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Respuestas de las plantas al anegamiento del suelo
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Resumen

Tras definir el anegamiento del suelo bajo una perspectiva vegetal, se hace referencia a la hidromorfia de los
suelos, a la reduccion de oxigeno inherente a los mismos y a los cambios que sufren, entre los que destaca la
acumulacion de etileno. Se contempla la presencia en exceso de agua en el suelo como un estrés para las plan-
tas, se describen sus efectos a nivel fisiologico y los mecanismos de tolerancia, con su distinta repercusion en
funcidn de las condiciones (taxon, edad de la planta, temporalidad, suelo) en que aquella se produce. Se pasa re-
vista a su incidencia en la germinacion de las semillas y se destaca el papel del anegamiento del suelo en el es-
tablecimiento de algunas especies de zonas riparias. Se enumeran los sintomas, tanto anatomicos como fisiold-
gicos, a los que conduce la inundacion del suelo y se enfatiza su relacion con la sobreproduccion de etileno en
la planta, cuya aplicacion exogena produce efectos similares. Finaliza la revision con una sucinta descripcion
de los efectos y capacidad de resistencia al estrés de inundacién del suelo, provocada artificialmente, en algu-

nas especies arboreas forestales mas representativas.
Palabras clave: anegamiento, etileno, estrés de inundacidn, zonas riparias.

Abstract

Responses of plants to soil flooding

Firstly, flooding is considered from the point of view of plants, afterwards from an edaphological perspective
by taking into account the limitation of oxygen in hydromorphic soils and changes on them, specially ethylene
accumulation. Waterlogging is shown as a kind of stress to plants. Mechanisms of flood tolerance are described
and the influence of taxon, plant age, temporality and soil is emphasized. The effects on seed germination and
establishment of riparian species on flooded soils are shown. The anatomical and physiological symptoms induced
by waterlogging are enumerated and related to the overproduction of ethylene by the plants, its exogenous
application being the cause of similar effects on them. A description of the effects and resistance to waterlogging

stress (artificially induced) in some representative forest trees, finishes the revision.
Key words: flooding, ethylene, waterlogging stress, riparian forests.

tracion en capas de suelo mas profundas, quedando el
agua capilar, la mas eficazmente disponible por las
raices (Russell, 1977).

En la naturaleza el anegamiento de los suelos es pro-
pio de cenagales y marismas, que ocupan el 6% de la
superficie de la Tierra y substentan una vegetacion to-
tal o parcialmente sumergida, de forma permanente o

Factores edaficos y climaticos

El anegamiento, o anegacion, consiste en la pre-
sencia en exceso de agua en el suelo, o en cualquier
medio en que se desarrollen las raices de las plantas,
respecto a su capacidad de campo, consecuencia de la
sustitucion prolongada de la fase gaseosa del suelo por

una fase liquida (agua). En suelos con buen drenaje,
esta condicion es breve y el agua de gravedad, proce-
dente de la lluvia o nieve, se va perdiendo por infil-
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en periodos prolongados (Jackson et al., 1991).

En un contexto edafoldgico, la formacién de una ca-
pa freatica estancada sobre una capa de suelo imper-
meable es el origen de los suelos hidromorfos. La con-
dicion temporal de dicha capa (suelos pseudogley) los
hace axfisiantes para las raices en la estacion humeda
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y muy secos en el periodo vegetativo, por lo que so6lo
si la hidromorfia es de profundidad pueden ser tolera-
dos por algunas frondosas (robles, fresnos, tilos). La
permanencia de la capa freatica (suelos gley) asegura
la disponibilidad de agua en cualquier estacion. Si la
capa alcanza la superficie del suelo, la condicion re-
ductora del horizonte humifero s6lo permite una ve-
getacion herbacea e higrofila (p.e.: Carex), pero si el
nivel del agua es mas profundo las salicaceas se des-
arrollan bien (Duchafour, 1960).

