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La ecofisiologia como herramienta para la seleccion de clones mas
adaptados y productivos en el marco de una selvicultura clonal
con chopos
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Resumen

El genero Populus constituye un material excelente para cualquier tipo de estudio debido a su rapidez de crecimiento y
a su gran facilidad de propagacion vegetativa que permite la produccion de una gran cantidad de material clonal para la
experimentacion. Esto ha sido confirmado mediante numerosos estudios ecofisioldgicos cuyo objetivo ha sido la
determinacion de las bases fisioldgicas del crecimiento y la adaptacion para la obtencion de altas productividades. Los
parametros de crecimiento mas influyentes en la produccion se encuentran relacionados con la captura de luz y su
transformacion en biomasa, como son el area y la longevidad foliar y la eficiencia en el uso de la luz. Se han estudiado los
factores de estrés que afectan a la productividad del chopo. En concreto se presenta la influencia del estrés hidrico por
defecto o exceso de agua, estrés salino y estrés por ozono en la fisiologia del chopo, asi como los parametros que permiten
la seleccion de los clones mas tolerantes. La mejora de la productividad mediante la seleccidon clonal de caracteres
morfologicos y fisioldgicos deseables, y su asociacion a marcadores moleculares, permitird una seleccion mas eficiente de
los genotipos.
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Abstract

Ecophysiology as a tool for selecting more adapted and productive clones, in a clonal silvicultural frame
of poplars

The genus Populus makes an excellent subject for any study due to its rapid growth and ease of vegetative propagation
which facilitates the production of large amounts of clonal material for experimentation. Many ecophysiological studies
confirm this fact and are aimed to determine the physiological basis of growth and adaptation to produce greater yield.
Key growth traits in productivity are related to the capture of radiation and its conversion to biomass, such as leaf area,
lifespan and light use efficiency. Stress factors influencing poplar productivity have been studied. The effects of water,
salinity and ozone stresses on poplar physiology and the parameters for the selection of more tolerant clones are
presented. Gains in productivity by clonal selection of desirable morphological and physiological characters, and their
association to molecular markers, will allow a more efficient selection of genotypes.
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Introduccion

Las especies del género Populus han sido am-
pliamente estudiadas para su empleo en sistemas de
selvicultura intensiva debido a su rapido crecimiento,
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facilidad de propagacion, amplia plasticidad y transfor-
macion en una gran variedad de productos (Dickmann
et al., 1996). Son especies dioicas en las que las hibri-
daciones intra e interespecificas se producen con facili-
dad en la naturaleza o bien de forma controlada en los
programas de seleccion y mejora. Su aptitud para la
propagacion vegetativa permite la produccion de gran
cantidad de material clonal, facilitando la seleccion
(Michler y Bauer, 1991). Actualmente, la mayor parte
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de los clones comerciales cultivados en Europa pro-
ceden de cruzamientos entre las especies P. deltoides y
P, nigra (P. x euramericana) y entre P. deltoides y P. tri-
chocarpa (P. x interamericana) y sus retrocruzamien-
tos. Los clones hibridos han demostrado poseer una alta
variabilidad en los caracteres fenologicos, fisiologicos
y de crecimiento, en las propiedades de la madera y en
la facilidad de enraizamiento (Yu, 2001; Yu et al,
2001a,b,c), lo que sugiere la obtencion de grandes ga-
nancias genéticas a través de la seleccion y permite de-
terminar las estrategias Optimas en la selvicultura clo-
nal. Los criterios planteados para la seleccion clonal
hace décadas continian vigentes: rapido crecimiento,
amplia adaptabilidad, resistencia a enfermedades y he-
ladas, fustes rectos y cilindricos y madera homogénea,
blanca y resistente (Bisoffi y Gullberg, 1996). El objeti-
vo ultimo es la obtencion de altas producciones de ma-
dera en un amplio rango de condiciones climaticas y
edaficas, por lo que la seleccion se ha orientado a la ob-
tencion de altas tasas de crecimiento y la resistencia a
factores adversos. Dado que la productividad depende
de la interaccion del genotipo con el ambiente, su incre-
mento implica la mejora simultanea del genotipo y de
las técnicas de cultivo (marcos de plantacion, podas,
profundidad de plantacion, turno de corta, riego, abona-
do,...), los cuales modifican la fisiologia del crecimien-
to (Ceulemans y Deraedt, 1999). La produccion es un
cardcter complejo en el que intervienen componentes
morfologicos, fisioldgicos y bioquimicos regulados por
diferentes genes (Yu, 2001). Los caracteres que presen-
tan una alta heredabilidad y una alta correlacion con la
produccion de biomasa, como el crecimiento en altura
(Farmer et al. 1988) y en diametro (Yu y Pulkkinen,
2003), y con la tasa de supervivencia, como la capaci-
dad de enraizamiento (Riemenschneider et al. 1996),
han sido utilizados tradicionalmente como criterio en
los programas de seleccion. Actualmente existe un en-
foque alternativo para asistir la seleccidon clonal, el
«ideotipo», modelo conceptual que describe las carac-
teristicas deseables (de crecimiento, fisiologicas, ecolo-
gicas, morfoldgicas, del fuste, madera, y raices) que
conllevan una mayor produccion en un sistema silvi-
cultural intensivo (Dickmann, 1985; Dickmann y
Keathley, 1996). El género Populus estéa siendo utiliza-
do como arbol modelo en estudios de genética y fisiolo-
gia para la comprension de los mecanismos de creci-
miento de las plantas lefiosas (Taylor, 2002). Su validez
como modelo ha sido demostrada recientemente con la
obtencion, por primera vez, de la secuencia completa

