partir de las curvas
presion-volumen) con la temperatura
puede utilizarse para comparar especies y
procedencias respecto a su resistencia a las
heladas (Valentini ef al, 1990).

La radiaciéon luminosa, la concentracion de
nutrientes en planta y la de de CO;
atmosférico condicionan las respuestas a
las temperaturas. Un suministro de
nutrientes  restringido  (especialmente
nitrogeno) y un sombreado (Close et al,
2002) son  practicas viveristicas que
proveen un cierto grado de aclimatacion de
las plantas de E. globulus a bajas
temperaturas al inducir la sintesis de
antocianinas en las hojas y atenuar asi la
luz bajo condiciones de fotoinhibicion
dependiente de las heladas. Sin embargo,
la limitacion de nutrientes limita la tasa
(Amax) y la eficiencia fotosintética
(Fv/Fm), que soOlo se recuperan meses
después del trasplante; el sombreado alivia
parcialmente la fotoinibicidon y maximiza el
crecimiento durante el invierno, pero lo
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limita al aumentar la temperatura en
primavera (Close & Beadle, 2003

Las diferencias entre clones suelen ser muy
pequeias en valor absoluto, pero
detectables y estadisticamente
significativas. En ensayos preliminares
efectuados en  ENCE  (Fernandez,
documento interno, 2006) con E. globulus,
usando planta clonal de 5-7 meses y 2 afios
de edad, sometida a un ciclo (14-16 horas)
de descenso progresivo de temperatura,
partiendo de 15°C  hasta temperaturas
minimas entre -2 y -8°C y posterior
recuperacion gradual, se han detectado
dafios en hojas, tanto en plantas de vivero,
como en plantacion. Los  dafios,
visualmente observados y bien
correlacionados con  las medidas de
fluorescencia y el contenido de azucares
solubles, se inician a temperaturas de -5°C
y alcanzan mortandades del 100% cuando
se superan los -8°C, con clara influencia del
endurecimiento previo natural sufrido por
las plantas. Este endurecimiento puede
estar influenciado tanto por la temperatura
como por el estado nutricional de las
plantas.

También se han investigado los efectos de
temperaturas elevadas dependientes tanto
de la temperatura alcanzada como del
tiempo de duracion. En E. obliqua la
supervivencia se ve afectada a
temperaturas por encima de 40°C, en
mayor medida cuanto mas dura el tiempo
de exposicion, advirtiéndose un descenso
térmico en el interior del tallo tras la
aplicacion de calor, atribuido al ascenso de
agua desde las raices, lo que puede explicar
la mayor capacidad de supervivencia de la
especie, que soporta hasta 80°C ( Moore et
al, 1977). En cualquier caso, temperaturas
del orden de 38-40 °C parecen suponer un
limite superior para E. globulus y E. nitens
puesto que en dicho umbral de temperatura
tiene lugar el cierre total de los estomas (0-
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4 °C como limite inferior), disminuyendo
drésticamente su actividad de intercambio
gaseoso (Battaglia et al., 1996; White et al.,
1999) y reduciendo con ello sus
posibilidades de supervivencia si esa
situacion se prolonga en el tiempo.
Comportamiento no muy distinto se
observé en procedencias de E. cloeziana y
E. argophloia (Ngugi et al., 2004).

5. Radiacion luminosa

El ambiente luminoso y la intercepcion de
la radiacion son los factores primarios que
determinan el crecimiento de las plantas.
La estructura de sus hojas, el dosel de
copas y su dindmica constituyen elementos
basicos del conjunto de procesos
metabolicos que, a partir de la fotosintesis
y fijacion del carbono, conducen al
crecimiento y desarrollo vegetal, en
conjuncidon e interaccion con el regimen
térmico y disponibilidad de agua vy
nutrientes.

La investigacion fisiologica de la influencia
de la radiacién luminosa en eucaliptos se
ha centrado, por una parte, en la evaluacién
de la tasa fotosintética en funcidon de la
especie, su variacion intraespecifica y, en
su caso clonal, en condiciones controladas y
bajo distintas intensidades luminosas.
Reviste especial importancia la eficiencia
del uso de la luz en la produccion de
madera, la cual aumenta al hacerlo aquella,
como se muestra en un estudio con E.
nitens en cuatro localidades, en las que la
madera producida por unidad de LAI
aumenta al incrementarse el indice de area
foliar- LAI- (en suma la superficie que
absorbe la radiacion fotosintéticamente
activa) de 2 a 10, con el mayor incremento
para LAI=4, consecuencia del aumento en
la asignacion de carbohidratos
fotosintéticos a la madera; efectos de la luz
a los que acompanan también los derivados
de la eficiencia en el uso de nitrégeno y, en
menor grado, del agua  (Binkley et al,

2004). A este respecto, también en E.
nitens se ha estudiado los efectos que el
incremento de luz derivado de una clara
intensa produce sobre la fotosintesis
(aumenta, especialmente en las zonas media
y baja de las copas), las concentraciones de
fosforo y nitrogeno(aumentan) y el area
foliar especifica (disminuye) (Medhurst &
Beadle, 2005). La aplicacion paramétrica
del modelo 3-PG de Landsberg y Waring
(1997) a plantaciones de E. grandis x
urophylla en Brasil, integrando las
precipitaciones, ha conducido a Stape et a/
(2004) a concluir que cada aumento de 100
mm en las precipitaciones supone un
incremento del 5 % en la eficiencia en el
uso de la luz.

Con estos resultados se evidencia la
importancia de los tratamientos selvicolas
como via para un aprovechamiento 6ptimo
de los recursos en forma de madera
producida.

Los efectos fotoinhibitorios sobre la
fotosintesis en seis especies de eucaliptos se
ha investigado midiendo la fluorescencia de
la clorofila, poniéndose de manifiesto la
influencia en la fotoinhibicion de la
posicion de la hoja (mayor en horizontal) y
la temperatura (Ogren & Evans, 1992).
Reviste también interés el andlisis de las
plasticidad fenotipica, no so6lo frente a la
luz, sino en conjuncion con la
disponibilidad de agua; también los efectos
de la radiacion Iluminosa sobre la
regeneracion natural de eucaliptares.
Especial atencion ha merecido el estudio
de la influencia de la luz recibida sobre la
estructura de las hojas (juveniles frente a
maduras) y el cambio de fase juvenil a
madurez. La mayor temperatura de las
hojas juveniles es el resultado de una
mayor intercepcion de la luz, mayormente a
mediodia, que se asocia con una mayor
tasa de crecimiento, lo que les confiere
ventajas en la regeneracion natural;
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mientras que las hojas adultas interceptan
menos luz a mediodia (aunque por igual por
ambas caras (James & Bell, 2000a). En un
estudio posterior con dos procedencias de
E. globulus la reduccion de luz al 10%
condujo a una significativa disminucion del
crecimiento, biomasa y area foliar, con
minimas diferencias entre las procedencias
En las hojas juveniles, para cualquier
irradiancia los estomas eran mas pequefios
que en las hojas maduras y en ambos casos
las irradiaciones bajas condujeron a hojas
en posicion horizontal con una reduccién de
la anfistomia. Se concluye, también, que
aunque las hojas maduras mostraban
caracteres xeromorficos y en las juveniles
estos eran mas mesomorficos, diversos
caracteres estructurales sugieren una mayor
adaptabilidad al sol de las hojas juveniles
(James et al, 2004b).

La radiaciéon luminosa, en conjuncion con
el grado de estrés hidrico juega también un
papel importante en el reparto de biomasa
en la planta. En E. grandis la disminucion
de luz afecta poco el reparto de biomasa
aunque su utilizacion en hojas y tallo con
mayor area foliar especifica (Doley, 1978).

6. Incremento de CO,, fotosintesis y
secuestro de carbono

El cambio climatico global (que los
modelos de simulacion sustentan y el
aumento de temperatura va confirmando)
consecuencia de la emisiones de los gases
de efecto invernadero (mayoritariamente
CO,) tiene implicaciones ecoldgicas muy
importantes (IPCC, 2001; Gitay et al,
2002). Ha dado lugar a una profusion de
investigaciones, estudios, predicciones y
conjeturas que, aun no plenamente
resueltas, resaltan el papel de los
ecosistemas terrestres como sumideros del
carbono atmosférico, si bien los bosques y
las  plantaciones  forestales  pueden
convertirse en una fuente de carbono
cuando sufren alteraciones (Eamus, 1996).
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En todo caso, los bosques juegan un papel
primordial en el ciclo de carbono, que se
almacena en el ecosistema (arboles y
vegetacion  subsidiaria, en los que
representa del 40 al 50% de la materia
seca, y suelo). Ademas, las plantaciones
monoespecificas de especies de crecimiento
rapido, con material seleccionado, con
crecimientos medios entre 10 y 20
m.c./ha/afio, permiten que el 5% de bosque
que suponen las plantaciones en el sur de
Europa, cubra el 30% de demanda de
madera en rollo (Barreiro, 2003). A dicho
beneficio de proteccion de los bosques
naturales se une el derivado del secuestro
de carbono (Hoen & Solberg, 1994). Este se
prolonga durante la vida util de los
productos manufacturados con madera y
otras materias primas forestales (Cannell &
Dewar, 1995).