Los periodos de lluvia intensa y prolongada, unidos
a un pobre drenaje del suelo, originan un inadecuado
suministro de oxigeno y propician la acumulacién de
otros gases. Sin embargo, aunque la saturacion del sue-
lo con agua es la causa mas comun de anaerobiosis, no
necesariamente tienen el mismo efecto. Si la conduc-
tividad hidraulica del suelo es suficientemente alta y
el drenaje no esta impedido, el agua mas superficial,
suficientemente aireada, al atravesar el suelo puede
suministrar suficiente oxigeno si, como sucede en pra-
deras en condiciones de temperatura baja, se requiere
poco oxigeno para el desarrollo de los procesos bio-
logicos (Rusell, 1977).

La limitacion de oxigeno origina numerosos cam-
bios fisicos, quimicos y bioldgicos en el suelo, entre
los que cabe destacar: la produccion de substancias to-
xicas (acidos organicos, hidrocarburos gaseosos-
p.ej.:metano-, dioxido de carbono y sulfuros), asi co-
mo de etileno; y la pérdida de compuestos solubles de
nitrégeno y desequilibrios en otros nutrientes debido
a la actividad anaerdbica microbiana (Walker, 1975).
En el suelo anegado, la acumulacion de etileno es con-
trolada por muchos factores que incluyen las propie-
dades bioldgicas, quimicas y fisicas del suelo. Asimis-
mo, esta influenciada por el cultivo; y su estabilidad y
persistencia, estan altamente influidas por la alta difu-
sion del etileno en el agua (10.000 veces mas que en la
atmosfera) y su solubilidad en ella (140 ppm a 25°C)
(Arshad, 2002).

Efectos fisiologicos

El encharcamiento del suelo no origina cambios en
el potencial hidrico de las plantas y, en consecuencia,
no produce un estrés primario de potencial hidrico y
solo afecta a la planta a través de un estrés secundario,
inducido por el exceso de agua. El primer efecto se-
cundario de la anegacion es la pérdida de nutrientes mi-
nerales y metabolitos intermedios por lavado de las rai-

ces. Un segundo estrés tiene lugar al generarse en las
raices falta de oxigeno, poco soluble y difusible en el
agua (hipoxia e incluso anoxia), exceso de CO,y so-
breproduccién de etileno. Substancias toxicas como
etanol, acetaldehido y compuestos cianégenos son tam-
bién consecuencia del encharcamiento de las raices.

En condiciones anaerobicas el etileno que, en condi-
ciones de aerobiosis no escapa a la atmosfera, se acu-
mula tanto en las plantas como en el suelo. En las plan-
tas, alcanza valores muy superiores a los producidos en
condiciones normales y da lugar a sintomas morfologi-
cos y fisioldgicos caracteristicos de situaciones de es-
trés. Por vez primera, Kawase (1972) propuso que los
dafios causados en las plantas por la anegacion se de-
bian en gran medida al aumento de la concentracion de
etileno en sus tejidos. Abundante nimero de trabajos
realizados posteriormente han confirmado su hipoétesis.

La inundaciones frecuentes conducen a desarrollar
un metabolismo anaerébico, en el que la fuente ener-
gética (ATP) se genera en procesos glicoliticos prin-
cipalmente de fermentacion etanolica y lactica, con ni-
veles altos de alcohol deshidrogenasa y alta produccion
de etanol, muy téxico para las plantas, que en las es-
pecies mas tolerantes queda muy reducida La defi-
ciencia de oxigeno origina una disminucién del po-
tencial de oxido-reduccion en las células, disminuye
la tasa de respiracion aerdbica y afecta al potencial de
membrana. El dafio mas evidente se ejerce sobre la res-
piracion, resultando en la acumulacion de piruvato,
lactato y etanol, mientras que bajan los niveles de ca-
talasa y peroxidasa (Levitt, 1980).

