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Desde tiempos remotos, los alamos han sido de utilidad para la humanidad gracias a su
rapido crecimiento juvenil, facilidad de propagacion vegetativa, buena capacidad de rebrote,
adaptabilidad a diferentes sitios, alta plasticidad en respuesta a los cambios ambientales y
variados usos de la madera (aserrado, debobinado, celulosa, fibras y/o particulas para la
produccién de tableros y biomasa con fines energéticos) (Dickmann, 2001; Dillen et al., 2010
Zsuffa et al., 1996). También juegan un rol de importancia en la mejora y conservacion del
ambiente, especialmente en la proteccién de las cuencas y cultivos; en la remediacion de aguas
y suelos contaminados, y en el balance de diéxido de carbono (Isebrand and Karnosky, 2001;
Pilipovic et al., 2006; Schultz et al., 2000; Wang et al., 1999).

Se los puede encontrar en bosques nativos en el hemisferio norte y en plantaciones en
latitudes templadas de ambos hemisferios ya sea en macizos, cortinas o pequefios grupos de
arboles aislados, segun cual sea el objetivo, 0 en sistemas silvopastoriles (Dickmann, 2006;
Pincemin et al., 2007). Asimismo, Populus nigra 'ltalica’, seleccionado en el siglo 17 en la regién
de la Lombardia, es el &rbol ornamental mas plantado en el mundo (Li, 1996).

En la actualidad las plantaciones de alamo ocupan una superficie de 32,5 millones de
hectareas (Figura 1), las que sumadas a los bosques nativos totalizan unas 92,8 millones de
hectareas. Los paises con mayor superficie plantada son Canada y China, mientras que
Argentina ocupa el noveno lugar (Carle, 2016).
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Figura 1: Superficie ocupada por las plantaciones de alamo a nivel global, distribuidas por pais.
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En Argentina las plantaciones se encuentran principalmente en el Delta del Paranéa, Cuyo,
Patagonia y en las zonas de secano de la Provincia de Buenos Aires.

Para lograr un desarrollo forestal sostenible se necesita de un abordaje multidisciplinario
gue permita brindar un paquete tecnolégico acorde a las necesidades y problematicas de cada
region, en el cual sin dudas la seleccién de especies y el desarrollo de clones genéticamente
mejorados que respondan a los requerimientos actuales, asi como la generacién de variabilidad
genética para afrontar los nuevos desafios tienen una importancia fundamental.

Los programas de domesticacion de especies forestales, en contraste con los de los
cultivos agricolas que empezaron hace unos 10.000 afios, se encuentran en sus primeras
etapas. El proceso de domesticacion consiste en desviar el consumo de energia en sistemas
gue presentan ventajas adaptativas para la supervivencia en rodales naturales hacia la
produccion de madera y servicios ambientales, a través de la explotacion y manipulacion de la
variabilidad genética (Bradshaw y Strauss, 2001). Para el caso particular del 4lamo el proceso
de domesticacion comenz6 en Europa hacia fines del siglo 18 con la introduccion de P.
deltoides desde Estados Unidos (Schreiner, 1959), pero el primer programa de mejoramiento se
inicio en 1912 en el Real Jardin Botanico de Kew en Londres, Inglaterra (Henry, 1914). En la
actualidad 37 paises de América, Asia, Australasia y Europa llevan a cabo programas con muy
diferentes enfoques y tecnologias que van desde la hibridacién tradicional para la creacién de
nuevos cultivares hasta las mas sofisticadas investigaciones moleculares sobre la estructura del
genoma (Stanton, 2009). Mediante la aplicacién nuevos métodos de mejoramiento molecular los
tiempos dedicados a la obtencion de nuevas variedades pueden acelerarse significativamente
ya sea por el uso de genes de floracion temprana, la seleccién asistida por marcadores (MAS),
seleccion gendmica y/o la utilizaciébn de las mas novedosas técnicas como la cisgénesis, la
mutagénesis dirigida por oligonucleétidos (ODM), las nucleasas dirigidas a sitios especificos
(SDR)/Cas9) y el silenciamiento de genes mediante ARNi (Stanton et al. 2010; Evans et al.,
2014; Biswal et al., 2015; Guerra et al., 2016; Fladung, 2016; Kersten et al., 2016).

Desde su creacion en 1992, el Registro Internacional de Cultivares de Alamo (Viart, 1992)
da cuenta de los logros realizados por dichos programas con mas de 125 genotipos élite que se
encuentran en uso alrededor del mundo (FAO, 2008).

Gracias a la mejora genética puede lograrse, entre otras cosas, mayor productividad;
mejor calidad del producto; adaptacién a areas marginales de cultivo; reduccion del turno de
aprovechamiento, y de los costos de establecimiento, cosecha y/o procesos industriales.