La biosfera terrestre absorbe alrededor de
un tercio de la entrada anual de CO, a la
atmosfera (Keeling et al, 1996), una parte
significativa de la misma en los
ecosistemas forestales de latitudes medias
del hemisferio Norte, siendo la vegetacion,y
mayoritariamente las reservas de materia
organica del suelo, los mayores sumideros
de CO,. La ordenacion de la tierra,
incrementando las areas forestales y la
densidad de las existencias de carbono, los
pertinentes tratamientos selvicolas y la
ordenacion de los montes, pueden
contribuir a compensar las emisiones
(APPS, 2003). Asimismo, un aumento de la
concentracion atmosférica de CO; podria,
en principio, tener un efecto fertilizante
sobre las masas forestales, aumentar el
crecimiento Y, en consecuencia,
incrementarse el secuestro de carbono. Los
expertos se preguntan, sin embargo, si se
mantendrian dichos incrementos, pues con
el tiempo los arboles pueden aclimatarse y
producirse una regulacion a la baja que
pudiera conducir a falta de efectos positivos
en el crecimiento a largo plazo. Estas y
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otras cuestiones no resueltas evidencian el
papel de la ecofisiologia como componente
de los estudios sobre las respuestas de los
bosques al cambio global (Buchmann,
2002).

La regulacion de la fotosintesis a la baja en
brinzales de corta edad se manifiesta en
especies de zonas templadas tanto
frondosas (p.e cerezo, abedul, castafio,
chopo) como resinosas (varias especies de
Picea); es achacable a la reduccion en la
cantidad o actividad del enzima rubisco, al
aumento de almidén y, también, a un
desequilibrio entre fuente y sumidero
debido a una restriccion en la
disponibilidad de nutrientes o a
restricciones en el desarrollo de la raiz
(Saxe et al, 1998). Sin embargo, no ocurre
de forma consistente, y los cambios en la
regulacion de la fotosintesis estan
relacionadas con la ontogenia, la fenologia
y las condiciones impuestas en el
crecimiento (nutricién, tamafno de envases
en brinzales jovenes); también la respuesta
al incremento de CO; en la respiracion es
problematica y el balance entre suministro
de C y N tiene efectos importantes (Saxe et
al, 1998). Asimismo, un aumento de la
concentracion de CO, atmosférico podria
conducir a la disminucion de las tasas
transpiratorias al reducirse la conductancia
estomatica y tendria como resultado una
mejora en la eficiencia en el uso del agua;
pero ello no necesariamente implica mayor
tolerancia a la sequia, ya que esta depende
de un conjunto de factores (entre otros la
conductancia hidraulica)  que afectan al
equilibrio entre la demanda y el suministro
de agua; ademas, la conductancia
estomatica en la mayoria de los casos no se
altera. Por otra parte, el incremento del
crecimiento relativo al aumentar el CO, es
favorecido por el aumento de temperatura,
ya que éste acta atenuando la declinacion
de la  fotosintesis provocada  por
temperaturas altas. Sin embargo, el

endurecimiento frente a heladas no parece
esté influenciado por el incremento de CO,,
También, al existir una  mayor
disponibilidad de carbohidratos puede
repercutir favorablemente en las
asociaciones micorricicas (Saxe et al,
1998). Asimismo, los cambios que se
produzcan en las cualidades defensivas de
los arboles en respuesta al incremento de
CO;, pueden modificar la incidencia de
plagas y enfermedades (Percy et al, 2002).

En cualquier caso, el impacto del aumento
de CO; y la temperatura sobre el
crecimiento y fisiologia de los arboles
evidencian un amplio rango de respuestas.
Un buen namero de trabajos,
particularmente en una primera €poca, han
sido hechos con brinzales de poca edad,
cultivados en envases que restringen el
desarrollo del sistema radical, en ambientes
controlados, con un rango de condiciones
ambientales limitado, en periodos de
tiempo cortos y, ademads, con caracteres
morfoloégicos muy influenciados por su
condicion juvenil, todo lo cual no permite
extrapolar los resultados obtenidos a
arboles maduros y menos a periodos
prolongados  de tiempo. Incluso, aun
trabajando con arboles de 3-4 m de altura
en camaras abiertas, los resultados
muestran gran diversidad de respuestas. Los
resultados obtenidos con 30 especies en 28
experimentos controlados ofrecen rangos
de incremento de biomasa de 0.5 a 4, con
media de 1.32 al doblar la concentracion de
CO, (Jarvis, 1995). En el proyecto
ECOGRAFT se registr6 un aumento de la
superficie y biomasa foliar con dicho
incremento. La fenologia quedd afectada,
acortdndose el periodo de crecimiento,
aunque con diferencias entre especies
respecto a su influencia en el adelanto o
retraso del comienzo y finalizacién del
periodo vegetativo; resultaron  también
marcadas las diferencias entre estados
juvenil y adulto, con respuestas mas
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acusadas en plantas jovenes y a veces
contrarias a las registradas en el estado
adulto (Jarvis, 1998).

En ensayos a corto plazo, en plantas en
envase o en plantaciones experimentales en
campo, en todo caso de corta duracion, el
incremento de la concentracion atmosférica
de CO, conduce a aumentos substanciales
de biomasa. Por ejemplo, en clones de
hibridos de Populus sp (también de otras
frondosas) la fotosintesis aument6 2 a 3
veces al pasar la concentracion de CO, de
350 a 700 ppm lo que podria traducirse en
un substancial aumento del crecimiento y
de la biomasa producida. (Jarvis, 1995).
También en Populus, a espaciamientos
reducidos (I m x 1 m), con
concentraciones de CO, de 550 ppm se
han medido incrementos de biomasa aérea
entre 15y 27 % en alguna especie (p.e. P. x
euroamericana) y de 22 a 38 % de biomasa
radical en otras (Cafalpietra et al, 2003).
Cabe mencionar como accion indirecta y
beneficiosa del incremento de CO, la
proteccion que se ha mostrado ejerce en
ciertos hibridos de Populus frente a los
efectos toxicos del ozono y cuya posible
extension a los eucaliptos supondria un
valor afiadido a sus plantaciones (Gardner
et al, 2005).

A nivel de bosque las consecuencias del
cambio global son complejas y no bien
entendidas, pues procesos adicionales a los
efectos directos del incremento de CO,
pueden dar lugar a retroalimentaciones
negativas. Asi, un aumento de temperatura
puede favorecer la mineralizacion de N y la
respiracion y ocasionar  ganancias
negativas de C, aunque la retroalimentacion
negativa puede estabilizar el sistema
(Jarvis, 1998). Por otra parte, el incremento
de CO; podria alterar las tasas
transpiratorias del dosel y conducir al
agotamiento del agua en el suelo con
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repercusion importante en el clima local y
ciclo hidrolégico (Saxe et al, 1998).

La respuesta combinada a las variaciones
de CO,, agua y nutrientes  se ha estudiado
con el modelo CenW de crecimiento
genérico. Se deduce que no hay una
sensibilidad tnica de la productividad de
las plantas al aumento de temperatura y
concentracion de CO; y que las respuestas
dependen de las circunstancias, desde ser
negativas hasta obtenerse incrementos del
50% en respuesta a doblar la concentracion
de CO,. En suma, el conocimiento de los
procesos que suceden en los ecosistemas no
es suficiente  para hacer predicciones
futuras  comprometidas  (Kirschbaum,
2000).

Los modelos predictivos tratan de integrar
los procesos e ir progresando en la escala
espacial desde los efectos a nivel de hoja a
region. El modelo MAESTRO predice la
absorcion de radiacion, la fotosintesis y la
transpiracion en la copa de un individuo y
dadas las caracteristicas de la poblacion de
arboles predecir estas variables por
hectarea. Se ha aplicado a varias especies
forestales midiendo los flujos gaseosos por
el método de “eddy covariance”. La
validacion del modelo, hecha para algunos
bosques, ha dado buenos resultados. La
condicion de especies de crecimiento rapido
o lento y los usos de la madera producida
determinan en buena parte su eficacia en el
secuestro de carbono. Los restos de las
cortas se reoxidan in situ durante 10 o mas
afios, se produce CO, lo que también
sucede a corto plazo si la madera se utiliza
en la fabricacion de productos como el
papel. A largo plazo, si en el sistema global
de uso de energia el CO; liberado se
reasimilase en el crecimiento de nuevas
plantaciones, los bosques templados podian
jugar un papel importante en la politica
energética (Jarvis, 1998).
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En un estudio en que se han comparado las
respuestas obtenidas en buen numero de
especies, la existencia de un compromiso
entre la existencia de wuna respuesta
sostenida en el tiempo y una respuesta
significativa pero de corta duraciéon ha
conducido a defender la respuesta a largo
plazo, sin dejar cerradas las
especulaciones a la posibilidad de una
regulacion a la baja de la fotosintesis, que
acabe anulando a largo plazo el efecto
fertilizante del enriquecimiento
atmosférico de CO, frente a algin grado
de su mantenimiento (Sherwood, 1999).