La anegacién conduce a alteraciones en la absor-
cion y utilizacion de iones minerales por las plantas.
Las condiciones de hipoxia dificultan la absorcion ac-
tiva de nutrientes minerales por las raices. De hecho
hay evidencia de deficiencias de macro y micronu-
trientes en los tejidos vegetales por exceso de agua en
el suelo; aunque también la hay, en otros casos, del au-
mento en su absorcion. Estas aparentes contradiccio-
nes son en parte explicables por los cambios en las pro-
piedades del suelo, especialmente el pH, y también por
las interacciones i6nicas que se producen tanto en el
suelo como en la planta. Un ejemplo clésico atafie a la
absorcion de hierro y manganeso (Patrick y Fontenot,
1976). La alta concentracion de CO, en suelos anega-
dos provoca el descenso del pH y, consecuentemente,
el aumento de Fe?" y Mn?* disponibles para una absor-
cion pasiva por las plantas; pero, a la vez, la falta de
oxigeno en un suelo anegado hace disminuir la absor-
cion activa de estos elementos. Por otra parte, la pér-
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dida radial de oxigeno (procedente del tallo) por las
raices en suelos anegados y la consiguiente oxigena-
cion de la rizosfera, al afectar positivamente a reac-
ciones oxidativas beneficiosas (p.e. Fe* a Fe?*, Mn?*
a Mn*", S a S) y favorecer a las bacterias aerdbicas
nitrificantes, se consideran de importancia en la tole-
rancia al anegamiento, y para el uso de ciénagas para
la purificacion de efluyentes agricolas (Armstrong et
al., 1994).

El primer sintoma de dafios por anegacion es un cie-
rre estomatico. Con el cierre de los estomas, la absor-
cion pasiva de agua por la planta disminuye, disminu-
cion a la que se afiade la de la absorcidon activa por falta
de oxigeno en el cortex radicular. Asimismo, el movi-
miento del agua a distancia, via xilema, mayoritaria-
mente por flujo en masa, también decrece. El descen-
so de la transpiracion conlleva un marchitamiento de
las hojas y una senescencia precoz que acaba en su
caida (Kozlowski, 1984).

La concentracion de etileno alcanzada en los tallos
provoca la inhibicion de diversos procesos y la altera-
cion de parametros fisioldgicos tales como la asimila-
cion neta, la transpiracion y la conductancia estomati-
ca, si bien las diferencias entre especies son acusadas
(Pallas y Kay, 1982).

Mecanismos de tolerancia
a la anegacion

Los efectos sobre las plantas del exceso de agua en
el suelo varian en funcion de la especie (las Angios-
permas son mas tolerantes que las Gimnospermas), la
edad (los arboles maduros son mas tolerantes que las
plantas jovenes), la duracion de la accion (el enchar-
camiento prolongado durante un periodo vegetativo
suele ser letal), la periodicidad de la accidn, y la épo-
ca del afio, siendo mayor la sensibilidad de las plantas
durante el periodo vegetativo (Kozlowski y Pallardy,
1997). En cualquier caso, ninguna planta superior pue-
de sobrevivir mas de unas horas, dias o semanas sin
acceso a oxigeno molecular o adquirir la condicién
durmiente. De ahi que el efecto primario del anega-
miento del suelo sobre las plantas es reducir o impe-
dir el intercambio gaseoso entre la planta y el suelo,
dada la mayor resistencia a la difusion del oxigeno y
del dioxido de carbono en el agua respecto al aire.

Al igual que en otras clases de estrés, las plantas
pueden tolerar el encharcamiento mediante mecanis-
mos que implican el transporte y suministro de oxige-

no a los 6rganos sumergidos en el agua (Armstrong et
al., 1994): aumentando el nimero de raices finas en
las capas de suelo mas superficiales, de condicion ae-
robica; transportando el oxigeno fotosintético (o at-
mosférico incorporado a la planta via estomas o len-
ticelas superdesarrolladas del tallo) a través de un
«continuum espacio- gas» en los tejidos corticales (co-
mo sucede en el arroz) y, en algunos casos, por ele-
mentos del xilema que han perdido su funcién con-
ductora del agua y estan llenos de gas; también,
formando tejido de aerénquima, el cual facilita el trans-
porte longitudinal de gases entre 6rganos, causa una
reduccion en la demanda de oxigeno por unidad de vo-
lumen en el 6érgano en que se forma y permite la acu-
mulacidn de aire; desarrollando tejido de aerénquima,
formado de preferencia en raices, aunque también sus-
ceptible de formarse en rizomas, tallos y hojas.

