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RESUMEN

Se analiza la importancia de aspectos fisiologicos en el enraizamiento de estacas de especies
Jforestales, describiendo teorias que explican el proceso, entregando informacién acerca de la
regulacion hormonal del enraizamiento y el efecto de otros compuestos sobre la induccion de
raices adventicias.

También se analiza el efecto del estado de madurez sobre el enraizamiento, describiendo
aspectos tedricos de la juvenilidad, maduracion y envejecimiento, y las caracteristicas generales
de las técnicas de rejuvenecimiento.

Se entregan conclusiones aplicables al campo de la silvicultura clonal y propagacion
vegelativa de especies forestales.
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ABSTRACT

The importance of the phisiology on rooting of cuttings from wood especies is analized.
Theories wich explain the process are described. Information about the hormonal control and
the effect of other compounds on the induction of adventitious roots is given up.

The effects of maturity status on rooting of cutting is analyzed too, showing theorical topics
about juvenility, maturitv and aging. The main characteristics of rrejuvenation techniques also
are shown.

Conclusions suitables for clonal forestrv and vegetative propagation of woody especies are
discussed.
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INTRODUCCION

Es ampliamente reconocido que las técnicas de propagacion vegetativa son
frecuentemente dificiles y a veces imposibles de aplicar en arboles adultos. La
capacidad de enraizar de los arboles estd asociada a su fase juvenil de desarrollo,
jugando la edad, o el estado de madurez del individuo, un importante papel en la
eficiencia de la propagacion y en el desarrollo de los propagulos.

Uno de los principales problemas asociados al enraizamiento de estacas de especies
forestales es que al tener los drboles una edad suficiente, como para ser seleccionados
en base a las caracteristicas que se¢ pretenden mejorar o perpetuar, estos ya han perdido
su capacidad de enraizamiento. Al respecto, si bien existen algunas técnicas de
rejuvenecimiento que permiten superar en alguna medida esta situacion, existe también
controversia respecto al impacto que ellas puedan tener y si representan efectivamente
una reversion de las caracteristicas propias del estado adulto o corresponden sélo a una
revigorizacion del individuo.

Por el momento, la ausencia de marcadores que definan los estados de juvenilidad y
madurez mas alld de las caracteristicas morfoldgicas, limita la capacidad del
propagador para determinar si efectivamente ha ocurrido rejuvenecimiento, y enfatiza
la utilidad que tendria ¢l contar con un mayor conocimiento de los aspectos fisiolégicos
y bioquimicos que regulan los procesos de maduracion y envejecimiento.

Por otra parte, el mecanismo de iniciacion de raices en estacas de tallo, al igual que
muchos aspectos de la fisiologia de la diferenciacién. es ain poco conocido.

La formacion de raices depende fundamentalmente de una serie de factores internos
o endbgenos, los que interactian en forma compleja y generan un amplio rango de
efectos sobre el metabolismo, crecimiento y diferenciacion. La falta de conocimiento
sobre estos factores restringe severamente las posibilidades del propagador en cuanto a
su modificacion, quedando este limitado principalmente a la manipulacién y control de
los factores externos o0 ambientales que inciden en el proceso rizogénico.

En general existe mucho mas informacién en cuanto a los factores externos que a
los internos, reconociéndose entre estos dllimos a la identidad genética, el grado de
maduracion y los aspectos fisiologicos como los principales. De ellos, la identidad
genética se refiere al origen taxonémico del individuo, asi como a su genotipo
especifico, mientras que la maduracion y los aspectos fisiologicos seran los temas a
tratar en este apunte.

Este documento no pretende llegar a dilucidar la problemdtica asociada a estos
factores, pero puede ser una contribucién que ayude a definir o reorientar lineas de
investigacion dentro del campo de la propagacion clonal de especies forestales.
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APUNTES

ASPECTOS FISIOLOGICOS DEL ENRAIZAMIENTO

Para explicar el proceso de induccion de raices, normalmente se recurre a la teoria
de la rizocalina de Bouillenc. Esta teoria, postulada en 1955, establece que un
compuesto fendlico especifico (posiblemente dihidroxifenol) actia como cofactor del
enraizamiento. Este cofactor es producido en las hojas y yemas de la estaca y
posteriormente traslocado a la region de enraizamiento, donde en presencia de un factor
no especifico. que es translocado v que se encuentra en concentraciones bajas en los
tejidos (la auxina), y de una enzima especifica, localizada en las células de ciertos
tejidos (polifenol-oxidasa). completan un complejo (la rizocalina), que actia como
estimulante de la rizogénesis (Bonga. 1983; Pardos, 1985; Hartmann y Kester, 1990).

Los factores que componen este complejo, junto a otros factores determinantes de
naturaleza enddgena y ambiental. harian posible ¢l enraizamiento, mientras que la
ausencia de alguno de ellos lo impediria.