Los modelos elaborados para estimar el
carbono almacenado en plantaciones
forestales tienen en cuenta la especie, el
turno, el rendimiento (posibilidad en m’ ha
afio?) y el régimen de claras. En el
modelo de Dewar (1993) el carbono fijado
viene representado por el aumento de
biomasa de los materiales lefiosos y no
lefiosos durante un periodo correspondiente
al turno de corta, a la que hay que restar la
porciéon que se incorpora al suelo por el
desfronde y residuos de cortas durante y al
final del turno, asi como en las claras;
biomasa que en el suelo se incorpora a la
materia orgéanica y en parte forma CO,. Se
ha asumido (Cannell et al,1995) que los
periodos de vida de los productos forestales
obtenidos son equiparables a los turnos de
corta; y de hecho, al reducir a la mitad o
doblar dichos tiempos respecto al turno,
apenas se obtienen diferencias, ya que el
carbono almacenado en los productos de la
madera solo representa el 16% del total de
carbono usando valores estandar. Asi,
dichos autores concluyen que si el objetivo
es almacenar carbono a corto plazo y
mantenerlo a plazo largo, las plantaciones
de Populus, a espaciamientos pequefios (2.7
m) y turnos de 26 afos en suelos fértiles,
constituyen la mejor opcion. En ningun
caso se recomiendan las plantaciones de
turno muy corto (<10 afos). En ultima

instancia, el uso de la vegetacion como
sumidero de carbono se ha propugnado en
términos de que permite “comprar tiempo”,
jugando un papel puente hasta que estén
disponibles nuevas tecnologias limpias con
las que se reduzcan o anulen las emisiones
de CO; (Kirschbaum, 2003).

Existen  abundantes  trabajos  sobre
fotosintesis y fijacion de carbono, y su
relacion con el comportamiento estomatico,
transpiracion y, capacidad de ajuste
osmoético ante sequia (Stoneman et al.,
1994); y con el crecimiento, en diferentes
especies y procedencias de eucaliptos:
Moreshet (1981) con E.camaldulensis;
Pereira et al (1992) con E. globulus, Wong
y Dunin (1987), Leuning (1990) con E.
grandis; entre otros. Pereira et al (1987)
dan valores de 7 pumols'.m? para la
capacidad fotosintética media de E.
globulus en condiciones de campo en
Portugal y en la recopilacion hecha por
Ceulemans y Sugier (1991) para cultivares
e hibridos seleccionados de Eucalyptus ssp
eleva esta cifra al doble. Por otra parte,
Wong et al (1987) trabajando con plantas
en un lisimetro de 10 m* analizan las
relaciones entre fotosintesis y transpiracion
bajo diferentes condiciones ambientales y
dan un valor de 28 pmol/s/m” de superficie
de suelo para la tasa de fotosintesis, que se
satura con una radiaciéon mitad de la
medida a mediodia a plena luz solar. Por
otra parte, en E. pauciflora se ha mostrado
que los danos del aparato fotosintético
(eficiencia cuantica) por efecto de las
temperaturas  bajas (medidos  por
fluorescencia de la clorofila, Fv/Fm) son
mayores al elevar la concentracion de CO,
(ambiente +350 ppm). La regulacion a la
baja de la fotosintesis en respuesta a
limitaciones estacionales no es vencida por
el aumento de CO, , pero superadas las
bajas temperaturas invernales este
incrementa el crecimiento, respuesta
atribuible al aumento de las tasas
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fotosintéticas, sin efecto sobre el reparto de
asimilados (Roden et al, 1999).

Asimismo, el modelo PROMOD que
predice el crecimiento anual al cierre del
dosel arboreo, se ha aplicado a E. globulus
incorporando factores de lugar, indice de
area foliar, evapotranspiracion y eficiencia
en el uso del agua. (Battaglia & Sands,
1997).

Las  consideraciones y  resultados
anteriormente expuestos referidos a otras
especies y condiciones son dificilmente
extrapolables a las plantaciones de
eucaliptos a turno corto (9-10 afos) para
produccion de pasta de celulosa, aunque
pueden utilizarse como referentes para
posible pautas a seguir. Una investigacion
ecofisiologica en la que se evalian las
tasas de secuestro de carbono por las
plantaciones mediante la medicion de
flujos de carbono por la técnica de eddy
covariance”, resulta muy recomendable
para una mejor compresion de la
vulnerabilidad del balance de carbono y
para validar modelos ante el cambio
climatico, tal como se ha venido
desarrollando  por el  consorcio
EUROFLUX para diferentes especies y
masas forestales en Europa (Valentini,
2003).

En plantaciones de E. globulus en Galicia
(NO de la peninsula Ibérica) se ha aplicado
el modelo CO, FIX wversion 3.0
desarrollado por Nabuurs et en el marco
del proyecto CASFOR (Valero y Picos,
2003). Resultados preliminares
concernientes a una plantacion de E.
globulus de 16 has, ordenada con turno de
corta de 16 afios y sometida a tratamiento
selvicola, dan un valor de potencial de
fijacion neta de carbono de 112,58
Tm.ha™ al término del turno, lo que supone
un incremento medio de 7,04 Tm.ha.afio™!
(Valero, 2004). En dicho trabajo, se pone
asimismo de manifiesto una mayor rapidez,
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aunque menor estabilidad, en Ila
acumulacion de carbono en la biomasa que
en el suelo, y una disminucién del valor
medio de carbono fijado anualmente al
aumentar el turno; y se recomienda la
menor agresividad posible en la preparacion
del terreno previa a la plantacion con el fin
de evitar pérdidas de carbono edafico.

Algunas especies de eucalipto se han
venido utilizando en plantaciones a turnos
muy cortos y marcos de plantacion
reducidos para la produccion de biomasa, a
cuyo objetivo se une el interés de su
condicion adicional de sumideros de
carbono ante el aumento de su
concentracion atmosférica. En Grecia se ha
estudiado el efecto de la densidad de
plantacion (de 12500 a 40000 plantas por
ha) y el turno de corta (tres ciclos de uno y
dos afios) en conjuncion con las
condiciones  edaficas  (fertilidad y
disponibilidad de agua) en la produccion de
biomasa de E. globulus y E. camaldulensis:
Se ha puesto de manifiesto la mayor
produccion de E. camaldulensis bajo
condiciones de sequia, la mejor respuesta
de E. globulus a la fertilidad del suelo y la
mejor adaptacion de E. camaldulensis a
densidades altas. Asimismo, un turno de
dos afios resultd favorable a E. globulus y
dos turnos de un afio a E. camaldulensis,
con reduccion del nimero de brotes por m>
al tercer ano. El reparto de biomasa fue
dependiente de los factores puestos en
juego y de la densidad de plantacion, no
afectd significativamente a los parametros
de calidad de la madera, que resultd con
mayor densidad, longitud y cantidad de
fibras en E. globulus (Dalianis, 1998).

7. Nutricion, micorrizas y fertilizacion

Los eucaliptos estan adaptados a suelos
pobres en nutrientes minerales. Su
demostrada capacidad de reciclaje y
almacenamiento de nutrientes en el interior
de la planta contribuye a esa adaptacion.
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(Grove et al, 1996). La abundante
experimentacion llevada a cabo con
diversas especies del género ha puesto de
manifiesto la variacién en concentraciones
de nutrientes entre especies, tejidos, edad
de la planta y ¢época del afio. En
plantaciones fértiles, 0 abonadas
artificialmente y en cultivos hidropénicos
experimentales se alcanzan concentraciones
en hojas muy altas comparativamente con
las registradas en coniferas y otras
frondosas, hasta de 3 % para N y K, mas de
5% en Cay casi de 1 % para P (Judd et a/,
1996a, entre otros). Estos valores se
reducen dréasticamente en suelos pobres de
algunas poblaciones naturales, llegando a
manifestarse sintomas visuales de
deficiencia mineral en hojas, bien descritos
en la bibliografia (Marcos de Lanuza y
Marzo, 1970; Dell, 1995,y 1996). Entre los
micronutrientes, la deficiencia de boro no
es inusual, pero la adicidon de tetraborato
sodico (15% en boro) al suelo evita los
sintomas de pérdida de &pice terminal que
muestran los arboles en plantacion
(Coutinho& Bento, 1995). Sintomas
vinculados a las limitaciones en la sintesis
de la pared celular, transporte de
carbohidratos y metabolismo auxinico,
derivadas de la carencia de boro (Cakmak
& Romheld 1997), cuya esencialidad se ha
relacionado también en eucaliptos con la
brotacion (De Arruda et al, 2000).

Contenidos  foliares en  macro 'y
micronutrientes en plantaciones de nueve
especies de eucaliptos en el NO de la
peninsula Ibérica han sido cuantificados por
Espafiol ef al (2000). La nutricion mineral y
su relacion con el crecimiento (Merino et
al, 2003) y el contenido en nutrientes y su
distribuciéon en plantacion (Brafias et al,
2000) han sido también objeto de estudio en
plantaciones de E. globulus en Galicia. A
este region geografica se refieren también
los trabajos de Bara (1970, 1985) con E.
globulus 'y de Calvo (1992), si bien tiene

una mayor incidencia en aspectos
edafologicos y medioambientales,
respectivamente, aunque con ciertas
implicaciones ecofisiologicas y
nutricionales.