La obtencion de arboles con una arquitectura de copa que les permitan capturar la luz de
forma mas eficiente, que concentren la produccién de fotosintatos en el tallo, que presenten
menor cantidad de ramas, entrenudos mas largos, mejor aptitud y comportamiento en los
procesos de transformacion de la madera para fines especificos, entre otras caracteristicas,
mejoraran la calidad y cantidad del producto final.

La primera decision genética de importancia para iniciar tanto un programa de plantacion
como un programa de mejora es la eleccion de la especie adecuada (White et al., 2007).

No existe un acuerdo en la determinacién del nimero de especies del género Populus, los
mas conservadores consideran que existen unas 32 especies (Tabla 1) (Eckenwalder, 1996;
Allaby, 1998) mientras que otros autores consideran que existen unas 85 especies, de las
cuales 60 se encuentran en China (Zhenfu et al., 1999).

Solamente doce especies han sido escogidas por los mejoradores para el desarrollo de
sus programas. Cuatro de ellas son originarias de América del Norte (P. balsamifera, P.
deltoides, P. trichocarpa y P. tremuloides) y ocho originarias de Europa y Asia (P. alba, P.
cathayana, P. ciliata, P. euphratica, P. maximowiczii, P. nigra, P. simonii y P. tremula) (Stanton,
2009). Entre ellas, las pertenecientes a la seccion Aigeiros, han sido las mas ampliamente
utilizadas.
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Se estima que mas del 90 % del alamo cultivado en el mundo corresponde a especies
puras o combinaciones hibridas de especies de esta seccion (Thielges, 1985). Ello se debe
principalmente a la facilidad de hibridacion, la adaptabilidad a regiones templadas y
subtropicales y la posibilidad de propagacion vegetativa.

Tabla 1: Especies del género Populus.
Adaptada de Dickmann and Kuzovkina, 2008.

Seccién Taxoén

Abaso . mexicana Wesmael
Turanga . euphratica Olivier

. ilicifolia (Engler) Rouleau
. pruinosa Schrenk

. glauca Haines

. heterophylla Linnaeus

. lasiocarpa Oliver

. deltoides Marshall

. fremontii

. nigra Linnaeus

. angustifolia James

. balsamifera Linnaeus

. cathayana Rehder

. ciliata Royle

. koreana Rehder

. laurifolia Ledebour

. maximowiczii Henry

. simonii Carriére

. Suaveolens Fischer

. szechuanica Schneider
. trichocarpa Torrey & Gray
. yunnanensis Dode

. alba Linnaeus

. guzmanantlensis Vazquez & Cuevas
. monticola Brandegee

. sSimaroa Rzedowski

. adenopoda Maximowicz
. gamblei Haines

. grandidentata Michaux

. sieboldii Miquel

. tremula Linnaeus

. tremuloides Michaux

Leucoides

Aigeiros

Tacamahaca

Populus

TU|0|0U|U|U| 0|0 UU0 U|U|00U0UU|0U0TUU U0 U000 UUTU UU|TU DO

En esta seccibn merecen destacarse Populus deltoides Marshall y Populus nigra
Linnaeus.

Populus deltoides tiene un amplio rango de distribucion que va desde el sudeste hasta el
centro-oeste de Estados Unidos y sur de Canada. Se desarrolla bien en suelos bajos
aluvionales y corredores riberefios de textura franco limosa o arenosa, pero también se lo
encuentra en areas montafiosas, algunas de ellas con frecuentes episodios de sequia, y es un
invasor comun de sitios perturbados. También se lo encuentra en las dunas a lo largo de la
costa del Lago Michigan (Dickmann and Kuzovkina, 2008). En los mejores sitios del Delta del
Mississippi, puede crecer mas de 4 m por afio en altura durante las etapas juveniles y
desarrollar un fuste de 3 m de didmetro (Knowe et al., 1998), y puede llegar a producir mas de
145 m® de madera para pasta en una rotacion de 12 afios (McKnight, 1970). Algunos genotipos
presentan problemas de enraizamiento durante la propagacion agamica, por lo cual esta



INT

Instituto Nacional de s
Tecnologia Agropecuaria

caracteristica, que constituye un importante criterio de seleccion, debe ser tenida muy en cuenta
en esta especie.

Se puede cruzar con facilidad con otras
especies. El primer hibrido natural data de
1755 y los hibridos artificiales (realizados
principalmente con P. nigra y P. trichocarpa)
tomaron popularidad a principios del siglo XX
(Henry, 1914).

Debido a su alta tasa de crecimiento,
excelente forma, la adaptabilidad a distintas
condiciones de sitio, facilidad de propagacion, EHSSEEEEAEE
y diversidad genética en el area de e e
distribucién natural, ha sido, sin lugar a dudas, o
la especie mas importante en todos los
programas de mejoramiento (Figura 2) y en
plantaciones forestales de todo el mundo
(Steenackers, 2000).