Los polimeros de dihidroxifenol actuarian como un protector de la auxina (la cual se
puede oxidar en presencia de luz de baja intensidad), teniendo como funcién mantener
los tejidos en un estado de reduccion. Esto significa que ellos actian como
antioxidantes. pudiendo mantener bajo el potencial redox (6xido- reduccion), lo que es
una condicion asociada y propia de las etapas juveniles, 1a que a su vez es la condicién
mas favorable para el enraizamiento.

Posteriormente. se obtuvo evidencia de que la auxina al formar un complejo con un
determinado factor movil desconocido, podia inducir la formacién de raices, lo que
coincidia con lo propuesto por Bouillene, pero se rechazé el concepto de la intervencion
de una enzima no movil, afirmiandose que la auxina misma produce la
desdiferenciacion celular y determina el sitio de formacion de las raices (Libbert, 1964,
cit por Hartmann y Kester. 1990)

Actualmente, las hipdtesis mas aceptadas dicen relacion con la existencia de
receptores cspecificos capaces de reconocer a la hormona, asi como la sensibilidad del
tejido para responder a su accion (Pardos. 1985).

Regulacion Hormonal del Enraizamiento.

Las raices adventicias de las estaquillas se forman como resultado de la
estimulacion auxinica y de otros factores que emigran a dicha zona (Pardos, 1985).

Normalmente se ha seifialado a la auxina como el factor cuya accién inductora
desencadena la secuencia de etapas que culminan con la rizogénesis. Efectivamente, en
especies faciles de enraizar se ha observado que la aplicacién exdgena de una auxina
sintética, incrementa sustancialmente el movimiento de carbohidratos, compuestos
nitrogenados y otros. desde el apice hacia la base de la estaca. favoreciendo el fenémeno
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APUNTES

rizogénico (Celestino, 1985; Puri y Khara, 1992). Por otra parie, se reconoce que el
efecto del regulador de crecimiento depende tanto de la especie como del grado de
madurez del arbol, o del 6érgano, desde donde se extrae la estaca.

A pesar de lo anterior, hasta ahora persiste cierta controversia en relacién al efecto
de las hormonas y reguladores de crecimiento sobre la formacion de raices en estacas
(Puri y Khara, 1992), reconociéndose que es un fenémeno complejo, en que cada una de
sus fases se encuentra controlado en distinta forma por el balance entre hormonas,
inhibidores y otros compuestos bioquimicos.

Algunos compuestos, como los acidos fenolicos, flavonoides y terpenos, son capaces
de modificar los procesos de crecimiento y desarrollo vegetal, generando en muchos
casos una modificacién del nivel de auxina en los tejidos, mediante la activacion o
inhibicion de las enzimas que regulan su metabolismo. En general, estos compuestos
parecen no inhibir la accion especifica de la hormona, si no que actian sobre procesos
metabélicos generales, indispensables para cualquier forma de crecimiento, como por
ejemplo; la sintesis de acidos nucléicos v proteinas, formacion de ATP y otros procesos,
aparentemente a través de la inhibicion de la actividad de algunas enzimas del
metabolismo general.

Se ha confirmado que las auxinas sélo aumentan una potencialidad ya existente en
las especies que enraizan sin dificultad, enfatizando el desarrollo de primordios
previamente formados (Pardos, 1985: Rauter, 1983), v observandose que la aplicacion
exdgena de auxina no resulta efectiva en estacas de especies de dificil enraizamiento
(Celestino, 1985). También se ha confirmado. después de aislar algunos compuestos
que actian en forma sinérgica con la auxina, que ella no es el tinico factor determinante
de la rizogénesis, y que su accion inductora es potenciada enormemente por compuestos
de naturaleza fendlica, situacion que se discutira mas adelante.

Hess (cit por Celestino. 1985) postula que la regulacion del proceso rizogénico
obedece a un complejo conformado por la auxina y un cofactor, el cual podria actuar
desbloqueando genes reprimidos. gencrando como resultado la sintesis de enzimas
nuevas. requeridas para la iniciacion del proceso. En forma complementaria, Haissig
(cit por Celestino, 1985) sugiere que las modificaciones en la capacidad de
enraizamiento provocadas por tratamientos quimicos o ambientales podrian estar
basados en la actividad de un sistema enzimatico capaz de inducir 1a formacién del
complejo auxina-fenol.

Un complejo estimulante del enraizamiento ha sido estudiado en yemas y hojas
jovenes de Pinus bankesiana. determinindose que se encuentra constituido por una
fraccion auxinica v otra no auxinica. La primera de ellas es inicialmente necesaria para
la formacion del callo en la base de la estaca. pero la conjuncién de ambas es requerida
para la iniciacion del primordio. siendo la fraccion no auxinica el factor limitante de la
respuesta rizogénica
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Durante el enraizamiento de estacas de especies faciles de enraizar se han observado
variaciones importantes en el nivel de auxina endégena, mientras que en especies
dificiles de enraizar estas variaciones no se manifiestan. Por lo mismo, los estudios
referentes a este proceso actualmente dan mds importancia a la dindmica de los
reguladores, que a su cantidad total en el tejido vegetal, descartando un antiguo
principio que consideraba que la cantidad de compuestos activadores o inhibidores,
presentes en el tejido vegetal, estaba directamente relacionado con las respuestas
organogénicas (Celestino, 1985).