El nitrogeno (al ser el elemento mineral
con mayor contenido y concentracion en
planta) y el fosforo (por su limitada
accesibilidad en el suelo) son los nutrientes
que mas frecuentemente pueden limitar la
productividad en eucalipto. En plantas
jovenes de E. globulus fertilizadas se ha
evidenciado (Judd et al, 1996b) una buena
correlacion entre el incremento de
crecimiento y la concentracion en hojas de
N y P, cuyo ratio aumenta con la edad, lo
que indica un mayor requerimiento de P a
edad temprana. En cualquier caso, las
respuestas a la fertilizacion, insisten estos
autores, son especificas del lugar, al estar
muy condicionadas por la textura del suelo
y el agua disponible.

En Eucalyptus globulus, la reduccion del
nitrogeno disponible da lugar al descenso
de la superficie foliar, ratio de tallo a raiz y
eficiencia intrinseca en el uso del agua;
también incrementa la dominancia apical y
reduce el nimero de ramas secundarias.
Esto sugiere segin Mac Farlane et al
(2005) que la reduccion en la productividad
primaria por efecto de carencia de
nitrégeno es debida a que disminuye el
tamafo de los sumideros mas que su
actividad, ya que dicha carencia no tiene
efecto sobre la relacidon entre crecimiento y
respiracién; y que la dominancia apical
puede ser un importante mecanismo para
mantener un valor adecuado de la eficiencia
de la conversion de carbono (ratio de
productividad neta a bruta).

El  cultivo aeroponico se ha utilizado
también para estudios nutricionales en
especies de eucalipto. La adiciéon por
nebulizaciéon de soluciones nutritivas con
dosis exponencialmente crecientes de
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fosforo acordes con la tasa de crecimiento
puso de manifiesto en E. grandis una
buena correlacion con la tasa de asimilacion
de carbono (de 11.7 a 23,1 pmol.m ~.s™' al
pasar del estatus de fosforo méaximo al
minimo), tanto por unidad de area foliar
como de masa foliar, mientras que para el
nitrogeno la correlacion con la tasa de
asimilacion solo se produjo por unidad de
peso foliar, evidenciando que la tasa de
asimilacion de carbono y la tasa de
crecimiento foliar relativo eran de los
procesos mas sensibles a la nutricion con
fosforo (Kirhbaum & Tomkins, 1990). Por
otra parte, el aumento de fosforo tenia un
efecto pequefio sobre el peso de la planta
(el aumento en materia seca del tallo al
hacerlo el tamafio de las plantas era
independiente de la concentracion de
fosforo en planta), y provocaba  un
descenso de la ratio de pesos secos
raices/hojas (Kirshbaum et al, 1992).

En cultivos hidropénicos de E. globulus la
asimilacion de carbono y la conductancia
resultaron relacionadas linealmente vy
positivamente asociadas con la
concentracion de nitrégeno foliar, con una
mejor relacion referido este a peso que a
superficie. La eficiencia en el uso del
nitrogeno no afectd6 a la eficiencia
(instantanea) en el uso del agua, aumento
con la concentracion de nitrégeno (a nivel
de hoja) pero no a nivel de planta (Sheriff
& Nambiar, 1991). La evaluacion de
parametros tales como reparto de biomasa,
eficiencia instantanea en el uso del agua y
del nitrégeno en relacidon con el contenido
foliar en N, en respuesta a la nutricion
nitrogenada, ha dado lugar a un modelo
sencillo que puede predecir el crecimiento
(Sheriff, 1992). Se han propuesto, también,
modelos de respuesta a diferentes tasas de
adicion de varios nutrientes relacionando la
concentracion de nutrientes (N y P) en
hojas con el reparto de biomasa, area foliar
especifica y asimilacion de carbono: en
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plantas deficientes en N, los cambios en el
crecimiento derivados de la mejora
nutricional transcurren a través de sus
efectos sobre el reparto de asimilados y la
tasa de asimilacion a la luz a saturacion,
mientras que en el caso del fosforo los
cambios se ejercen a través de sus efectos
sobre la asimilacion. Si el estatus
nutricional de N fuera bueno, los cambios
en el crecimiento actuarian a través de sus
efectos sobre el area foliar especifica,
mientras que para el fosforo lo harian por
ambas vias (Sands et al, 1992). El modelo
de crecimiento CABALA integra carbono,
nitrogeno y agua y, validado en E.
globulus, proporciona un soporte en la toma
de decisiones selvicolas (Battaglia et al,
2004).

La retraslocacion de nutrientes ha sido
también objeto de estudio usando una
técnica de sombreo artificialmente
provocado para simular el efecto del
sombreo natural que afecta a una
proporcion significativa de las hojas en las
zonas mas bajas de la copa en arboles de
crecimiento rapido. En E. globulus se
mostré  su asociacion con la senescencia,
la reduccion de biomasa foliar y la
retraslocacion de N, P y K; con una buena
correlacion  positiva entre su contenido
inicial y la cantidad retraslocada, asi como
entre esta y el aumento de crecimiento del
area basimétrica (Saur et al, 2000).

La capacidad fotosintética no se ha
mostrado diferente al comparar plantas de
E. globulus fertilizadas y regadas frente a
controles sin fertilizacion ni riego, con
diferencias minimas en el contenido en
nitrogeno en hojas, aunque las tasas de
fijacion de carbono si resultd ser menor en
las segundas durante el seco periodo estival
y el crecimiento fue mayor en las primeras
(Pereira et al, 1992). Asimismo, estos
autores encuentran diferencias en la
capacidad fotosintética de las hojas adultas
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y juveniles, que explican por la menor area
foliar especifica de las hojas adultas.

Siendo el nitrégeno uno de los factores mas
limitantes para el crecimiento en buena
parte de las plantaciones de eucalipto tiene
interés conocer la productividad del
nitrogeno expresada por la tasa de
fotosintesis por wunidad de nitrogeno
(PNUE). En un estudio con nueve especies
de eucaliptos de condicion mésica (1800
mm/afo a semiarida (300 mm/afo),
cultivadas en invernadero, con buen
suministro nutricional, se mostrd, con
caracter general, una alta asignaciéon de
nitrogeno al enzoma rubisco y un valor de
PNUE (172-335 pumol.mol™ .s™ ) superior
al observado comunmente en especies
arboreas, lo que puede relacionarse con su
crecimiento rapido. PNUE se mostro
sensible a las diferencias existentes entre
especies en la asignacion de N a rubisco y a
la tasa maxima de carboxilacion; estas
diferencias y las observadas en el reparto
de nitrégeno, aunque significativas entre
especies, apenas se relacionaban con el
origen de las especies (Warren et al, 2004).
También es interesante subrayar que con
caracter general, a lo largo de un gradiente
de produccion forestal el incremento en la
produccion de madera es mayor que el de
produccion foliar y que existe una
linealidad entre el incremento de biomasa y
el de nitrogeno (Gongalves et al,1997), lo
que indica una tasa constante de produccion
de madera por unidad de nitrégeno en
madera, derivada de un aumento en la
eficiencia global en el uso de nitrégeno por
los arboles. Ello podria indicar que la
eficiencia en el uso de nitrogeno no declina
necesariamente al aumentar su suministro
(Binkely et al, 2004), subrayandose la
importancia de la fertilizacion nitrogenada
en la produccion de madera.

Se ha estudiado el efecto de 1la
disponibilidad de fosforo sobre la densidad

de la madera. Esta muestra un incremento
(mayor grosor de la pared secundaria de las
c€lulas) al disminuir el suministro de
fosforo; y dado que el didmetro de las fibras
es independiente del fosforo en el suelo, el
incremento en la densidad se ha asociado
con la inhibicion de la actividad cambial,
con una alteracion del reparto de biomasa
en el tronco a favor del mayor
engrosamiento de la pared celular
secundaria derivado de de una mayor
proporcion de fotoasmilados disponibles
(Thomas et al, 2006).

La formacion de micorrizas ectotroficas
constituye elemento esencial en la
capacidad adaptativa que han desarrollado
los eucaliptos para vivir en suelos pobres
en nutrientes, en especial en foésforo. En
este sentido, se ha mostrado en plantas de
E. pilularis que no s6lo las ectomicorrizas
favorecen la absorcion de fosforo en
condiciones muy deficitarias en el suelo,
sino que el fosforo se puede almacenar en
las hojas si su suministro persiste, lo que se
interpreta como una flexibilidad de la
especie en su capacidad de competir con
éxito en un rango de habitats de variable
estatus nutricional (Mulligan & Patrick,
1985). Incluso, trabajando con esta y otras
especies (E.grandis y E. gummifera) en un
estudio posterior, al someter las plantas a
una reduccion drastica del suministro de
fosforo, apenas se redujo la fotosintesis y el
crecimiento, incluso aumenté la tasa
fotosintética en una de las especies, efecto
asociado con un incremento de N foliar;
resultados que hicieron  sugerir al autor
(Mulligan, 1989) que la fotosintesis no esta
limitada por las concentraciones de fosforo
en hojas tipicamente encontradas en suelos
deficientes en este elemento; circunstancia
que se asocid con la presencia de las
micorrizas.