del genoma de un arbol, un Populus trichocarpa, el ter-
cer vegetal descrito después de Arabidopsis y el arroz.
Ademds, su facil manipulacion ha favorecido su em-
pleo en el desarrollo de nuevas tecnologias en lefiosas
(transformacioén genética, micropropagacion, identifi-
cacion de genes de resistencia, genomica, etc.; Stettler
y Bradshaw, 1996). La mayor parte de los trabajos
orientados al estudio de las bases fisioldgicas de la pro-
duccién y de la respuesta a los distintos estreses se han
realizado en plantaciones destinadas a la produccion de
biomasa, sobre plantas jovenes (Deraedt y Ceulemans,
1998; Ceulemans y Deraedt, 1999). En Europa la selvi-
cultura del chopo se orienta principalmente a la obten-
cion de madera de desenrollo aunque tras el protocolo
de Kioto se ha potenciado su uso como fuente de ener-
gia renovable debido a su papel tan importante como
sumidero de CO,.

Fisiologia aplicada a la seleccion clonal

El uso de material clonal presenta la ventaja de una
mayor precision en la estimacion del error experimen-
tal y facilita el estudio de la correlacién entre caracte-
res. Los caracteres mas influyentes en la productividad
y adaptacion al medio ambiente han sido estudiados
desde una perspectiva fisioldgica y a diferentes niveles
de organizacion (hoja, copa e individuo).

Parametros ecofisiologicos
relacionados con caracteres
productivos

Caracteres relacionados con la capacidad
de enraizamiento

La aptitud a la propagacion vegetativa es una de las
caracteristicas fundamentales tanto para el estableci-
miento inicial de un clon como para el éxito posterior
de su multiplicacién masiva y del establecimiento de
cualquier tipo de plantacion. La capacidad de enraiza-
miento es muy variable entre las especies de chopo y se
encuentra bajo un fuerte control genético (Wilcox y
Farmer, 1968), siendo, por tanto, el primer factor a con-
siderar en la seleccion clonal y una de las caracteristi-
cas deseables del ideotipo de Dickmann y Keathley
(1996). Algunas especies del género Populus presentan
una capacidad limitada de propagacion debido a su baja
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capacidad de enraizamiento. Ciertos clones que presen-
tan buenas caracteristicas productivas, tecnoldgicas y
de resistencia pueden ver limitada su utilizacion a gran
escala por este motivo. El contenido en carbohidratos
de las estaquillas ha sido empleado como indicador del
éxito de enraizamiento (Nanda et al., 1971), aunque no
estd claro que un contenido insuficiente de estas reser-
vas sea la causa de la escasa produccion de raices (Oko-
ro y Grace, 1976). Las condiciones que favorecen la fo-
tosintesis, y por tanto la produccion de carbohidratos,
aumentan la capacidad de enraizamiento (Molnar y
Cumming, 1968), aunque también existen evidencias
de lo contrario (Hansen y Eriksen, 1974). Se ha estudia-
do el papel de las citoquininas y auxinas en la estimula-
cion de la formacion de raices en el chopo y se ha ob-
servado una mayor actividad de la citoquinina en
clones de dificil enraizamiento (Okoro y Grace, 1978).
También se han observado diferencias clonales en la
capacidad de enraizamiento asociadas a diferencias en
la actividad de la enzima oxidasa, responsable del cata-
bolismo de las auxinas (Auxin-oxidasa, [AA-O; Giines,
2000). Las practicas culturales también influyen en el
éxito del enraizamiento, aunque de una forma generali-
zada en todo el material clonal (Edwards y Kissock,
1975; Frison 1972). La combinacién de irrigacion y
fertilizacion, aunque incrementa el crecimiento de las
plantulas (Coyle y Coleman, 2005), no aumenta la tasa
de supervivencia (Van den Driessche et al., 2003).