La dindmica de los niveles de auxina se encuentra fuertemente relacionado con la
actividad de las enzimas peroxidasas, las cuales s¢ encargan de la oxidacién del acido
indolacético (AlA). Estas peroxidasas son un grupo muy heterogéneo de isoenzimas, y
no todas manifiestan la misma actividad en la degradacion de la auxina (Ballestero,
1985).

Efectivamente. estudios realizados in vitro demuestran que las enzimas peroxidasas
basicas (isoenzimas catodicas) son mas efectivas que las acidas (isoenzimas anddicas)
para oxidar el AIA. Los mismos estudios indican que durante el proceso de
enraizamiento se observa un aumento progresivo c¢n la cantidad de peroxidasas
catodicas, las que alcanzan un maximo justo antes de la aparicion morfolégica de las
raices.

Durante el proceso rizogénico se pueden distinguir al menos dos fases: una fase de
induccion, en la que no se observan cambios histologicos: y una fase de iniciacion, en la
que comienza la formacion del primordio radical (Gaspar et al. 1983 cit por Ballestero,
1985, Barcello. 1980). Durante la primera fase se produciria un aumento en la
actividad de las enzimas peroxidasas v una disminucion del nivel de auxina endogena;
en la segunda fase los cambios serian opuestos. es decir, decae la actividad peroxidasica
v aumenta el nivel de auxina. En esta segunda fase. aunque la actividad peroxidasica
total decae. la actividad de las enzimas acidas continiia en aumento.

Esta teoria explica por qué algunos compuestos fendlicos. como los acidos ferilico y
clorogénico. los cuales reducen la velocidad de oxidacion del AIA por las enzimas
peroxidasas. inhiben ¢l enraizamiento si son aplicados durante la fase de induccién y lo
estimulan durante la fase de iniciacion (Ballestero. 1985).

Bansal y Nanda (1981) analizando la actividad de enzimas AlA-oxidasas,
determinaron que esta es mayor en especies que enraizan con facilidad (Salix
tetrasperma. Populus robusta). algo menor ¢n especies que enraizan débilmente, e

insignificante en aquellas que no enraizan (Eucalyptus citriodora).

De lo anterior se desprende que es teoricamente posible estimar la capacidad
rizogénica de un individuo a partir de un analisis de la actividad peroxidasica. Esta
prueba exhibiria algunas importantes ventajas en relacién a los tradicionales ensayos de
enraizamiento, por cuanto la evaluacion tomaria menos tiempo. ocuparia menos
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espacio, no requeriria de invernadero y permitiria evaluar simultineamente un mayor
numero de individuos.

Aun cuando concretamente se ha propuesto una prueba de este tipo, para seleccionar
en esparragos, a los individuos, o segmentos de individuos, mas apropiados para el
estaquillado, las actuales limitaciones del conocimiento del proceso global, asi como la
complejidad del mismo, no permite el uso de pruebas de este tipo, que sean de caricter
general, y por lo tanto utiles, en la practica habitual de la propagacion por estaca.

Efecto de los Carbohidratos en el Enraizamiento

La iniciacion de raices en las estacas requiere de energia. Considerando que las
sustancias lipidicas normalmente no son abundantes en los tallos, la degradacién de
carbohidratos se constituye probablemente en la unica fuente de energia en la estaca
para activar el proceso rizogénico, sefialindose que el almidon, cuando estd presente,
actia como la fuente principal, y posiblemente unica, de energia para la iniciacién y
desarrollo del pnmordio radical (Puri y Khara, 1992).

Los hidratos de carbono y los compuestos nitrogenados estidn de alguna forma
involucrados en el proceso de enraizamiento. pudiendo modificar, e incluso controlar,
la formacion de raices (Hartmann y Kester. 1990; Barcello et al, 1980; Rauter, 1983).
Aun asi, las aplicaciones artificiales de estos compuestos no son capaces de reemplazar
a la presencia de hojas en estacas de Eucalyptus camaldulensis, como condiciéon
esencial para que el enraizamiento sc¢ produzca (Hartney, 1980). Efectivamente, Geary
y Harding (1984) trabajando con estacas de esta misma especie. concluyen que la
remocion del 100% de las hojas de la estaca impide ¢l enraizamiento, mientras que una
remocion parcial del 50 al 75% lo estimula.

La importancia de las hojas tiene relacion con el aporte de fotosintatos a la raiz,
pues el 75% de cllos proviene del follaje original de la estaca (Cameron y Rook, 1974,
cit por Rauter, 1983). Indudablemente los carbohidratos traslocados desde las hojas
contribuyen a la formacion de las raices adventicias. aunque Hartmann y Kester (1990)
postulan que su cfecto puede deberse a factores mas directos, especialmente si se
considera que las hojas y yemas son grandes productoras de auxina.