Diversas cepas de hongos micorrizogenos
aisladas de plantaciones de eucaliptos se
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han usado para inocular plantas de vivero
con fines de repoblacion. Asi, entre otras
muchas, se han generado ectomicorrizas de
Pisolithus tinctorius asociadas con E.
tereticornis y de Scleroderma cepa con E.
camaldulensis (Sudhakara y Satyanarayana,
1998). Se ha estudiado también los efectos
de la inoculaciébn con esporas con
diferentes cepas de los hongos citados en E.
globulus 'y E. urophylla (Chen & Dell,
2004). Sin embargo, la inoculaciéon con
micorrizas reviste especial interés para su
aplicacion a plantas obtenidas in vitro, ya
que las vitroplantas micorrizadas pueden
aumentar el crecimiento (Oliveira et al,
2001) y la supervivencia al transferirse a
condiciones de vivero, si bien se requiere
la eleccion de una cepa de la especie de
hongo micorricico compatible con el
hospedante (Malajczuk y Hartney, 1986).

La fertilizacion se practica en plantaciones
forestales de  Populus,  Eucalyptus,
Platanus, Pinus radiata entre otras especies
arboreas, con el objetivo de incrementar la
produccion de madera con fines
industriales. En el caso del eucalipto se
usan abonos comerciales de sales
minerales, que incorporan macro- y
micronutrientes, aplicados puntualmente en
la implantaciéon, y sucesivas veces en
superficie a lo largo del turno y hasta un
afio antes de la corta, p.e. con urea o nitrato
amonico- calcico (Toval, 1999). En E.
globulus, la préactica de las fertilizaciones
en plantaciones llevada a cabo por ENCE
en cada una de las 4areas de actuacion
obedece a una estrategia experimental
basada en ensayos factoriales llevados a
cabo para situacion particular (tipo de
suelo) lo que permite la optimizacion de
respuestas ante posibles interacciones
genotipo ambiente (Ruiz et al/, 1997; Ruiz
et al, 2001; Basurco et al, 2001; Gonzalez
et al, 2003). Si se perciben anomalias en el
crecimiento 'y en el analisis foliar se
detecta alguna deficiencia, se afiade un
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fertilizante supletorio que la corrija, como
sucede con el boro en plantaciones de E.
globulus en el SO espaiol peninsular,
donde la aplicacion de tetraborato sodico
afladido al nitrato amonico-célcico esta
dando muy buenos resultados (Toval,
2004).

Si bien, con carécter general, se obtiene un
incremento en el crecimiento en respuesta a
la fertilizacion, también se han evidenciado
buenas correlaciones entre concentracion
foliar en nutrientes y fertilizacion. Los
efectos del suministro de nutrientes sobre la
productividad de E. globulus en
plantaciones en Portugal ha sido analizado
por Pereira et al (1994). Asimismo Madeira
et al (1995) evaluaron la cantidad y
proporcion de nutrientes en la hojarasca en
descomposicion y su evolucion estacional
en una plantacion de E. globulus en
Portugal a los seis afios de la aplicacion de
tratamientos combinados de fertilizacion y
riego, poniéndose de manifiesto que los
tratamientos de fertilizacion y riego dieron
lugar a una mayor masa de hojarasca y de
contenido enellade Ny P; yel descenso
de C/N, lo que sugiere una mejora de la
calidad de la hojarasca, si bien el reciclado
de N result6 mas eficiente en los
tratamientos sin fertilizacion. También
revisten interés los analisis alométricos y la
elaboracion de modelos de regresion para la
estimacion  de la superficie foliar en
funcién de mediciones dendrométricas bajo
diferentes condiciones de fertilidad, como
desarrollaron  Pereira et al (1997) en
plantaciones de E. globulus en Portugal.

Reviste especial interés el estudio de los
efectos de la fertilizacion en conjuncion
con las claras. En E. marginata la
fertilizacion increment6 la eficiencia en el
crecimiento (crecimiento por unidad del
indice de area foliar, LAI) y el crecimiento
del rodal, en rodales aclarados y no
aclarados, pero en estos ultimos también
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provocé un menor potencial de base, en
suma mas estrés hidrico, lo que limito el
aumento de LAI en comparacion con el
medido en los rodales aclarados.

Asimismo, las bases fisioldgicas implicadas
en la traslocacion de nutrientes entre
organos en relacion con la fenologia y en
los efectos sobre el estatus nutritivo a largo
plazo de la fertilizacion y otras practicas
selvicolas (p.e. podas, eliminacion del
matorral), a nivel de individuo y de
plantacion, estdn necesitadas de estudios
experimentales en los que se pongan en
juego también variables de lugar y tiempo.

El estudio de los efectos de la fertilizacion
sobre las propiedades de la madera
constituye otra linea de interés, aunque los
resultados obtenidos no son claramente
positivos, con diferencias acusadas segun la
propiedad medida, la especie y, para una
misma especie, en funcion de las
caracteristicas del lugar. Asi, en E. globulus
para Cromer y Hansen (1972) el abonado
no produjo cambios en la densidad basica,
Farrington et al (1977) observaron un
pequefio descenso en la misma y ningin
cambio en las propiedades de la pasta kraft,
y para Pereira et al (1994) la fertilizacion
con fosforo increment6 su concentracion en
el tallo de plantas jovenes, aunque este
aumento es predeciblemente temporal al
producirse su retraslocacion  con las
formacion del duramen. La aplicacion
independiente y conjunta de urea y
superfosfato (hasta 40 g por arbol de Ny P
, en el momento de la plantacién) tuvo
escaso efecto en los lugares mas humedos
(encharcados) y di6 lugar a un incremento
de didmetro, volumen y concentracion de
N y P en la madera en el tratamiento
combinado N-P 'y a cambios en la
densidad (de diferente condicion segun el
lugar y el fertilizante aplicado), produccion
de fibras mas cortas y ligera disminucion
del rendimiento en pasta en los lugares mas

secos (con una precipitacion de 620 mm
anuales). Los autores, Raymond & Muneri
(2000) destacan la falta de relacion entre los
cambios en las propiedades de la madera y
el crecimiento; subrayan que los efectos
sobre ambos dependen del lugar y sugieren
que la adicién de fertilizante puede ser
perjudical par algunas propiedades de la
madera en lugares secos, sin efectos
mayores en los himedos.

8. Parasitismo y medioambiente

Los factores ambientales, por limitacion o
exceso con posible efectos toxicos,
conducen a situaciones de estrés en los
arboles que alteran su fisiologia (Levitt,
1980) y propician la accién de hongos e
insectos (Hain, 1987). Cabe, también, que
los efectos del estrés desencadenen la
sintesis de  metabolitos  secundarios
implicados en mecanismos de defensa, tal
como se ha mostrado sucede en E.
cladocalyx , especie en la que la sequia
induce la formacion de glicésidos
cianogénicos de probada toxicidad ante
posibles predadores (Gleadow & Woodrow,
2002).

El hongo Mycosphaerella 'y los insectos
Phoracantha (P. semipunctata y P. recurva,
han sido citadas en la Peninsula Ibérica) y
Gonipterus  scutellatus, asi como
Ctenarytaina eucalipti (primer insecto con
nivel de plaga citado en la Peninsula Ibérica
y C. spatulata (recientemente detectado en
el NO peninsular, (Mansilla et al, 2004)
son parasitos que causan dafios de
consideracion en Eucalyptus globulus. Se
han identificado varias especies de
Mycosphaerella (Crous et al, 2004) algunas
descritas en la Peninsula Ibérica, que
parasitan a E. globulus, especie que muestra
una susceptibilidad intermedia entre E.
bicostata (mayor) y E. maidenii (menor),
especies antes consideradas subespecies del
complejo E. globulus. En todo caso, existe
una significativa variacion entre
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procedencias y entre familias que permite
una seleccion de las mas resistentes
(Carnegie et al, 1994, Dungey et al 1997).
Las lluvias de verano favorecen la
enfermedad,  especialmente en  las
procedencias de lugares con veranos secos,
mientras que las procedencias de lugares
con lluvias de verano experimentan una
seleccion natural mas intensa y son mas
resistentes al hongo (Park 1988). El mayor
dafio, con defoliacidon severa y reduccion
del crecimiento, es causado en follaje
juvenil por M. nubilosa, mientras que M.
cryptica, aunque con daflos menos
intensos, sigue afectando al follaje adulto.
La buena correlacion genética entre la
enfermedad en el follaje adulto y juvenil,
con valores para rg de 0.67 y 0.33 en
procedencias y familias respectivamente
posibilita llevar a cabo la seleccion de
resistencia a M. cryptica en plantas de 2 a 3
afios (Carnegie y Ades, 2005).

El coledptero curculionido Gonipterus
scutellatus,  originario  del  sudeste
australiano, introducido en Espafia en 1991,
se ha extendido por las plantaciones de E.
globulus del norte peninsular (Mansilla,
1992). Tanto en fase de larva como de
imago se alimenta del limbo foliar, incluso
de brotes terminales y yemas florales,
dando lugar a defoliaciones, incluso totales,
con las consiguientes pérdidas de
crecimiento (Mufoz et al, 2003). Su control
bioldgico con Anaphes nitens es muy
prometedor (Mansilla et al, 1998); sin
embargo, existe un gran desconocimiento
sobre la etologia de Gonipterus y no se ha
podido dar una explicacion a la agrupacion
de sus poblaciones en determinados rodales
de las plantaciones (Ruiz, comunicacioén
pesonal).