El transporte de gases por conveccidn se pone tam-
bién en juego como mecanismo de tolerancia, bien con
el transporte a la parte sumergida en agua del gas que
entra en la planta por encima de la capa freatica y sa-
lida a la atmdsfera en alglin otro punto, mecanismo
operativo en plantas con rizomas; bien cuando el CO,
respiratorio no compensa el influjo de oxigeno con su
difusion a la atmoésfera, sino que permanece disuelto
en agua y se pierde en el flujo transpiratorio o se libe-
ra al agua del suelo creando un déficit de presion en
la planta que provoca la succién de aire de la atmds-
fera (Armstrong et al., 1994); mecanismo, este ultimo,
que actua en los manglares y se crea por solubiliza-
cion del CO, durante los periodos de sumersion de los
organos vegetales por las mareas (Curran ef al., 1986).

La reduccion de la tasa metabolica y el uso de car-
bohidratos de reserva (almidon y sacarosa) en perio-
dos de latencia, con escaso almacenamiento de pro-
teinas y lipidos, son estrategias para conseguir
sobrevivir en suelos inundados. La substitucion de la
glicolisis por la via alternativa de las fosfatopentosas
produce menos substancias toxicas en plantas tole-
rantes al encharcamiento, en las que la falta de enzi-
ma malica incrementa la acumulacion de malato, dis-
minuye la consiguiente formacion de piruvato y, a la
postre, de etanol sumamente toxico para las plantas; y
cuya acumulacion puede también evitarse por accion
de la alcoholdeshidrogenasa activada en condiciones
de anaerobiosis (Kozlowski y Pallardy, 1997). Algu-
nas especies resistentes, que muestran un marcado au-
mento en la actividad de la nitrato reductasa, pueden
usar NO;” como substrato respiratorio bajo condicio-
nes de anaerobiosis (Levitt, 1980).
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Cabe aludir también a los dafios que en tejidos so-
metidos temporalmente a anegacion produce la poste-
rior exposicion al oxigeno, que da lugar a la formacion
de radicales superoxido, los cuales originan disfun-
ciones enzimaticas y dafios a nivel de membrana. Fren-
te a ellos, las especies tolerantes estan protegidas me-
diante la acumulacion de antioxidantes, p.e. acido
ascorbico, glutation, compuestos fendlicos reducidos
(Armstrong et al., 1994).

Germinacion, regeneracion
y establecimiento de poblaciones
en suelos inundados

La absorcion de agua requerida en el proceso de ger-
minacion de las semillas depende, entre otros facto-
res, de las propiedades fisicas del suelo que determi-
nan la retencion y conductividad del agua en el mismo.
De la misma forma que un bajo contenido en agua del
suelo, una textura con alto contenido en arcilla y la
presencia elevada de sales determinan valores bajos
del potencial capilar y del potencial osmoético y difi-
cultan el proceso de imbibicion de las semillas y en
consecuencia la germinacidn, también el exceso de
agua llega a impedir esta (Bewley y Black, 1978).

Un exceso de agua tiende a sofocar el eje embrio-
nico por falta de oxigeno, tanto al impedir la entrada
de aire, como al quedar el agua atrapada entre los te-
jidos de la semilla durante el proceso de imbibicion.
En consecuencia, la semilla no germina o, en otros ca-
sos, aunque emerge la radicula, muere la plantula de
inmediato (Heydecker, 1973). Efectos similares a los
observados en aguas estancadas se producen en semi-
llas puestas a germinar en una atmosfera sin oxigeno,
lo que evidencia el papel de la falta de oxigeno en la
anegacion (Kordan, 1974).

Bajo una perspectiva ecoldgica, se admite que el im-
pedimento de la germinacion bajo condiciones de ex-
ceso de agua es, para algunas especies, una estrategia
de evitacion intencionada de la especie. Asi, hay espe-
cies en que la capa mas externa del fruto, en contacto
con agua forma un mucilago que dificulta el acceso de
oxigeno a las semillas, impidiendo la germinacion, so6-
lo posible a temperatura baja. Por otra parte, las semi-
llas mas vigorosas muestran una capacidad de germi-
nar en un rango amplio de niveles de agua en el suelo,
capacidad que aumenta con el envejecimiento fisiolo-
gico de la semilla (Heydecker, 1974).

Los efectos negativos del exceso de agua van liga-
dos a su permanencia. Si es temporal puede incluso,
en algunos casos, tener una accion positiva sobre la
germinacion, como sucede en aquellas especies en que
aguas intensas favorecen la eliminacion por lavado de
inhibidores de la germinacidn presentes en el fruto y
las semillas (Khan, 1977). Existen, por otra parte, se-
millas que pueden germinar en agua.