Caracteres relacionados con el crecimiento

Entre los caracteres de crecimiento deseables, pro-
puestos por Dickmann y Keathley (1996) en el ideotipo
de Populus, se encuentran un rapido crecimiento en al-
tura y didmetro, una alta tasa fotosintética por unidad
de area o masa y una alta relacion fotosintesis/respira-
cion. En condiciones no limitantes de agua y nutrientes
la produccion de biomasa se encuentra determinada en
gran medida por el desarrollo de la copa, responsable
de la intercepcion solar (Barigah et al., 1990; Ceule-
mans et al. 1992; Ceulemans y Daraedt, 1999; Souch y
Stephens, 1998). La variabilidad en la productividad
puede ser el resultado de las diferencias en la cantidad
de radiacion absorbida por la copa, en la eficiencia con
que la energia absorbida se convierte en biomasa (efi-
ciencia en el uso de la luz, LUE), o de ambos factores
(Cannell, 1999). La cantidad de radiacion fotosintética-
mente activa interceptada por la copa depende princi-

palmente del area foliar y su orientacion (Cannell,
1989). Por el contrario, la LUE viene determinada por
la tasa fotosintética (Medlyn, 1998), que a su vez de-
pende de las propiedades estructurales y bioquimicas
de la hoja (Ishida et al 1999) como la concentracion fo-
liar de nitrégeno (Anten et al., 1995) y el peso por uni-
dad de area foliar (LMA, Peterson et al., 1999). Por tan-
to, para conocer las causas de la variacion de la LUE en
el genero Populus se han evaluado caracteristicas folia-
res morfologicas, bioquimicas y fotosintéticas. Green
et al. (2001) sugirieron que la LUE era el factor deter-
minante en la produccién de biomasa. Sin embargo,
Bunn et al. (2004) concluyeron que las caracteristicas
fotosintéticas foliares no permiten una discriminacion
tan buena entre clones mas y menos productivos como
los caracteres morfoldgicos. En ese caso el area foliar
(tamafio y rapida expansion de la hoja) resulto ser el ca-
racter mas importante para la seleccion temprana de
una alta productividad, al asociarse a una mayor bioma-
sa en la parte aérea y subterranea. En estudios prece-
dentes tampoco se apreciaron diferencias entre clones
en la LUE y se propuso que el incremento en la produc-
cion de biomasa podria ser el resultado de diferencias
en la fenologia (duracion del ciclo vegetativo) y/o en
los patrones de distribucion de carbono (Cannell ef al.,
1988).

El 4rea foliar total y area foliar individual pueden ser
empleados como caracteres para predecir la productivi-
dad (Barigah et al., 1994; Scarascia-Mugnozza et al.,
1997; Ferris et al., 2001; Monclus et al. 2005). El area
foliar especifica (SLA), o relacién entre el area y el
peso seco foliar, y el nimero de hojas se correlacionan
con la productividad dependiendo del clon, las condi-
ciones de crecimiento y la edad (Pellis et al. 2004b;
Zhang et al. 2004; Marron et al. 2005). Existe una va-
riacién clonal importante en varios componentes fisio-
logicos que controlan el area foliar total del chopo: el
crecimiento foliar, la tasa de produccion de hojas y la
duracion de la expansion de la hoja (Ridge ef al. 1986;
Ceulemans et al. 1988). Se ha observado que los clones
mas productivos no tienen necesariamente las tasas
mas altas de produccion foliar sino las hojas mas gran-
des y unas altas tasas de expansion foliar (Niinemets et
al. 2004). Existe una variacion significativa del tamafio
de la hoja a distintos niveles de la copa (Casella y Ceu-
lemans, 2002) y se ha demostrado la influencia positiva
de la irradiacion en el tamafio foliar (Pieters, 1983) y en
la concentracion de N por unidad de 4rea foliar y su in-
fluencia negativa en el SLA (Niinemets et al., 2004).
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También el angulo de las hojas y las caracteristicas del
peciolo, como sus dimensiones y angulo, varian con el
gradiente de luz. Los clones con peciolos mas largos y
hojas mas grandes interceptan la luz de forma mas efi-
ciente (Niinemets et al., 2004). Las hojas de la parte su-
perior de la copa son mayores, mas pesadas, con menor
SLA, peciolos mas largos y gruesos y una mayor con-
centracion de N por unidad de peso seco. Ademas se ha
observado una variacion clonal significativa en caracte-
risticas foliares como el LAI (area foliar total por uni-
dad de superficie proyectada) y de los peciolos (Al
Alfas et al., 2005). Las diferencias clonales en la con-
centracion foliar de N se han asociado directamente a
las diferencias en la capacidad fotosintética de la hoja,
y por tanto, a la productividad de los clones (Pellis et
al., 2004a). Pellis et al. (2004b) observaron que varias
caracteristicas foliares genéticamente controladas de-
terminaban la produccion de biomasa, el LAI en primer
lugar y el area foliar total y el SLA en segundo lugar.
Ademas distinguieron dos estrategias de crecimiento
diferentes en los clones cuyo resultado era una produc-
cion de biomasa similar: la formacién de muchas hojas
pequenas por brote o de pocas hojas grandes por brote.
Laureysens et al. (2005) también obtuvieron que un
alto LAI asociado a una gran cantidad de hojas peque-
fias era el parametro foliar mas relacionado con la pro-
duccién de biomasa. La morfologia foliar del chopo, en
concreto la relaciéon longitud/anchura de la hoja, ha
sido empleado como el indicador mas temprano y fia-
ble del potencial de crecimiento (Saieed ef al., 1994a).
Su relacidon con varios pardmetros de intercambio ga-
seoso y de fijacion de carbono ha servido para identifi-
car lineas de superior comportamiento al de los paren-
tales (Saieed et al., 1994b).