Muchos investigadores han correlacionado positivamente los niveles de
carbohidratos en las estacas con su capacidad para iniciar primordios radicales,
reconociendo que una adecuada reserva de hidratos de carbono. en combinacién con
una relacion C:N alta. favorecen ¢l enraizamiento.

Rauter (1983) sefiala que las cstacas deben tener reservas suficientes de nutrientes
para sobrevivir al periodo de enraizamiento, v esle se puede mejorar en forma
sustancial al agregar hidratos de carbono en forma exdgena (Nanda y Jain, 1972).
Efectivamente, se ha constatado que estacas de Populus nigra que no enraizan al ser
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tratadas con una solucién de auxina sola, si son capaces de hacerlo al agregar a la
solucion un 0,5% de ribosa, glucosa y sacarosa.

El almidon también ayuda a inducir el enraizamiento. Este polimero es hidrolizado
por enzimas que lo dividen en segmentos, o unidades de aziicares mas simples, siendo
la auxina la que incrementa la actividad de las enzimas hidroliticas (op cit). Las
relaciones entre ¢l desarrollo del pnmordio radical y el metabolismo de reduccion de
azucares también han sido sugeridas por Haissig (1982, cit por Rauter, 1983), pero aun
asi, la relacion entre el metabolismo de los carbohidratos, el desarrollo de los
primordios y la actividad enzimatica, no es aun bien conocida (Pardos, 1985).

Efecto de los Fenoles y Otras Sustancias en el Enraizamiento.

Como se ha sugerido en un punto anterior, los compuestos fendlicos regulan el
crecimiento inducido por la auxina, a través del sistema indolacético-oxidasa,
inhibiendo (4cido clorogénico, caféico. ferilico) o promoviendo (4cido hidroxibenzdico,
cumarico, vanilico) la oxidacion del AIA por las enzimas peroxidasas (Celestino, 1985;
Ballestero, 1985; Margara, 1988).

En general. los compuestos fenolicos desempefian papeles importantes en diferentes
procesos. entre ellos la regulacion de procesos morfogénicos. A pesar de esto, la
funcion fisiologica de la mavoria de estos compuestos no es ain clara. y las
experiencias exislcnies al respecto aluden principalmente al efecto de aplicaciones
exdgenas, que bien pueden diferir con respecto a las condiciones in vivo.

Los compuestos fenolicos pueden actuar como moduladores de la actividad de las
enzimas oxidativas del AIA, o a través de la regulacion de su sintesis. El aumento de la
actividad del sistema polifenol-oxidasa, antes y durante la diferenciacién del primordio
radical. puede ser significativo en la determinacion del proceso como mecanismo de
disponibilidad de compuestos fendlicos.

La actividad inhibitoria de los procesos organogénicos que muestran determinados
fenoles. parece estar asociada con su acumulacion durante el periodo de dormicion y
durante la transicion desde la condicion juvenil a la adulta (Celestino, 1986). En
estacas de especies que enraizan con dificultad se han encontrado fenoles inhibidores de
la rizogénesis, lo que ha llevado a postular que las diferencias existentes en cuanto a la
capacidad rizogénica. asi como la pérdida de esta capacidad. al aumentar la edad del
ortet. radica en la presencia de decterminados fenoles v de sus niveles en los tejidos
(Celestino. 1985). El mismo autor (op cit) sefiala que en una especic de Salix, los
fenoles extraidos desde yemas en reposo son capaces de inhibir la respuesta rizogénica
en estacas del mismo arbol durante el periodo de crecimiento.

De lo anterior se desprende que la capacidad rizogénica de las estaquillas puede
depender, al menos parcialmente. de las diferencias en el contenido fendlico, ya que en
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muchas especies dificiles de enraizar, la presencia de auxina no parece suficiente para
que la rizogénesis se produzca.

Es un hecho generalizado en las especies forestales que la respuesta rizogénica sea
dependiente del clon y que dicha respuesta se mantenga en los rametos, lo cual
corrobora que la capacidad de enraizamiento se encuentra bajo control genético. En
este sentido, Celestino (1986) afirma que el contenido de determinados fenoles podria
servir como marcador de la capacidad rizogénica del clon, aunque esto no es tan claro
pues ¢l papel que desempefian los compuestos fendlicos en la iniciacion de raices
adventicias es ain motivo de controversia.

La capacidad de enraizamiento de las estacas también ha sido positivamente
correlacionada con la cantidad de antocianinas formadas en las hojas de estacas de E.
camaldulensis, sefialindose que tratamientos en base a sucrosa y riboflavina (un
precursor de la antocianina) estimulan el enraizamiento (Hartney, 1980).

Consistentemente con lo anterior. compuestos como el acido giberélico que ha
demostrado ser un poderoso inhibidor de la sintesis de antocianina, tiene también un
efecto inhibidor del enraizamiento.

Hartney (1980) sciiala que se ha propuesto un esquema que involucra a un
compuesto derivado de un determinado 4cido organico (3,4.5-trihidroxi-1-ciclohexeno-
1-acido carboxilico). el cual interactuaria con la auxina para provocar la iniciacion de
raices y también conducir a la formaciéon de antocianinas y otros compuestos
flavonoides.