También, las inundaciones esporadicas del suelo, al
aclarar la vegetacion y depositar una capa de material
pueden favorecer la germinacion y permitir el esta-
blecimiento de nuevas poblaciones. Tal sucede en sa-
licaceas, en las que resulta clave para el éxito de su es-
tablecimiento la interaccion entre el momento de
dispersion de las semillas y los niveles alcanzados por
el agua (Blom, 1999). En este sentido, se ha sugerido
que esta sea la posible forma de regeneracion del ol-
mo (Ulmus minor) en algunas zonas riparias de la Pe-
ninsula Ibérica sometidas a inundaciones periddicas
(Lopez Almansa, 2002). Por otra parte, el agua puede
servir de agente de diseminacion de semillas (especies
hidrocoras), provistas de flotadores que facilitan el
proceso.

Peculiar forma de evitacion del impedimento que el
agua en exceso supone para la germinacion es la puesta
en juego por especies arboreas de los manglares, cuya
condicion vivipara hace germinar las semillas en el pro-
pio arbol, autoplantandose ya germinadas en el suelo
pantanoso en que viven al producirse su diseminacion.

Morfologia y anatomia
de las plantas anegadas

En las plantas que viven en suelos anegados au-
mentan las concentraciones de etileno y CO, (por otra
parte, antagonista del etileno). Aunque la biosintesis
de etileno requiere oxigeno, se asume que durante los
primeros estadios de anegacion la reducciéon de oxi-
geno en el suelo es solo parcial, la sintesis de etileno
se acelera y las raices adventicias neoformadas pue-
den satisfacer las necesidades de oxigeno para este fin
(Jackson, 1985).

La hipoxia y el aumento de etileno derivados de la
anegacion tienen efectos morfologicos en lefiosas y en
herbaceas, las mas estudiadas, especialmente si son de
condicidon agrondmica. El crecimiento en longitud del
tallo queda reducido, la dominancia apical disminui-
da, se modifica la respuesta diageotropica en plantas
de crecimiento horizontal, se induce epinastia, se for-
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man hojas mas anchas, se provoca clorosis foliar (acha-
cable a una disminucién de las citoquininas proce-
dentes de las raices) y se promueve su senescencia y
abscision. Concentraciones bajas de etileno estimulan
la elongacion de las raices, mientras que concentra-
ciones altas la inhiben, ennegreciéndose sus apices.
Asimismo, la anegacion dificulta la nodulacion e in-
hibe la fijacion de nitrogeno, efectos derivados de la
falta de oxigeno y aumento de CO, (Jackson, 1985).
Las condiciones anaerdbicas conducen también a cam-
bios ultraestructuales, de forma muy manifiesta en las
mitocondrias y aparato de Golgi de las células del cor-
tex radicular (Levitt, 1980).

En las raices encharcadas el agua actua de barrera
impidiendo la salida del etileno al exterior, despla-
zéandose a los tallos por difusion, no con el flujo trans-
piratorio. En estos, en la region sumergida en el agua
se produce hipertrofia, su crecimiento en grosor au-
menta, se forman raices aéreas adventicias, con im-
plicacion de la auxina y del etileno (Visser ef al.,
1996). Asimismo, se desarrollan lenticelas en mayor
numero y tamafio, las cuales pueden favorecer la sali-
da del etileno acumulado en los tejidos y favorecer la
absorcion de oxigeno.

Especies forestales

En buen nimero de especies arboreas forestales, tan-
to coniferas como frondosas, se han llevado a cabo es-
tudios sobre los efectos de la anegacion del suelo y de
la accion del etileno. En ellos se mantienen las plan-
tas sumergidas en agua, con o sin substrato so6lido, du-
rante diferentes periodos de tiempo, desde varios dias
a meses, y se analizan en ellas los efectos morfologi-
cos, anatomicos y, en algunos casos, fisiologicos. Tam-
bién, se mide por cromatografia de gases, el etileno
emitido por porciones basales de tallos y raices de las
plantas tratadas. En algunos otros ensayos se someten
las plantas a la accion del etileno en campanas de plas-
tico en las que se inyecta este en su forma gaseosa; y,
también, se aplican, preferentemente en el substrato,
compuestos (p.ej.: acido cloroetilfosfonico-etephon,
ethrel-) que en solucién acuosa liberan el gas, con ob-
jeto de analizar su accion y compararla con la sinto-
matologia provocada por el agua en exceso.