Caracteres relacionados con la produccion
de madera

La seleccion clonal se orienta a la obtencion de fus-
tes altos, rectos y con pocas ramas (Laureysens et al.,
2005), aunque cuando el producto final se destina a la
produccion de pulpa o energia el tamafio y la forma
son aspectos menos importantes. En la actualidad
existe una demanda creciente de fibra de chopo de alta
calidad para la produccion de pulpa y papel (Ranua,
2002). Tanto la calidad de la madera como la tasa de
crecimiento y de propagacién varian en gran medida
incluso dentro de la misma especie, de forma que la

seleccion clonal constituye una manera rapida de me-
jorar dichos caracteres (Yu et al., 2001a,b, Haapala et
al., 2004). La alta capacidad de rebrote del chopo ha
propiciado el estudio de las diferencias clonales en la
mortalidad de las cepas, nimero de brotes por cepa,
produccion de biomasa y la produccion de fustes rec-
tos, altos y con pocas ramas (Laureysens et al., 2003;
Laureysens et al., 2004). La altura del fuste, diametro
basal y nimero de brotes son los caracteres que pre-
sentan una mayor influencia en la produccion de bio-
masa y que muestran una alta heredabilidad (Rae et
al., 2004). Ademas, la facilidad de su medicion los
convierte en unos parametros muy utiles en los pro-
gramas de seleccion. Las practicas intensivas de ma-
nejo para abastecer la gran demanda de fibra y madera
incluyen la seleccion de material genético superior y
el control de la competencia y enfermedades (Stanton
et al., 2002). Las practicas culturales influyen en las
propiedades de la madera de chopo, especialmente en
el peso especifico y la longitud de la fibra, ya que los
crecimientos rapidos producen menores pesos especi-
ficos y fibras mas cortas. También las condiciones del
sustrato influyen en la calidad de la madera. Los sue-
los arenosos incrementan el peso especifico de la ma-
dera (Blankenhorn et al., 1992). La densidad de la
madera es la caracteristica mas valorada en la produc-
cion de madera de calidad de chopo. Esta depende del
clon, de los factores ambientales y de su posicion (al-
tura) en el tronco (Yanchuck et al., 1983). Los analisis
realizados sobre diversos clones comparando dos zo-
nas de cultivo en Espafia (Ebro y Duero) han revelado
un efecto significativo del clon en la variacion de la
densidad (Gutiérrez y Baonza, 2001), mientras que en
la produccion de madera de tension influye también de
forma significativa la zona de cultivo (Casado, 2001).
El incremento de la concentracion de CO; en la atmds-
fera y de la deposicion de nitrogeno ha llevado al estu-
dio de sus efectos en la estructura y calidad de la ma-
dera de distintos clones (Luo ef al., 2005). En general,
la combinacion de ambos factores tiene efectos nega-
tivos en la estructura del xilema que se reflejan en una
menor densidad, empeoramiento de las propiedades
mecanicas de la madera y un mayor tamano de los va-
sos, lo que aumenta el riesgo de cavitacion. Por sepa-
rado, los dos parametros afectan a la estructura de la
madera de forma diferente. El incremento de la dispo-
nibilidad de N disminuye el grosor de la pared celular
en todos los clones y estimula la formacion de madera
de tension. La formacion de madera de tension, sin
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embargo, depende del clon y es independiente de sus
caracteristicas de crecimiento (diametro y altura). El
incremento de la concentracion de CO;, produce un
descenso en el grosor de la pared celular y aumenta el
diametro de los vasos y es clon-dependiente.

Parametros ecofisiologicos
relacionados con la adaptacion

Respuesta al estrés hidrico

El agua, tanto por defecto como por exceso, consti-
tuye un factor importante de estrés. El género Populus
se caracteriza por una alta demanda de agua (Barigah et
al., 1990) y su cultivo va asociado a su disponibilidad,
ya sea por la capa freatica cercana o por el riego. No
obstante, debido a su extensa y variada area de cultivo
se han realizado numerosos estudios sobre los mecanis-
mos de resistencia al estrés hidrico. Los fendmenos de
seleccion y adaptacion y la plasticidad de la planta a las
distintas demandas evapotranspirativas y de disponibi-
lidad de agua le permiten sobrevivir y competir con
éxito en distintas condiciones medioambientales. La
existencia de una gran variacion en la tolerancia a la se-
quia en los clones del género Populus (Chen et al.,
1997; Tschaplinski et al., 1994) ha facilitado el analisis
de un gran ntimero de caracteres morfologicos y fisio-
logicos (Brignolas et al., 2000; Amlin y Rood, 2003).
Entre los objetivos principales de las investigaciones
sobre los mecanismos de control fisioldgico destacan la
caracterizacion de diferentes modelos de respuesta a la
sequia en los clones y la identificacion temprana de ca-
racteres asociados a la tolerancia al estrés hidrico (Ma-
rron et al., 2002; 2003) y al crecimiento (Rhodenbaugh
y Pallardy, 1993). El cierre estomatico a niveles mode-
rados de estrés hidrico, el ajuste osmotico y la alta efi-
ciencia en el uso del agua son caracteres fisiologicos
hacia los que se orienta la seleccion en el género Popu-
lus (Dickmann y Keathley, 1996). La fluorescencia de
la clorofila ha sido empleada como herramienta para
determinar la capacidad fotosintética en condiciones de
estrés hidrico. Dreyer et al. (1992) no encontraron rela-
cion entre la resistencia a la sequia y la sensibilidad del
aparato fotoquimico en una gran variedad de especies
forestales caracterizadas por su diferente capacidad
para soportar periodos de sequia. Todas las especies
mostraron una destacable estabilidad del fotosistema II
hasta niveles de contenido de agua en las hojas muy por