Las leucoantocianinas también tienen cierta relacion con la respuesta rizogénica.
Ellas estan asociadas a areas de crecimiento activo en los eucaliptos, presentando una
alta concentracion en las hojas jovenes durante el crecimiento primaveral, asi como en
el tejido cambial en division activa. Posteriormente las antocianinas v
leucoantocianinas declinan en concentracion y parecen ser transportadas fuera de la
hoja cuando esta madura y adquicre su pigmentacion clorofilica definitiva.

INFLUENCIA DEL ESTADO DE MADUREZ EN EL ENRAIZAMIENTO

El estado de madurez juega un importante papel dentro del mejoramiento genético.
Desde el punto de vista de la reproduccion sexual. especialmente en lo que respecta a la
floracion y produccion de semillas, se pueden conseguir grandes ventajas al acortar la
fase juvenil; en este caso la aceleracion del envejecimicnto (ontogénico) resulta
beneficiosa. permitiendo llevar a cabo mas ciclos de mejora en un tiempo determinado.
Por el contrario. en lo que respecta a la propagacion asexual, los procesos de
maduracion y envejecimiento generan una scrie de dificultades (Roulund y Olesen,
1992: Toribio. 1985).
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En el caso particular de la propagacion por estacas, los principales problemas
asociados al envejecimiento tienen relacion con la dificultad para enraizar material
proveniente de arboles adultos. asi como también con los fenémenos de variacion
dentro del clon.

Aspectos Teoricos de la Maduracién y el Envejecimicnto

En las plantas, como en todos los organismos vivos, se¢ presenta durante el
crecimiento y desarrollo una serie de cambios morfologicos v fisiologicos que conducen
a la muerte del individuo. El proceso que determina estos cambios s¢ denomina
envejecimiento.

A diferencia de los animales, en las plantas no hay un reemplazo continuo de
células, sino que las células nucvas se van acumulando sobre las muertas y mas
antiguas. Esto explica la paradoja de que los primeros tejidos en formarse en la planta.
y cronolégicamente mayores. son en realidad los mas juveniles. Por el contrario, los
tejidos periféricos recientemente formados. son ontogénicamente los mas maduros.

Segun Chaperon (1979) el envejecimiento es un fenomeno complejo que obedece a
un origen doble.

Por una parte se manifiesta ontogénicamente, como un proceso relacionado con la
diferenciacion celular., especificamente con la pérdida de capacidad regenerativa de los
meristemos, los que durante su fase juvenil son totipotentes. En las primeras etapas de
desarrollo de la planta. partiecndo desde el zigoto. hay una concentracion de toda la
informacion genética necesaria para realizar las funciones vitales, en cambio al
aumentar la complejidad de la estructura, se forman organos especializados, los que van
reteniendo parte especifica de la informacion genética, dependiendo unos de otros para
vivir,

El segundo origen ¢s de naturaleza fisiologica, y corresponde a una modificacion del
funcionamiento de los meristcmos por efecto nutricional. Este es consecuencia del
desequilibrio que se produce entre las crecientes demandas de agua, metabolitos y
sustancias de crecimiento cn la parte aérea del vegetal v los aportes restringidos que
puede hacer de ellos el sistema radicular. debido a las limitaciones que le impone el
suelo para su expansion.

De acuerdo con Fortanier v Jonkers (cit. por Toribio. 1985) existen tres tipos de
envejecimiento, coincidiendo en alguna medida los dos ultimos, con los indicados por
Chaperon (1979):

- Envejecimiento Cronologico: Definido como el tiempo que ha transcurrido desde la
germinacién de la semilla que origing al individuo.

VOLUMEN 9, NUMERO 2, 1995/269



APUNTES

- Envejecimiento Ontogénico: También llamado maduracion, es la transicién gradual
entre los distintos estados de desarrollo, desde las formas juveniles a formas maduras o
adultas. Este proceso se encuentra bajo control genético, tiene lugar en los meristemos
y se puede apreciar exteriormente como cambios morfologicos (Aparicion de 6rganos
reproductivos, cambio de habito, cambio en forma o tamafio de hojas, pérdida de
espinas, etc.).

- Envejecimiento Fisiologico: Es el proceso asociado al deterioro de los ritmos de
crecimiento y a la pérdida de vigor del arbol, cominmente se asocia con un incremento
en la complejidad de la estructura y la pérdida de la capacidad morfogénica.

Durante el desarrollo del arbol se distinguen tres fases; juvenilidad, madurez y
senescencia. El paso desde un estado de desarrollo a otro se denomina cambio de fase,
v segin Wareing (1959, cit por Olesen. 1978) se distinguen dos tipos; maduracion y
envejecimiento.