El coledptero cerambicido Phoracantha
semipunctata, originario de Australia,
introducido en Europa al final de la década
de los 60 del siglo pasado, llega a la
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Peninsula Ibérica varios lustros después
(Cadahia, 1981). Causa dafios importantes
en las plantaciones de clima mediterraneo,
con veranos secos y prolongados, en las que
los pies afectados muestran exudacion de
kino sobre la corteza y las hojas secas
consecuencia del anillamiento del tronco
por las galerias producidas por las larvas,
sucesos que reducen la supervivencia de
forma apreciable hasta 50 % de arboles
muertos (Lencart y Silva, 1994). La muerte
del arbol no ocurre de forma inmediata, y
sobreviene después de reiterados ataques en
ciclos o afios sucesivos que acaban
debilitando el arbol por completo, y que se
ponen de manifiesto por la formacion de
anillos de kino, oscuros y concéntricos,
visibles en una seccién transversal del
tronco (Ruiz, 2004).

En un estudio experimental realizado en
Huelva (precipitaciones anuales de 500 mm
y temperatura media anual de 17.5 °C) la
"raza local" mostré una heredabilidad de la
resistencia al ataque de Phoracantha baja
(h> = 0.19), con una resistencia no mejor
que la media de un conjunto de razas
australianas ensayadas. Sin embargo, dos
clones de la raza local, seleccionados
fenotipicamente por su buen estado
sanitario y crecimiento, mostraron una
resistencia al pardsito del 81%, lo que
supone una considerable mejora respecto al
57% en las plantas comerciales y también
mayor que la mas alta (67%) de las razas
australianas mas resistentes (Soria y
Borralho, 1997). Aunque dicha mejora fue
unida a un incremento del 15% en didmetro
respecto a la semilla comercial, dada la baja
correlacion que parece existir entre
resistencia al pardsito y crecimiento, los
autores concluyen que no es esperable una
mejora en la resistencia a Phoracantha
derivada de los programas de seleccion
basados s6lo en el crecimiento.
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Al inicial tratamiento quimico con lindano
y la colocacion de cebos como método de
lucha contra el insecto ha sucedido la mas
prometedora lucha bioldgica con la ayuda
de Avetianella longoi, que parasita los
huevos de Phoracantha con alto porcentaje
de parasitacion y que viene siendo objeto
de experimentacion y puesta a punto para
su aplicacion masiva por el grupo de
investigacion de la Estacion Fitopatologica
de Aeeiro, Excma Diputacion Provincial de
Pontevedra, a través de un convenio
suscrito con ENCE (Mansilla et al, 1999,
Ruiz, 2004).

Un factor critico en el ataque de
Phoracantha es el grado de estrés hidrico al
que se encuentra sometido el arbol (Hanks
et al, 1991 y 1999. Existe evidencia de la
relacion entre la diferente sensibilidad al
ataque de los arboles parasitados y algunos
parametros hidricos (Campbell ef al, 1999);
hecho ratificado al comprobar la gran
mortalidad de las larvas del insecto
introducidas en  arboles sometidos a
escasez de agua, que mostraron un
potencial hidrico de base en progresiva
disminucién estacional, en comparacion
con la mortalidad de las larvas en arboles
regados, con mayor constancia del
potencial hidrico (Caldeira et al, 2002). En
el marco de esta linea, en plantaciones
experimentales de ENCE en Huelva, se ha
estudiado la  relacion entre la
disponibilidad de agua edafica (arboles
regados y no regados durante el periodo
vegetativo), expresada en términos de
potencial hidrico en el arbol, porcentaje de
humedad en peridermis-floema y otros
parametros fisioldgicos y el grado de
resistencia en clones con diferente grado de
ataque por Phoracantha (Arias, 2002). Los
arboles no regados mostraron, en conjunto,
un contenido de humedad en corteza
significativamente menor frente a  los
regados, alcanzando los primeros, en época
estival, niveles de humedad en peridermis-

floema por debajo del umbral de resistencia
al ataque del insecto (50%). Al comparar la
virulencia del ataque con el contenido en
humedad en peridermis y floema (tejidos
que actian como barreras para la
realizacion de las puestas y primeros
estadios de desarrollo de las larvas) se ha
mostrado la relacion existente entre
contenido en humedad (mas elevada en la
peridermis) y el grado de ataque, tanto
menor cuanto mas alta es la humedad en
ambos tejidos. Ello abre la posibilidad de
elaborar un test que permita una seleccion
de clones resistentes en funcion de la
humedad medida en dichos tejidos, dadas
las significativas diferencias interclonales
que se expresan en determinado momento
del periodo vegetativo (Fernandez, 2006);
aunque también podrian influir, ademéas de
la humedad, otros factores como respuesta
al ataque, por ejemplo la defensa quimica
de fenoles, flavonoides y terpenos
sintetizados por el arbol (Mohammed et al,
2004).

9. Propagacion, biotecnologia y genémica

Tradicionalmente la mejora genética del
eucalipto en general, y de E. globulus en
particular, ha seguido cauces estandar de
ensayos de evaluaciéon y  seleccion de
procedencias y de progenies, seleccion
recurrente,  cruzamientos inter e intra
especificos  controlados, instalacion de
huertos semilleros para la produccion

intensiva de  semilla mejorada vy
propagacion asexual de parentales
seleccionados. Las principales

implicaciones fisioldgicas en los procesos
biologicos inherentes a estas acciones
atafien a los procesos de floracion y
fructificacion, la germinacion de las
semillas y la propagacion asexual.

La aplicacion, generalmente en el substrato
de cultivo, de un factor de crecimiento, el
paclobutrazol (cultar), que inhibe la sintesis
de giberelinas, favorece una  floracion
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abundante, lo que unido a su condicion de
antigiberelina produce el acortamiento de
los entrenudos y formacion de brotes
epicormicos (Griffin et al, 1993). Ello
facilita por partida doble la polinizacion
controlada y hace posible a gran escala los
cruzamientos interclonales (Canas & Toval,
1997). El examen minucioso de la biologia
floral ha conducido al desarrollo de una
técnica de polinizacion controlada en
huertos semilleros de aplicacion muy
ventajosa (Harbard ef al, 1999).

La germinacion, y de forma especial en E.
globulus, en términos generales no presenta
especiales barreras de dormancia y la
potencia germinativa suele ser elevada
salvo que existan problemas sanitarios, de
envejecimiento de las semillas o de
incompatibilidad genética para la formacion
de hibridos. Tampoco son destacables
especiales problemas fisioloégicos en los
primeros estadios de desarrollo de los
brinzales, otros de los que pudieran
derivarse de un cultivo inadecuado. Si cabe
mencionar, bajo una perspectiva mas bien
genética, los efectos maternos sobre la
dormancia y germinacion y, en especial, los
que pueden persistir en etapas posteriores
del desarrollo de las plantas (carryover
effects), los cuales pueden exagerar las
estimas de crecimiento de los analisis
genéticos (Lopez et al, 2003). En un
contexto fisiologico, se ha contemplado la
medicidon de parametros respiratorios (tasa
de calor en la respiracion y temperatura
dependiente de la misma y tasa de
produccion de CO,) en plantaciones de
familias de polinizacion abierta de diversos
origenes de E. camaldulensis, bajo
diferentes regimenes  térmico y
pluviométrico, con objeto de evaluar su uso
potencial en la seleccion de fuentes de
semilla (Criddle et al, 2000). Crecimiento y
respiracion mostraron una alta variacion
genética en cada plantacion. La relacion
crecimiento a respiracion difiri6 para cada
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caracter medido, lo que sugiere un patron
diferente para cada wuno, con una
correlacion significativa y muy negativa
entre los rankings para crecimiento Yy
respiracion.

La reproduccion asexual es el proceso
biologico en el que se ha producido una
profusa linea de investigacion fisioldgica y
aplicacion biotecnolodgica conducente a la
propagacion vegetativa de material vegetal
genéticamente sobresaliente y plus, de las
especies de eucalipto de mayor interés
comercial con vistas a su uso masivo en
las plantaciones destinadas a la produccion
de pasta de celulosa. Paso previo a la
propagacion es la seleccion masal en
poblaciones naturales, plantaciones
(comerciales, ensayos de procedencias y
progenies) aplicando criterios de
evaluacion de arboles sobresalientes — a
través de un riguroso proceso de seleccion
que aboca a la propagacion clonal (Cadas,
1992). Se aplican algunas de las técnicas
convencionales de macropropagacion
(estaquillado, injerto) y de
micropropagacion, con el fin de aprovechar
la ganancia genética no aditiva derivada de
la misma. Las técnicas de
micropropagacion por organogeénesis y
embriogénesis somatica son ademas de
utilidad para el anélisis del comportamiento
de genotipos frente a condiciones de
salinidad y otros posibles agentes nocivos.