debajo del punto de pérdida de turgencia. Se sugirid
que el descenso en la actividad fotosintética en respues-
ta a la falta de agua era consecuencia del cierre estoma-
tico y los altos niveles de irradiacion y temperatura en
las hojas. No obstante, la fluorescencia de la clorofila
ha resultado util para revelar diferencias clonales en la
respuesta a la sequia mediante la estimacion de la dis-
ponibilidad de CO, en los cloroplastos y las tasas de
carboxilaciéon y fotorespiracion (Ridolfi y Dreyer,
1997).

Los mecanismos de tolerancia a la desecacion per-
miten a la planta sobrevivir en condiciones de bajos po-
tenciales hidricos. La capacidad de ajuste osmotico en-
tre genotipos dentro de la especie ha sido empleado
como criterio de seleccion en la tolerancia a la deseca-
cion (Augé et al., 1998). Se ha observado ajuste osmo-
tico en estaquillas de varios clones de chopo en am-
biente controlado y en condiciones de campo debido
principalmente a la acumulacion de carbohidratos y de
iones inorganicos (Tschaplinski y Blake, 1989; Gebre
et al., 1994; Tschaplinski y Tuskan, 1994). Sin embar-
g0, el bajo ajuste osmotico observado por Gebre et al.
(1998) en algunos clones no explicaba las diferencias
en la resistencia a la sequia de dichos clones. Ademas,
las concentraciones de soluto observadas no justifica-
ban por completo las diferencias clonales en el ajuste
osmotico. Por este motivo se propusieron mecanismos
funcionales y estructurales (diferencias en la conduc-
tancia estomatica o el desarrollo radical) como respon-
sables de las diferencias en la resistencia a la sequia de
estos clones.

Los mecanismos de evitacion de la sequia como son
el cierre estomatico, la reduccion del area foliar (por
abscision foliar o por reduccion del crecimiento foliar,
que aumentan la relacion parte radical/parte aérea) y los
sistemas radicales bien desarrollados permiten mante-
ner altos potenciales hidricos (Turner, 1979). El cierre
estomatico es un mecanismo esencial para reducir las
pérdidas de agua por transpiracion. Un répido cierre de
estomas en respuesta a la disminucion de agua en el
suelo puede evitar la cavitacion de los vasos del xilema
(Harvey y Van den Driessche, 1997) y la abscision fo-
liar (Lui y Dickmann, 1992). En condiciones de sequia
moderada se ha observado una mayor resistencia a la
sequia (mayor volumen del tronco) en clones con mejor
regulacion estomatica y con mayor inversion de carbo-
no en las raices (Tschaplinski et al., 1998). Sin embar-
g0, cuando la limitacion de agua es severa se reduce en
gran medida la inversion de carbono en las raices, fre-
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nando tanto el crecimiento subterraneo como el aéreo.
El sistema radical juega un papel muy importante en la
regulacion de la absorcion de agua y en el manteni-
miento del balance hidrico. La capacidad para producir
numerosas raices que se extiendan ampliamente e el
perfil del suelo se asocia a una mayor resistencia al es-
trés hidrico en el género Populus (Tschaplinski y Blake,
1989) y es uno de los caracteres propuestos en el ideoti-
po de Dickmann y Keathley (1996). Para comprender
los mecanismos que regulan el transporte de agua en las
raices de chopo se ha analizado el flujo de agua en el in-
terior de las raices con diferentes niveles de estrés hi-
drico, observandose que bajo estrés hidrico severo el
ratio de transporte de agua apoplastica/transcelu-
lar-simplastica se incrementa y la conductividad hi-
dréulica en las raices se inhibe de forma irreversible
(Siemens y Zwiazek, 2003). El género Populus presen-
ta una alta vulnerabilidad a la cavitacion, lo cual es con-
sistente con su habito freatofitico (Tyree et al., 1994).
Se ha observado variacion en la resistencia a la cavita-
cion, cierre de estomas y conductividad hidraulica en
poblaciones de P. trichocarpa (Sparks y Black, 1999).
Las poblaciones mas vulnerables a la cavitacion pre-
sentan un control estomatico mas limitado y una mayor
conductividad hidraulica especifica (conductividad hi-
draulica por area de xilema). Esta variacion esta rela-
cionada con la demanda evaporativa del lugar y podria
reflejar un ajuste de las caracteristicas fisioldgicas para
maximizar la conductancia estomatica sin inducir una
embolia generalizada del xilema. La nutricion mineral
afecta a la vulnerabilidad a la cavitacion del chopo
(Harvey y Van den Driessche, 1999). Un bajo aporte de
N desciende el riesgo de cavitacion. Sin embargo, se
pueden realizar fertilizaciones con alta concentracion
de N si se asocian con P, lo que permite un crecimiento
aceptable sin una excesiva pérdida de conductividad hi-
draulica.