El paso del estado juvenil al maduro, denominado maduracién, se asocia al
envejecimiento ontogénico. Es un cambio genéticamente programado, acelerado por
las mejores condiciones de crecimiento y dificilmente reversible. Por su parte, el paso
desde la fase de madurez a la de senescencia, denominado envejecimiento, se asocia con
el envejecimiento fisiologico, ¥ normalmente comprende una seric de procesos
degencrativos como pérdida de clorofila. degradacién de proteinas y otros, los que
invariablemente conducen a la muerte de los tejidos v del individuo. Se tratan estos
ultimos de cambios reversibles v que corresponden a efectos fenotipicos (Olesen, 1978,
Toribio, 1985).

Normalmente se seiiala a la floracion como el evento que determina el paso desde la
fase juvenil a la adulta. pero esto obedece mas a un criterio practico. derivado de la
claridad con que este fenomeno puede ser percibido. y no significa que el cambio de
fase sea un proceso repentino, homogéneo v simultaneo para todas las caracteristicas.

Efectivamente, existen observaciones que sefialan que 1a velocidad del cambio y la
duracion de la fase de transicion entre el estado juvenil y el maduro son diferentes para
cada una de las caracteristicas que varian con el tiempo. Por ejemplo, en muchas
especies arboreas la floracion tarda afios en manifestarse, sin embargo la capacidad de
enraizar de sus estacas se pierde mucho antes (Franclet. 1983: Toribio, 1985).

El envejecimiento tampoco sc manifieste uniformemente en todo el arbol. La zona
basal, y en general el drca mas proxima a las raices permancce joven, mientras que las
demas son mas maduras. De la misma forma. las ramas mas internas son mas jovenes
que las externas (Chaperon. 1979: Bonga. 1982: Franclet. 1983. Kleinschmit, 1977;
Rauter, 1983; Roulund v Olesen, 1992: Toribio. 1985).

Esta claramente demostrado que las estacas provenientes de las partes mas bajas del
arbol enraizan mejor v exhiben un patron de crecimiento mas adecuado que aquellas
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obtenidas desde las ramas superiores; en forma similar, las pias de injerto colectadas
desde la porcioén superior de la copa florecen antes que las obtenidas desde las ramas
inferiores. Ambas observaciones confirman las ideas del envejecimiento zonal del
arbol.

El proceso de maduracion es aparentemente independiente de la edad del arbol,
aunque esta influye de alguna forma que afecta al proceso. Muchos autores sostienen
que la maduracion se correlaciona o depende mas del crecimiento de la planta que de su
edad, siendo el crecimiento. o tal vez el nimero de divisiones celulares del meristemo
apical lo que regula el proceso de maduracion (Olesen, 1978).

La idea anterior ha llevado a la formulacién de la teoria de la maduracion ligada a
los meristemos. Ella afirma que el proceso de maduracién estd inequivocamente ligado
a los meristemos apicales del arbol vy que se encuentra correlacionado positivamente con
el crecimiento total detras de cada uno de ellos, en base al nimero de sus divisiones
mitéticas.

Esta teoria se fundamenta basicamente en investigaciones realizadas con plantas de
Betula verrucosa, especic que normalmente florece entre los 5 v 10 afios de edad,
cuando alcanza una altura cercana a los 2 metros. Artificialmente se hizo crecer a las
plantas bajo condiciones de iluminacién continua, con temperatura y humedad relativa
optimas. de modo que cllas alcanzaron los dos metros de altura en menos de un afio,
verificandose en ese momento la floracion.

La maduracion forzada que se indujo en las plantas de abedul fue permanente y se
transmitio a los propagulos vegetativos obtenidos desde esas plantas, los cuales también
florecieron en la estacion siguiente. Esto permitié concluir que el cambio de fase
depende de alcanzar un determinado tamario, ain cuando persiste el desconocimiento
en cuanto a la forma en que este factor opera (Olesen, 1978), pareciendo mas probable
que sea el numero de divisiones celulares que han sufrido los meristemos, vy no el
tamaifio. lo que determina los distintos grados de madurez (Olesen, 1978; Toribio,
1985).

Esta tcoria también puede explicar por que los arboles manejados como setos
permanecen en estado juvenil por mucho mas tiempo, pues solo las partes mas internas
v bajas de las ramas permanecen en el arbol. Dichas ramas provienen de meristemos
juveniles, cuya formacién ha sido precedida por un crecimiento moderado o un niimero
relativamente bajo de divisiones celulares.

En términos estrictos, si esta teoria fuese suficiente, ninguna parte de la planta que
se encuentre dentro de una determinada distancia de la base del arbol podria pasar a la
fase adulta, pero esto no es asi. La posible explicacién dice relacion con las
correlaciones que se establecen dentro del arbol, entre los factores que determinan el
envejecimiento fisiologico.
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Otras observaciones sugieren que el cambio de fase puede estar influenciado por la
relacién raiz-tallo. Es asi como plantas que crecen en macetas pequeiias o han sufrido
severas podas radiculares, exhiben una floracién temprana. Por otra parte el anillado
de la corteza también puede conducir a la floracién cuando la planta tiene un tamafio
pequeio. Ambas observaciones se relacionan con el envejecimiento fisiolégico, y
aunque también conducen a la floracion, lo hacen por una via distinta al de la
maduracién o envejecimiento ontogénico.