La gendmica serda herramienta de primer
orden para la conservacion y sostenibilidad
forestal a largo plazo. Permitird entender a
los fisiologos como los genes y sus
productos (p.e. protedmica) determinan la
forma en que funcionan las células, éstas
forman los organismos y estos responden al
ambiente (Wullschleger et al, 2002). El
esclarecimiento del genoma del eucalipto
permitird sentar las bases genéticas de los
mecanismos fisioldgicos que controlan el
desarrollo (p.e. fotosintesis y respiracion,
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metabolismo del carbono y nitrogeno,
reguladores del crecimiento, formacion de
la madera y su calidad), la identificacion
de genes que codifican  caracteres de
enraizamiento (Bhalerao, 2002), asi como
otros  determinantes de sus respuestas a
agentes bioticos y abioticos (p.e. resistencia
a sequia) e identificacion de loci asociados
a la wvariacion adaptativa y la
caracterizacion de sus efectos fenotipicos.
Ello acortara sustancialmente los tiempos
requeridos para el mejoramiento genético
de arboles, hard posible la seleccion de
los individuos mejor adaptados a
ambientes  especificos, de  especial
significacion ante estreses como la polucion
y el cambio climdtico; y la informaciéon
obtenida podra ser usada para desarrollar
diagnosticos precisos para el seguimiento
del estado sanitario y productividad
forestal. En conjuncion  con la
biotecnologia de la micropropagacion se
podréa abordar la regeneraciéon de plantas
transgénicas 'y su produccion masiva,
procesos en los que deberé tenerse muy en
cuenta el estudio de la expresion de los
genes insertos y, en general, la validacion
de estudios de genémica.

El injerto tiene un uso limitado a la
multiplicacion de genotipos sobresalientes
para la instalacion de huertos semilleros
clonales y bancos clonales y podria
aplicarse para multiplicar genotipos de
excepcional calidad que no se pudieran
propagar por estaquillado. Se han utilizado
diversas técnicas (p.e. pua, injerto inglés).
Las mayores limitaciones han sido las
referentes al estado fisiologico de pua y
patron, a la aplicacion correcta de la
técnica y, también, a problemas de rechazo
por incompatibilidad entre plia y patron.
Pero es el estaquillado el procedimiento
mas extendido para la propagacion clonal,
partiendo del material producido en cultivo
intensivo en vivero de pies madre donantes
de las estaquillas. En E. globulus se han

detectado  niveles  significativos  de
variacion genética aditiva en el proceso de
enraizamiento de estaquillas, tanto en su
supervivencia (cuya evaluacion segun
Borralho y Wilson, (1994) debe practicarse
con independencia) como en la propia
formacion de raices (h’=0.54, en Lemos et
al (1997) y 0.16-0.27 (in vitro), en Ruaud et
al (1999), aunque con baja capacidad de
combinacion especifica; ello permite la
obtencion de ganancias  por seleccion
directa de padres buenos enraizadores. La
formacion de brotes vigorosos en los pies
madre depende de una buena fertilizacion
(Soria, comunicacion personal). Cabe
también pensar que su numero dependerd
también de las reservas de carbohidratos
(Walters et al, 2005). En el proceso de
rizogénesis las auxinas actuan induciendo la
formacion de raices adventicias (aumentan
su numero y reducen el tiempo de
formacidn), mientras que la luz puede, o no,
tener un efecto inhibitorio; todo ello, en
funcién de la especie y edad del donante
(Fett- Neto, 2001). En la practica, el
enraizamiento a gran escala se practica en
invernadero o tunel de pléstico, con
macroestaquillas (con dos pares de hojas) o
miniestaquillas, con un riguroso control de
temperatura, aporte de agua, humedad
relativa elevada y prevencion de ataques
por hongos (Canas, 1992). En el
enraizamiento extensivo de estaquillas de
E. globulus actualmente se ha prescindido
de la convencional aplicacion de una auxina
en la base de la estaquilla en los clones que
muestran buena capacidad rizdgenica. Asi,
en ENCE — Huelva (Silvasur) se producen
anualmente unos 4 millones de plantas de
15-20 clones selectos. (Toval,
comunicacion personal). La variabilidad en
el crecimiento de clones mostrada en
plantaciones experimentales de E. globulus
se ha relacionado con deformaciones
existentes en los sistemas radicales, que
pudieran alterar la traslocacion de
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asimilados, lo que ha planteado la
conveniencia de mejorar los sistemas
radicales producidos contemplando una
seleccion clonal mas intesniva (Sasse &
Sand, 1995).

La micropropagacion tiene el potencial de
proporcionar altas tasas de multiplicacion
de genotipos selectos con ganancias a corto
plazo y, con tal fin, constituye una
herramienta importante en los programas
de mejoramiento genético de E. globulus
(Oller et al, 2004). Semillas, plantas, tallos,
brotes epicormicos, lignotubérculos y flores
se han utilizado como material de partida
de mas de 30 especies de eucaliptos, si
bien en 1991 so6lo en una docena se habia
conseguido la regeneracion de plantulas a
partir del callo formado (Le Roux & Van
Staden, 1991). La edad ontogénica y
fisiologica  del material con que se
preparan los explantes, que concierne a
sus caracteristicas de juvenilidad o
capacidad de rejuvenecimiento aplicando
técnicas horticolas, son cruciales para
obtener buenas respuestas in vitro. Un
problema que debe tenerse en cuenta en la
obtencion de vitroplantas es la posible
variacion somaclonal como fuente de
variacion genética de clones seleccionados.
En tal sentido, los marcadores RAPD
constituyen una herramienta eficiente en el
analisis precoz de genotipos de Eucalyptus
(Laia et al, 2000).

En la revision hecha por Le Roux & Van
Staden (1991), se muestra que en el cultivo
in vitro de E. globulus predomina la
utilizacioén de porciones de tallos como mas
frecuentes explantes y la proliferacion de
yemas y tallos axilares como respuestas
mas comunes tras la producciéon de callo
sobre los explantes. Fitohormonas de
condicion auxinica -AIB, ANA y zAIA-
(Pelosi et al, 1995, entre otros) en la
induccién de raices y con actividad de
citoquinina - BA y 2iP- en la de yemas, son
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los reguladores de crecimiento usualmente
incorporados al medio, sdlido, de cultivo,
junto con los nutrientes minerales,
carbohidratos y algunos cofactores.
Trabajos posteriores han mostrado la
capacidad de enraizamiento in vitro de la
especie (Trindade y Pais, 1997, entre otros),
la  regeneracion adventicia de plantas
(Oller, 1993; Nugent et al, 1995) y la
aplicacion  de las  técnicas de
micropropagacion en programas de mejora
de E. globulus (Araujo et al, 1997). La
regeneracion organogénica con brotes
formados a partir de yemas neoformadas
sobre hojas, posterior formacion de raices
y aclimatacion de las vitroplantas es una via
puesta a punto y aplicada por ENCE en la
obtencion de plantas madre rejuvenecidas
(Toval, 2002). La obtencién de estructuras
globulares (nédulos) a partir de hipocotilo y
hojas (para cuya formacién resulta clave la
incorporaciéon de leche de coco), vy la
regeneracion de plantulas a partir de las
mismos, puede suponer un avance para la
produccion a gran escala (Trindade & Pais,
2003). También en alguna especie del
género (p.e. E. citriodora) se han
regenerado plantulas por embriogénesis
somatica (Muralidharan & Mascarenhas,
1995). Cualquiera que sea la técnica
aplicada en la produccion de vitroplantas,
aun considerando la rapida multiplicacion
que entrafia en corto tiempo, no puede
olvidarse el tiempo requerido para la
aclimatacion  en vivero, lo que ha
conducido a contraponer sus ventajas a la
propagacion por estaquillas (Wilson, 1995).
Asimismo, las vitroplantas deben ser
objeto de ensayos de campo en los que se
preste  especial atencion a una posible
maduracion precoz, cambios en los
patrones de crecimiento y grado de
variacion somaclonal.

En el marco de la embriogénesis somatica
Nugent y colaboradores (2001) lograron
inducir en E. globulus , en muy baja
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frecuencia (1%), embriones somaticos en
callos procedentes de hipocotilos y
cotiledones de embriones  cigbticos
maduros, utilizando picloram e IBA,
aunque sin ningin desarrollo ulterior de
dichos embriones. Pinto y colaboradores
(2002) han obtenido embriones somaticos
en callos inducidos en cotiledones aislados
y en embriones cigdticos maduros
completos  utilizando NAA en
concentraciones y tiempos de exposicion
bajos; y han descrito la germinacion y
conversion en planta de un 21% de los
embriones somadticos cuando se transfieren
a medio sin hormonas. En un estudio
posterior (Pinto et al., 2004), utilizando
citometria de flujo para determinar el nivel
de ploidia, se puso de manifiesto la
estabilidad genética de los embriones
obtenidos en estado globular. Toribio et al
(comunicacién personal), en colaboracion
con ENCE, han constatado la aparicion de
embriones somaticos, en un proceso aun no
bien definido y muy dependiente del
genotipo, logrando producir, a partir de
embriones cigoticos, embriones somaticos
de calidad utilizando la técnica de pulsos
con 2,4-D, desarrollada por Canhoto et al
(1999). Dos cuestiones sin resolver
requieren especial investigacion (Toribio,
comunicacion personal): la consecucion de
crecimiento continuo de lineas
embriogénicas mediante embriogénesis
secundaria y  la formacion fiable de
embriones somaticos a partir de tejidos no
embrionicos (hojas, por ejemplo).