Entre los mecanismos de adaptacion a la sequia se
encuentran el ajuste en la tasa de crecimiento y en la
distribucion de la materia seca y el aumento en la efi-
ciencia del uso del agua (WUE, ratio entre la materia
seca acumulada y el consumo de agua durante el pe-
riodo de crecimiento). En condiciones de estrés hidri-
co la produccion de biomasa (altura y didmetro de
tronco, biomasa total, nimero de hojas, area foliar to-
tal) desciende, mientras que se produce un incremento
significativo en las relaciones raices finas/raices tota-
les, peso radical/area foliar, peso radical/peso parte
aérea y en la WUE (Marron et al., 2002; Yin et al.,

2005; Zhang et al., 2004). Farquhart y Richards
(1984) observaron que la WUE se correlaciona con la
productividad dependiendo de la especie. La WUE ge-
neralmente presenta una alta correlacion con el creci-
miento, sin embargo esta relacion puede ser positiva o
negativa. Cuando la disponibilidad de agua es limita-
da, el empleo de agua de forma mas eficiente mediante
la produccién de una mayor biomasa por unidad de
agua transpirada permite un mayor crecimiento, au-
mentando la productividad. Esta relacion positiva en-
tre la WUE y la productividad ha sido observada en el
eucalipto (Li, 1999) e implica que la WUE depende
principalmente de la capacidad fotosintética (Far-
quhart et al., 1989). En el chopo, la WUE aumenta
mediante el cierre parcial de estomas, que ocasiona
una reduccion en la asimilacidon neta de carbono en re-
lacion a las plantas cuyos estomas estan completa-
mente abiertos, aunque con esta estrategia la WUE se
correlaciona negativamente con la productividad (Li
et al., 2004; Zhang et al., 2005). La relacién negativa
entre la WUE y la productividad sugiere que la varia-
bilidad entre genotipos en la WUE esta controlada
principalmente por la conductancia estomética. Por lo
tanto, la seleccion para una mayor WUE resultara en
una mayor o menor productividad dependiendo del
factor predominante que influya en la WUE (Condon
et al., 1987). La composicion isotopica de carbono
(83C) se ha empleado como indicador de la WUE de-
bido a la alta correlacion existente entre ambos (Far-
quhar et al., 1989), tanto en condiciones de sequia
como en condiciones de abundancia de agua (Yin et
al.,2005). Este parametro proporciona una medida in-
tegrada de las caracteristicas fisiologicas de la planta'y
del medio ambiente que influyen en el intercambio ga-
seoso durante el periodo en el que se produce la fija-
cion de carbono (Ponton et al., 2002). Se ha observado
variabilidad clonal en el 5!3C (Zhang et al., 2004, Ma-
rron et al., 2005) y en la WUE (Tschaplinski et al.,
1994), lo que puede ser empleado como criterio para
la seleccion y la mejora. Los clones que combinan una
alta productividad con una alta eficiencia en el uso del
agua son los mas apreciados en zonas que pueden ex-
perimentar sequia (Braatne et al., 1992). La relacion
entre la productividad y el 6'*C varia seglin la especie,
siendo positiva en algunos casos (Zhang et al., 2004).
También se ha observado la falta de relacion entre am-
bos parametros (Rae et al., 2004, Marron et al., 2005)
bajo diferentes condiciones ambientales, y con dife-
rentes edades y tamafio de chopos (Monclus et al.,
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2005). En ese caso, la falta de correlacion permite la
seleccion de genotipos que muestren una alta produc-
tividad y una alta eficiencia en el uso del agua de for-
ma simultanea. Otros parametros como el area foliar y
el contenido foliar de N pueden emplearse para la se-
leccion conjunta de clones productivos y con una alta
eficiencia en el uso del agua debido a su alta correla-
cion con la productividad y el 8'3C, respectivamente,
su alta heredabilidad y la ausencia de correlacion entre
ambos (Monclus et al., 2005).