Por ultimo, la fertilizacién al aumentar el crecimiento y la division celular también
suele acortar la fase juvenil,

Problemas Asociados al Envejecimiento en Propagacion Vegetativa

El principal obsticulo que ha debido enfrentar la propagacion vegetativa,
principalmente a través de enraizamiento de estacas, ha sido la dificultad para
manipular adecuadamente ¢l grado de maduracién de los arboles adultos. El material
que presenta un avanzado estado de maduracion normalmente no enraiza o lo hace en
baja proporcion.

El efecto del envejecimiento sobre el enraizamiento de estacas no se presenta solo en
el porcentaje de arraigamiento; normalmente las estacas obtenidas desde la copa de
arboles adultos desarrollan raices de peor calidad. requieren més tiempo para enraizar,
exhiben comportamientos mdas heterogéneos (ciclofisis y topofisis), reducen su
crecimiento y vigor vegetativo, aumenta el plagiotropismo y se incrementa el tiempo
requerido para que un brote recupere el crecimiento ortotrépico (Kleinschmit, 1977;
Rauter, 1983; Roulund y Olesen, 1992; Thompson, 1983).

Para poder aplicar con éxito las técnicas de estaquillado, se debe disponer de la
capacidad para inducir rejuvenecimiento en el material considerado, de lo contrario, la
seleccion de los arboles a incorporar en el programa de enraizamiento deberd
contemplar solamente individuos juveniles. aceptando por consiguiente los riesgos
asociados a la seleccion temprana.

La seleccion temprana, si bien puede ser apropiada para aquellas caracteristicas que
no manifiestan gran variacion en su expresion durante el desarrollo del arbol, resulta
totalmente ineficiente para aquellas que exhiben cambios importantes. Entre estas
altimas se encuentran caracteristicas fundamentales, como la tasa de crecimiento,
propiedades mecanicas de la madera y algunas variables morfoldgicas, las cuales se
expresan en distinta forma cuando el individuo pasa de la etapa juvenil a la fase adulta.

Franclet (1983) resume los problemas de aplicar propagacion vegetativa en arboles
adultos de la siguiente manera:

- Heterogeneidad en cuanto a la calidad y vigor vegetativo de las estacas tomadas desde
la copa de un arbol adulto.
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- Reduccion de la homogeneidad y capacidad regenerativa de érganos, asi como también
una reduccion en la capacidad para recuperar el vigor vegetativo, ain cuando las
estacas se¢ tomen de la zona mas adecuada y la técnica de propagacion sea la mas
sofisticada.

- Transmision y memorizacion de la heterogeneidad en las sucesivas generaciones de
estacas enraizadas.

La pérdida de la capacidad morfogénica es el principal problema asociado al
envejecimiento que afecta a las técnicas de estaquillado y cultivo in vitro.

Por otra parte, el fenémeno de variacion dentro del clon, es decir los distintos
comportamientos exhibidos por rametos provenientes del mismo ortet, también sc
relacionan con los procesos de envejecimiento y maduracion. Esta variacion es
consecuencia de la memorizacion de funciones mencionada por Franclet (1983). v
aunque se manifiesta en distintas caracteristicas, resulta mas evidente en la forma o
habito de crecimiento de los rametos propagados por estacas o injertacion.

Efectivamente, individuos genéticamente idénticos, a menudo crecen en forma
distinta dependiendo de la posicion que ocupaban en la planta madre (topofisis) y de la
edad de esta al tomar el propagulo (cicléfisis) (Franclet, 1983; Zobel y Talbert, 1984).
Esta variacion dentro del clon aumenta con la edad del ortet del que proviene, y
aumenta también en la medida que se acentia la diferenciacion entre érganos, tejidos y
células en el rameto (Franclet, 1979).

Técnicas de Rejuvenecimiento

Las dificultades asociadas a la propagacion de arboles adultos hace necesario
recurrir a las técnicas de rejuvenccimiento como una medida intermedia para poder
aplicar el estaquillado en forma operativa y funcional.

Se han desarrollado varios métodos para retardar, al menos parcialmente, la
maduracién y ocasionalmente inducir rejuvenecimiento. Basicamente estos métodos de
rejuvenccimiento corresponden a Ires enfoques distintos; la formacion de setos, la
propagacion sucesiva (en serie o en cascada) v el cultivo in vitro (Thompson, 1983). La
induccién de brotes epicormicos basales también es atil para estos fines (Rauter, 1983),
pero puede considerarse como un caso especial de formacion de setos.

En el caso de los eucaliptos. el rejuvenecimiento es facil de obtener al cortar los
arboles, pues los retoflos que se desarrollan desde el tocon exhiben caracteristicas
juveniles, incluyendo una aceptable capacidad de enraizar (Zobel et al, 1983; McComb
v Bennett, 1986). Esta caracteristica de los eucaliptos favorece la formacion de setos a
partir de retofios enraizados, permitiendo la obtencién de plantas madres que generan
estacas con una capacidad de enraizamiento superior a la de los brotes de tocén y que
constituyen el elemento fundamental de los programas operativos de produccion de
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plantas por enraizamiento de estacas implementados en Espafia y Portugal con
Eucalyptus globulus.