En el ambito de la transformacién genética
de plantas, se ha conseguido la
transformacion balistica con particulas de
tungsteno y un pladsmido que incorporaba
el gen GUS de callo crecido a partir de
cotiledon e hipocotilo de este mismo
hibrido, si bien no se regeneraron tallos
transgénicos (Sartoretto et al, 2002). La
transformacion del hibrido E. grandis x E.
urophylla ~ con  Agrobacterium en

combinacion con sonicacion ha conducido
a la obtencion de plantas transgénicas que
expresan el gen GUS en porcentajes mas
elevados, aunque en funcion del material
usado (semillas germinadas y plantulas de
diferente edad) y del 6rgano de la plantula,
hasta alcanzar 37,45% en plantulas de dos
semanas, y con la obtencion de cuatro
transformantes estables (Gonzélez et al,
2002). También Agrobacterium
tumefaciens se ha usado como vector de
transformacion para la obtencion in vitro
de plantas transgénicas de E. globulus que
expresan el gen GUSA de resistencia a la
kanamicina aunque con un porcentaje muy
bajo, de un 1,2 % ( Moralejo et al, 1998).
Esta bacteria se ha usado también en
investigaciones conducentes a la obtencion
a partir de protoplastos de plantas
transgénicas  con menor contenido en
lignina (Villar et al, 1999), con el objetivo
de facilitar y reducir costes en el proceso
industrial de obtencion de celulosa

E. globulus se ha convertido en una especie
modelo para investigacion genética en
eucaliptos. EI ADN cloroplastico ha sido
esencial para estudios poblacionales y de
filogeografia, habiéndose argiiido que su
extensa diferenciacion dentro de la especie
puede haberse originado a partir de una
hibridacion y captura de cloroplastos de
otras especies del género, hecho que no se

manifiesta en caracteres taxonomicos
(Jackson et al, 1999). El genoma
cloroplastico de E. globulus puede

representarse como un gran cromosoma
circular, con  una secuencia  de
nucleodtidos esencialmente colineal con el
genoma de otras angiospermas tanto
herbaceas (p.e. Nicotiana tabacum) como
arboreas  (Populus  trichocarpa);  sin
embargo, aunque comparten genes con
Pinus (p.e. P. thunbergii), las diferencias
son plausibles en el tamafio, disposicion y
contenido en genes (Steane, 2005). Se ha
descrito la secuencia completa de
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nucledtidos del genoma de cloroplastos de
E. globulus y comparado con el de otras
especies de frondosas.

En lo referente a los estudios de ADN
nuclear, y dada la importancia industrial del
género, durante la Gltima década ha habido
un aluvion de trabajos gracias al desarrollo
de las diferentes técnicas de biologia
molecular y bioinformatica. La
investigacion en lo que se ha venido a
denominar "gendémica" puede dividirse en
cuatro grandes apartados: Por una parte
estarian los estudios encaminados a la
construccion de mapas de ligamiento 'y
localizacion de QTL's; por otra parte los
estudios encaminados a la identificacion de
los genes y clonaje de los mismos, su
funcionamiento y estudios de expresion y
por ultimo la utilizacién de la informacion
derivada de marcadores en lo que se ha
venido en llamar "genomica poblacional".

La mayoria de los mapas desarrollados
pertenece a E. grandis y/o hibridos del
mismo con otras especies. (E. globulus,
E.urophylla, E. camaldulensis) Respecto al
primer apartado, la construcciéon de mapas
de ligamiento y posicionamiento de QTL's,
los primeros trabajos publicados estuvieron
basados en la utilizacion de marcadores
dominantes RAPD's. En esos momentos la
aparicion de referencias en donde se
utilizaban marcadores codominantes de
diferentes tipos eran aun escasos (Byrne et
al 1995). Posteriormente la publicacion de
las secuencias de microsatélites obtenidas a
partir de distintas especies (Brondani
Steane; Byrne falta incluir afios) y tras
comprobar el alto grado de transferibilidad
entre ellas, ha permitido la realizacion de
estudios comparativos de la arquitectura de
los caracteres a nivel no solo intra sino
también interespecificos.

El posicionamiento de QTL's en dichos
mapas ha estado dirigido mayoritariamente
a caracteres vinculados con la calidad de la
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madera. Asi Thamarus et al (2004)
identifican la presencia de QTL referidos a
densidad basica, rendimiento pulpable y
otros caracteres ligados a la calidad de la
madera. La identificacion de QTL's para
densidad basica, crecimiento y forma se
estudio por parte de Verhaegen y Plomion
(1997) que ademas estudiaron la estabilidad
de la expresion de los mismos. Por otra
parte se ha estudiado la produccion
entendida bien como altura (Grattapaglia
1996), biomasa (Byrne et al 1997; ) o
determinados  compuestos como la
produccion de aceites esenciales (Shepherd
et al 1999). Dentro de los mecanismos de
tolerancia a diferentes tipos de estrés tanto
biotico (QTL's para resistencia a
"Christmas beetles" Sepherd 1995; QTL de
resistencia a Mycosphaerella en E. globulus
(Freeman et al 2005) como abiotico, la
sequia, el frio (Byme et al 1997; ) y la
salinidad (Dale et al 2000) son los mas
ampliamente estudiados. Otro aspecto
estudiado son los mecanismos ligados a
procesos de reproduccion tanto vegetativa
como sexual aunque con enfoques bien
distintos. De hecho los primeros trabajos
publicados a este respecto fueron los de
Grattapaglia dirigidos a la identificacion de
QTL's para propagacion vegetativa,
crecimiento y caracteristicas de madera.
(Grattapaglia et al 1994,1995,1996).
Posteriormente ~ Marques  publica la
identificacion de QTL para caracteres no
solamente implicados en el enraizamiento
en si sino otros con relevancia en el proceso
de propagacion (Marques et al 1999). La
existencia de SSR transferibles entre
distintas especies permitio realizar estudios
de syntenia y conservacion de QTL entre
cuatro especies de eucalipto (Marques et al
2002). Muy profusos han sido también los
estudios encaminados a la identificacion de
los genes y clonaje de los mismos, su
funcionamiento y estudios de expresion.
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10. Conclusiones

La complejidad y variabilidad de las
respuestas a la sequia y, en general a otros
factores de habitacion, hacen recomendable
una comprension holistica de las mismas
con implicacion de conocimientos 'y
aplicacion de metodologias experimentales
propias de la fisiologia, la genética y la
biotecnologia.

Los parametros hidricos, substancialmente

la conductancia estomatica, la
permeabilidad y la conductancia
hidraulicas; también la composicion

isotopica de C y parametros de intercambio
gaseoso (A) y crecimiento (LAI) asi como
la determinacion de ABA son herramientas
utiles para comprender las diferencias en el
comportamiento de los taxones (especies,
hibridos, procedencias, clones) en la
eficiencia en el uso del agua frente al estrés
hidrico (sequia, anegamiento) y salinidad y
con fines de seleccion.

El analisis morfologico y anatémico de los
patrones de desarrollo, en especial en hojas
y raices, es eficaz complemento del enfoque
funcional en la interpretacion de respuestas
a factores ambientales limitantes (p.e. luz,
agua, nutrientes).

En la discriminacion de clones en su
capacidad de endurecimiento y tolerancia a
temperaturas bajas, la  fluorescencia de la
clorofila y la elaboracion y aplicacion de
indices de resistencia a deshidratacion por
helada deben tenerse presentes

La plasticidad fenotipica, los efectos de las
claras y la posicion y estructura de las
hojas en respuesta a la radiacion luminosa

provocan variaciones en la  tasa
fotosintética entre taxones cuyo
conocimiento puede utilizarse

beneficiosamente en la selvicultura de las
plantaciones.

En el estudio del comportamiento funcional
de las plantaciones de eucaliptos en
respuesta al cambio global tiene especial
relevancia la posible regulacion
fotosintética a la baja y la integracion de los
factores implicados en el cambio en
modelos predictivos de la evolucion del
secuestro/jemision? de carbono y de la
productividad a medio/largo plazo.

La consecucion de niveles foliares optimos
en nutrientes minerales en todas las fases de
produccion -pies madre, estaquillado,
vivero y especialmente plantacion- exige
una fertilizacion a la carta. El ajuste de un
modelo de fertilizacién ya experimentado,
las implicaciones de la presencia/ausencia
de micorrizas y el efecto de la fertilizacion
en las propiedades de la madera son
objetivos atendibles.

En el marco del mejor conocimiento de la
influencia de las condiciones de habitacion
en la susceptibilidad/tolerancia a hongos y
de los mecanismos de defensa y control
biologico frente a plagas, cobran especial
significado las relaciones entre el ataque del
coleoptero Phoracantha y el estrés hidrico
y el desarrollo de un test de deteccion de
tolerancia a nivel clonal. Asimismo, la
lucha biolégica contra Gonipterus con
Anaphes 'y de  Phoracantha  con
Aveniatella.

El control y puesta en practica extensiva de
la organogénesis y de la embriogénesis
somdtica de material elite, en conjuncion
con la consecucion de individuos
transgénicos y la aplicacion de los
conocimientos derivados de las diversas
vias de investigacion en genomica de E.
globulus en paralelo con sus caracteristicas
funcionales constituyen caminos muy
esperanzadores para la produccion y mejora
de la especie.
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