El acido abscisico (ABA) es un parametro que per-
mite la diferenciacion entre clones tolerantes y sensi-
bles a la sequia. El papel del ABA en la tolerancia a la
sequia ha sido analizado a través de la concentracion
de ABA en brotes y su relacion con la conductancia
estomatica y el crecimiento foliar (Chen et al., 1997).
Tanto la conductancia estomatica como el crecimiento
foliar se correlacionan negativamente con la concen-
tracion de ABA del xilema (Zhang y Davies, 1990),
que a su vez esta relacionado con las reservas de agua
del suelo (Tardieu et al. 1992). Se han obtenido dife-
rencias clonales en la acumulacion de ABA en condi-
ciones de sequia en hojas (Lui y Dickmann, 1992) y
xilema (Chen et al., 1997). Muchos estudios han de-
mostrado que el ABA aumenta la tolerancia de las
plantas a los estreses ambientales (Giraudat et al.,
1994), tanto por aplicacion exdgena (Li ef al., 2004)
como por los niveles enddogenos de ABA en la planta
(Liy Wang, 2003). La aplicacion exdgena de ABA ha
demostrado el papel tan importante que puede realizar
en el control de la tolerancia a la sequia en el género
Populus. Su aplicacion produce un descenso en el in-
tercambio gaseoso y en la acumulaciéon de materia
seca y un incremento del desarrollo radical y del 8'3C
(Yin et al., 2004). Las diferencias interespecificas en-
contradas sugieren una diferenciaciéon adaptativa de
las especies de chopo.

Un aspecto importante en condiciones de sequia es
la supervivencia de las plantulas de chopo en la fase
inicial de establecimiento (Marron et al., 2002, Li et
al.,2004). Se han observado dos estrategias contrasta-
das (Zhang et al., 2004). Por una parte, la de un ecoti-
po de clima seco que presenta una mayor sensibilidad
al estrés hidrico, reflejada en una menor altura, bioma-
sa total, area foliar, nimero de hojas, SLA, fotosinte-
sis neta, transpiracion, conductancia estomatica y una
mayor relacion parte radical/parte aérea, WUE, ABA
y 813C (Zhang et al., 2005). Es decir, muestra una es-
trategia conservadora en el uso del agua y se encuentra

adaptado a periodos de sequia prolongados, lo que se
asocia a una gran capacidad de tolerancia a la sequia y
a bajas tasas de crecimiento. Por el contrario, el ecoti-
po de clima himedo muestra una estrategia derrocha-
dora en el uso del agua, siendo un ecotipo adaptado a
sequias moderadas de corta duracion, donde la planta
consume el agua disponible rdpidamente hasta que
casi toda el agua del suelo se agota y que posee altas
tasas de crecimiento. Ambas estrategias han sido ob-
servadas en distintas especies de chopo, lo que confir-
ma la existencia de diferencias genéticas interespecifi-
cas en el crecimiento, distribucion de materia seca y
WUE en condiciones de estrés hidrico que pueden ser
empleadas como criterio para la seleccion y mejora
(Yin et al., 2005).

En general, el chopo es bastante tolerante al exceso
de humedad en el suelo (Harrington, 1987). No obs-
tante, en condiciones aluviales el drenaje del suelo es
muy importante si existe una elevacion del nivel frea-
tico con riesgo de encharcamiento duradero, ya que
impide la normal respiracion de las raices (Harring-
ton, 1987). Ademas, en suelos arcillosos de escaso
drenaje las labores culturales que ocasionan suela de
labor favorecen la aparicion de fendmenos de enchar-
camiento. La reduccion del intercambio de gases entre
las raices y la atmodsfera aumenta la resistencia a la ab-
sorcion y al transporte de agua en las raices (Smit y
Stachowiak, 1988), provocando el amarilleo de las ho-
jas, la reduccion del crecimiento (Lui y Dickmann,
1992) y en algunos casos la muerte del arbol (Padro6 y
Orensanz, 1987). Existe variabilidad en la tolerancia
al encharcamiento en los clones de chopo (Neuman
et al., 1996), por lo que la seleccion de los clones mas
tolerantes permitira un aumento de la productividad.
El vigor del arbol (altura y acumulacion de biomasa)
ha sido empleado como criterio en la seleccion clonal
(Cao y Conner, 1999). La tolerancia al encharcamien-
to se ha relacionado con la capacidad de mantener los
estomas abiertos al observarse que el cierre estomati-
co era una de las respuestas mas rapidas (Cao y Con-
ner, 1999). Por otra parte, la inhibicion de la fotosinte-
sis por inundacion puede ser debida a otras causas
como la reduccion de la concentracidn de clorofila, la
senescencia prematura de hojas y la reduccion del area
foliar (Sena Gomes and Kozlowski, 1980a,b). Tam-
bién se ha observado un descenso en la fluorescencia
de la clorofila y la formacion de raices adventicias y
de lenticelas hipertrofiadas en respuesta al encharca-
miento (Cao y Conner, 1999).
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Respuesta al estrés salino