Ademas de la produccion de etileno (en mayor cuan-
tia que en las plantas no anegadas) en Thuja orienta-
lis de 3 afos, la anegacion durante dos meses indujo
hipertrofia del tallo por incremento en la produccion

de traqueidas, las cuales mostraron una amplia varia-
cion de tamafio y una alteracion de su ordenacion en
filas radiales, asi como un aumento de los radios del
xilema, con células también mayores (Yamamoto y
Kozlowski, 1987a).

En un estudio comparativo de las respuestas a la ane-
gacion y al etileno de Picea mariana'y Larix laricina,
especies que comparten zonas de tundra boreal con una
capa freatica poco profunda, aunque variable durante
el periodo de crecimiento, se puso de manifiesto que
en plantas anegadas en condiciones experimentales, en
ambas especies, se producia una disminucion de para-
metros fisiologicos (resistencia hidraulica de las rai-
ces, tasa de asimilacion neta y conductancia estomati-
ca) y un aumento en la eficiencia en el uso del agua y
en la liberacidn de electrolitos en las aciculas, si bien
el alerce mostré mayor resistencia al exceso de agua,
achacable a su capacidad de mantener una mayor re-
sistencia hidraulica en la raices y soportar mejor la acu-
mulacién de etileno al aplicarse exdgenamente (Ani-
sul Islam, 2003).

En Pinus halepensis, el tratamiento con ethrel dio
lugar a alteraciones anatdmicas semejantes a las indu-
cidas en el olmo, ademas de estimularse la produccion
de canales resiniferos, efecto también encontrado en
otras pindceas (Cedrus libani y Pinus radiata), lo que
condujo a sugerir un papel predominante del etileno en
la diferenciacion de los canales resiniferos traumaticos
(Yamamoto y Kozlowski, 1987b). En otro trabajo con
la misma especie, se muestra la hipertrofia del tallo li-
gada a la proliferacion de células parenquimaticas del
floema y la formacion de traqueidas xilematicas mas
cortas, gruesas y de contorno redondeado, con paredes
con alto contenido en lignina, que se asemejaban a las
que conforman la madera de compresion. Sin embar-
go, la presencia en su pared celular de la capa S3, au-
sente en la madera de compresion, cuestiona la impli-
cacion del etileno como hormona reguladora de la
formacion de madera de reaccidon. Asimismo, en las
plantas anegadas aumentaba la produccion del ACC
(precursor del etileno) en raices y tallos (Yamamoto,
Kozlowski y Wolter, 1987). Similares resultados obtu-
vieron Yamamoto y Kozlowski (1987 ¢) en Pinus den-
siflora.

En condiciones experimentales controladas, en una
solucion nutritiva desoxigenada con nitrégeno, brin-
zales de Pinus serotina, especie moderadamente re-
sistente a la anegacion del suelo, mostraron hipertro-
fia de la raiz principal debido al aumento en nimero
y grosor de las células de parénquima en la region del
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periciclo, las cuales, asimismo, aparecian débilmente
empaquetadas; sintoma, también producido por la ac-
cion del etileno aplicado a las plantas, y que eviden-
cia un aumento de la porosidad interna, que favorece
la aireacion (Topa y Mc Leod, 1988).

En plantas de 3 meses de Ulmus americana fue pa-
tente la sobreproduccion de lenticelas y raices adventi-
cias y lareduccion en la formacion de hojas e incremento
del peso seco de hojas, tallos y raices; asi como la in-
duccion del cierre estomatico, sin reapertura subsi-
guiente en hojas ya expandidas durante el periodo de tra-
tamiento, aunque no tuvo efecto sobre las hojas que
completaban su expansion a lo largo de aquel (Newso-
me, Kozlowski y Tang, 1982). En la misma especie, la
aplicacion de ethrel dio lugar a modificaciones en la ana-
tomia del tallo, con aumento de la corteza y xilema en
peso seco, numero de vasos y reduccion de su diametro,
y acumulacion de depdsitos organicos en los radios vas-
culares (Yamamoto, Angeles y Kozlowski, 1987).