La capacidad de enraizar se puede conservar, retardando la maduracién del arbol
madre mediante podas intensas que eviten su crecimiento en altura, y lo transformen en
un seto. Hartney (1980) indica que setos derivados de estacas enraizadas de
Eucalyptus grandis han proporcionado material para nuevas estacas por mas de siete
aflos, sin que decline la capacidad de enraizar.

A pesar de lo anterior, los métodos de corta y poda drastica no se consideran como
verdadero o total rejuvenecimiento, pero son lo suficientemente apropiados para
estabiizar la madurez a un nivel compatible con la clonacion econdmica (Franclet,
1983)

La propagacion sucesiva permite lograr grados crecientes de rejuvenecimiento. Asi
al aplicar injertos en forma iterativa se logra una ganancia en la recuperacion de
caracteristicas juveniles, por cada vez que se injerta. Efectivamente, Franclet (1983)
determiné que después del tercer injerto sucesivo, a intervalos de 2 o 3 meses, los
clones de Eucalyptus camaldulensis dc 83 arfios. recuperaron las caracteristicas
juveniles y exhibieron un habito de crecimiento igual al de plantulas de semilla,
pudiendo ser propagados posteriormente por cstacas.

Las estacas enraizadas, producidas desde retofios de tocon o brotes de una pua
injertada, pueden usarse como fuente de material para nuevas estacas, lo que mejora los
porcentajes de arraigamiento (Heth et al. 1986). La capacidad de enraizamiento de las
estacas aumenta de generacion en generacion, lograndose los mejores resultados cuando
se selecciona cuidadosamente en cada generacion el arbol madre de mejor calidad.

Lo anterior se puede ilustrar con los trabajos de Franclet (1983), donde trabajando
en propagacion por estacas, provenientes de retofios de tocon del hibrido Eucalyptus
tereticornis x Eucalyptus camaldulensis de 40 afios de edad, se otuvo como mejor
enraizamiento un 8%, pero en un segundo ensavo, tomando el material desde las
estacas enraizadas en la fase anterior, el porcentaje de enraizamiento llegd hasta un
65%

El cultivo sucesivo in vitro tiene el mismo efecto que la propagacién sucesiva para
rejuvenccer.  Esto se debe a que al usar porciones mas pequefias del tejido a
rejuvenecer, se eliminan los posibles factores o sustancias que promueven la
maduracion. Por otra parte la reiteracion de los tratamientos permite el suministro
continuo de sustancias de juvenilidad. entre las cuales las citoquininas desempefiarian
un papel importante (Toribio, 1985)

Las técnicas de micropropagacion se usan en algunos programas operativos de
produccion de estacas para rejuvenecer ¢l material y gencrar plantas madres mas
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reactivas y apropiadas para la propagacion masiva por enraizamiento de estacas
(Gomes y Coucelo, 1992).

CONCLUSIONES

Se reconoce que la juvenilidad del material a propagar es una caracteristica
fundamental para conseguir un enraizamiento exitoso. Lo anterior, junto a un
depurado manejo nutricional de las plantas madres y el acucioso control de las
condiciones ambientales de enraizamiento, ha permitido la implementacion de
importantes programas operativos de produccion de plantas a través de estaquillado.

Particularmente en el caso de Eucalyptus globulus, empresas como ENCE,
SOPORCEL y CELBI son capaces de producir millones de plantas con esta técnica y
han establecido extensas superficies con plantaciones clonales.

A pesar de lo anterior, la fisiologia del proceso rizogénico sigue reconociéndose
como un tema complejo, que hasta la fecha no ha sido comprendido cabalmente. Esta
falta de conocimiento ha impedido que los propagadores puedan manipular y controlar
realmente la induccion de raices adventicias en las estacas, y se han visto obligados a
multiplicar solo a aquella pequefia proporcion de individuos que presentan una aptitud
rizogénica favorable.

Esta ultima situacién queda claramente reflejada en los programas operacionales de
propagacion de las empresas antes mencionadas, los cuales a pesar de presentar
importantes diferencias entre si, coinciden en haberse generado despues de haber
evaluado la capacidad de enraizamiento de entre 2.000 y 3.000 arboles superiores, para
posteriormente identificar a solo 15 a 30 que son propagados operativamente.

La productividad de las plantaciones establecidas con plantas propagadas
vegetativamente a partir de individuos superiores estd fuera de discusién. Ain asi, no
se debe olvidar que en la actualidad los drboles de mayor interés no son necesariamente
propagables. Por lo mismo, los esfucrzos orientados a esclarecer el funcionamiento del
proceso de enraizamiento, hasta permitir la eficiente propagacion de cualquier
individuo, permitird aumentar considerablemente los ya altos rendimientos generados
por la silvicultura clonal.
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