La acumulacioén de sales tiene efectos muy negativos
en la estructura del suelo ya que reduce la infiltracion y
retencion de agua, la aireacion y aumenta la resistencia a
la expansion de las raices. Se ha demostrado que la sali-
nidad afecta a la fisiologia del chopo, alterando las rela-
ciones hidricas y la actividad enzimatica, asi como el es-
tado nutricional y hormonal (Catalan et al, 1994). La
respuesta a la salinidad es muy rapida, reduciéndose el
area foliar, fotosintesis, altura y diametro del tronco sig-
nificativamente en pocos dias. Estos cambios van acom-
pafiados de un aumento de la resistencia estomatica y del
potencial hidrico antes del amanecer (Fung et al., 1998).
El descenso en la fotosintesis es el resultado de la reduc-
cion en la eficiencia fotosintética y del incremento de la
fotorespiracion (Ma et al., 1997). Se han observado dife-
rencias interespecificas en el crecimiento del fuste,
transpiracion y compartimentacion y transporte de iones
de Na* y K* (Chen et al. 2003). Existe un componente
genético en la tolerancia a la salinidad (Allen et al,
1994) y evidencias de variabilidad clonal con respecto a
la sensibilidad a la salinidad (Fung ef al., 1998; Singh et
al. 1999; Sixto et al. 2005). En Espafia especies como P,
alba presentan tolerancia a la salinidad y variabilidad in-
traespecifica (Sixto et al., 2004), de tal modo que se ha
propuesto como especie modelo en las investigaciones
genomicas y ecofisioldgicas de los mecanismos implica-
dos en el estrés salino (Sixto et al., 2005). Varios para-
metros relacionados con la fluorescencia de la clorofila
(Sixto et al., 2004), la fotosintesis neta y la concentra-
cion foliar de Na* (Sixto et al., 2005) han permitido la
deteccion de diferencias significativas en clones de esta
especie. La supervivencia y parametros de crecimiento
como altura, peso seco de la parte aérea y el area foliar
también presentan variacion en clones de P. alba e hibri-
dos de P. deltoides x P. alba (Sixto et al., 2001).

Respuesta al estrés por ozono

La concentracion de ozono troposférico (Os), gene-
rado a partir de combustibles fosiles, se estd incremen-
tando en la atmoésfera. Los chopos se encuentran entre
los arboles mas sensibles a la polucion atmosférica
(Novak et al., 2003). Asi, el ozono ha sido documenta-
do como causa de la senescencia y abscision prematura
y moteado y necrosis de las hojas en el género Populus.
En general, el ozono tiene un efecto negativo en la
productividad del chopo, que se correlaciona con un
descenso en el contenido de clorofila, fotosintesis, pre-
matura abscision de las hojas y descensos en la adquisi-
cion y acumulacion de carbono (Karnosky et al., 1996;
Coleman et al., 1995a; 1995b). El cierre estomatico
para evitar la absorcion de ozono reduce la asimilacion
de carbono, afectando al crecimiento y a la distribucion
de fotosintatos (Torsethaugen et al., 1999, Zhang et al.,
2000; Novak et al., 2005). Se han encontrado diferen-
cias clonales en el crecimiento de los chopos en res-
puesta a la exposicion al O; (Wang et al., 1986; Cole-
man et al., 1995a), lo que permitira la seleccion de los
clones menos sensibles.

Conclusiones

La obtencidn de altas tasas de crecimiento y grandes
productividades en el género Populus depende de la va-
riabilidad genética de distintos caracteres fisiologicos
de produccion y adaptabilidad al medio en combina-
cion con las practicas culturales. Por tanto, los estudios
sobre la fisiologia del chopo son esenciales para respal-
dar los programas de seleccion genética. Entre los ca-
racteres fisioldgicos y de crecimiento empleados como
indicadores para la seleccion de material vegetal mas
productivo y resistente se encuentran:
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Indicadores de crecimiento

Indicadores de adaptaciéon

Altura

Control estomatico

Diametro del fuste

Ajuste osmotico

N.° brotes/cepa

Area foliar

Patrones de distribucion de carbono

Abscision foliar

Area foliar total

Peso sistema radical/peso parte aérea

Area foliar individual

Eficiencia en el uso del agua (WUE)

Area foliar especifica (SLA): 4rea/peso seco

Raices finas/raices totales

Area foliar total por unidad de suelo que cubre (LAI)

Peso sistema radical/area foliar

Peso por unidad de area foliar (LMA)

Sistema radical bien desarrollado

Tasa de expansion foliar

Formacion de raices adventicias

Duracion de la expansion de la hoja

Produccion de lenticelas hipertrofiadas

Duracion del ciclo vegetativo

Conductividad hidraulica especifica

Eficiencia en el uso de la luz (LUE)

Fluorescencia de la clorofila

Concentracién foliar de N

Composicion isotopica de carbono

Longitud del peciolo

Acido abscisico (ABA)

Morfologia foliar: longitud/anchura

Concentracion foliar de clorofila

Arquitectura del tronco: rectitud de fuste y escasa ramosidad

Concentracion foliar de nitrogeno

Densidad de la madera

Concentracion foliar de sodio

Capacidad de enraizamiento

Fotosintesis neta

Vigor (altura y acumulacion de biomasa)

Tasa de supervivencia

Capacidad de enraizamiento
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