El encharcamiento del suelo se da, en ocasiones (y
no s6lo en las zonas pantanosas caracteristicas de los
manglares), en conjuncion con la existencia de salini-
dad en el agua, principalmente en zonas costeras, en
las que la subida del nivel del mar conduce a la anega-
cion de zonas boscosas proximas (Daniels, 1992). En
un estudio experimental de la influencia conjunta de
agua salina en exceso en varias especies de Quercus
con diferente grado de tolerancia, se ha puesto de ma-
nifiesto la reduccion de la fotosintesis y la posterior
muerte de las plantas con independencia de su grado
de tolerancia al encharcamiento si el agua contiene 6
por mil de sales, respuestas que se aceleraban al au-
mentar dicha concentracion, concluyéndose que el in-
cremento de la anegacion del suelo, asociado con la su-
bida del nivel del mar, ejerce un efecto mayor que los
pequeiios aumentos en la salinidad (Mc Leod, 1999).

Los eucaliptos también han sido investigados en su
capacidad de tolerancia/evitacion al exceso de agua en
el suelo dada la amplitud de condiciones edaficas en
que vive su amplio abanico de especies. Asi, frente a
E. robusta, especie que casi solamente se encuentra en
cenagales y margenes de aguas salinas, otras especies
como E. grandis o E. globulus prefieren suelos bien
drenados. Al comparar, en un experimento controla-
do, el comportamiento de plantas de E. robusta con E.
saligna y E. grandis sometidas a anegacion y a la ac-
cion de acido cloroetilfosfonico se puso de manifies-
to una reduccion del crecimiento en las tres especies
y la formacidn de raices adventicias en E. robusta, sig-
no de adaptacion al anegamiento (Clemens, Kirk y

Mills, 1978). Asimismo, los autores subrayan la im-
portancia de la procedencia en los resultados: E. gran-
dis, insospechadamente mostrdé mas resistencia a la
anegacion que E. robusta, lo que evidencia que la se-
milla usada procedia de una poblacion adaptada a sue-
los con poco drenaje. Ello reviste especial importan-
cia en la busqueda de procedencias y clones resistentes
al exceso de agua en el suelo.

En un estudio comparativo de las respuestas a la ane-
gacion de E. globulus 'y E. camaldulensis en ambas es-
pecies se produjeron los sintomas de hipertrofia del
tallo, formacion de aerénquima y raices adventicias,
epinastia y reduccion en el numero y tamafio de las ho-
jas, y reduccion del peso seco de sus drganos, mayor-
mente en los tallos. Sin embargo, el rapido cierre de
los estomas, solo presentes abaxialmente en E. globu-
lus, al favorecer la reduccion de la absorcion del CO,,
y en consecuencia la fotosintesis, dio lugar a una ma-
yor reduccion del peso seco en esta especie, que se asu-
me es menos resistente que E. camaldulensis al exce-
so de agua (Gomes y Kozlowski, 1980). Sin embargo,
cabe insistir en la importancia de la procedencia en el
resultado.

Otras muchas especies ademas de las citadas, tanto
de Coniferas (p.ej.: Cryptomeria japonica, Pinus clau-
sa, Pinus taeda) como de frondosas, unas altamente
resistentes a la anegacion del suelo (p.ej. Fraxinus
pennsylvanica), otras moderadamente resistentes
(p.ej.: Platanus occidentalis) y muchas, intolerantes
(p-ej.: Betula papirifera) han sido investigadas en tér-
minos y resultados semejantes a los expuestos.

Cabe anadir y resaltar la importancia que en las res-
puestas de tolerancia/evitacion al exceso de agua en el
suelo tienen no sélo las condiciones de temporalidad,
caracteres edaficos del suelo, edad de la planta y, ob-
viamente la especie, sino también la variabilidad in-
traespecifica, tanto a nivel procedencia, como en ma-
yor grado en ocasiones, genotipica. Ello ofrece
interesantes perspectivas en la busqueda y seleccion
de material resistente para su posterior propagacion
clonal con fines de forestacion en zonas anegadas, tal
como se hace en la seleccion de eucaliptos tolerantes
a condiciones de escasa agua disponible.
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