Populus nigra es una especie agresiva originaria de Europa, norte de Africa y oeste de
Asia con una amplia diversidad genética. Coloniza las areas ubicadas en las inmediaciones de
los rios, asi como cualquier otro sitio arenoso expuesto, después de las inundaciones
estacionales (Figura 3). Los arboles adultos pueden alcanzar 40 m de altura y mas de 2 m de
diametro y vivir unos 300 afios (Weisgerber, 1999).

A diferencia de P. deltoides tiene un alto porcentaje de prendimiento a partir de estacas,
siendo el porcentaje de enraizamiento superior al 80 %. La madera es de excelente calidad y
por esa razén se lo utiliza en plantaciones destinadas a la produccion de madera para aserrado
y debobinado, y en programas de mejoramiento para la produccién de hibridos interespecificos
en combinaciones con P. deltoides y P. trichocarpa de América del Norte y con P. maximowiczii
y P. simonii de Asia.

Debido a la alta densidad
poblacional, la construccién de
canales y diques y a la introduccion
de alamos exoéticos en su region de
origen, las poblaciones nativas se
encuentran amenazadas o0 presentan
un alto grado de introgresion. Esto di6
origen a un importante programa
colaborativo entre paises europeos,
denominado EUFORGEN (Vanden
Broeck, 2003, www.euforgen.orq),
cuya finalidad es promover la
conservacion y el uso sustentable de
los recursos genéticos forestales.

. las "AK SN
el rio Paglia, Jtal

Dentro de la seccion Tacamahaca se destacan P. maximowiczii Henry y P. trichocarpa
Torrey & Gray. El primero se desarrolla hasta los 2000 m de altura en el noreste de China, este
de Rusia, Japén y Corea, mientras que el segundo se encuentra distribuido en el oeste de
América del Norte bajo la influencia del océano Pacifico desde el sur de California hasta Alaska.

P. maximowiczii es tipico de los suelos con grava encontrados a orillas de los rios, pero
también puede colonizar suelos con cenizas volcanicas y laderas bajas de volcanes activos
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(Haruki y Tsuyuzaki, 2001). Es la especie de origen asiatico mas conocida, los ejemplares
adultos pueden alcanzar una altura de 30 m y un diametro de 1,5 m. Ha sido ampliamente
hibridada con P. balsamifera, P. ciliata, P. deltoides, P. nigra, y P. trichocarpa. Algunos hibridos
han resultado altamente susceptibles a Septoria musiva Peck y/o a dafios producidos por
viento, nieve y hielo, posiblemente debido a una escasa cantidad y/o mala distribucién de raices
(Figura 4).

Figura 4: Dafio provocado por una tormenta de viento en hibridos
con sangre de P. maximowiczii.

P. trichocarpa ha sido extensivamente utilizado en plantaciones y programas de
hibridacion, tiene rapido crecimiento en suelos aluvionales pudiendo alcanzar hasta 50 m de
altura y 1,5 m de diametro (DeBell, 1990). Puede ser clonada con facilidad, tiene un alto
porcentaje de prendimiento, pero es susceptible a Septoria musiva Peck.

Sus excelentes caracteristicas han sido la base del desarrollo de las plantaciones y de la
industria de aserrio y papel en el noroeste de los Estados Unidos.

Dentro de la seccién Populus se destaca Populus alba Linnaeus, originaria del norte de
Africa, sur de Europa y centro-oeste de Asia. Esta especie tuvo un menor protagonismo en
plantaciones y programas de mejoramiento. Debido a su capacidad de desarrollar nuevos
brotes a partir de raices, se ha naturalizado en aquellas areas en donde fue introducida. Crece
bien en una amplia gama de condiciones ecol6gicas y resulta tolerante a sequia, viento,
salinidad y altas temperaturas. Sin embargo, su corteza es daflada por bajas temperaturas y
frecuentemente desarrolla cancros bajo condiciones de estrés.

Otras especies que no han sido ampliamente utilizadas en programas de mejoramiento,
pueden ser excelentes donantes de genes de tolerancia a factores de estrés. Tal es el caso de
P. euphratica tolerante a altas temperaturas, sequia y salinidad (Zsuffa et al.,, 1996), o de
hibridos P. balsamifera x P. maximowiczii tolerantes a sequia y bajas temperaturas
(Eckenwalder, 2001; Roller et al., 1972). Estudios gendmicos recientes revelan que varias de
las familias génicas asociadas al control de la transcripcién de genes en respuesta a estrés
abidtico (el Mby, factores de union a elementos que responden a etileno (ERF), zipper de
leucina y WRKY), se encuentran expandidas en P. euphratica ha atravesado por un proceso de
expansion de genes en comparacion con su par mesdfilo P. thrichocarpa (Ma et al., 2013).

Del mismo modo P. simonii puede ser una buena fuente de tolerancia al escarabajo
asiatico de anteras largas Anoplophora glabripennis (Figura 5) que perfora la corteza y taladra
galerias en la madera produciendo considerables dafios en plantaciones de Europa.
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Figura 5: Escarabajo asiatico de anteras
largas Anoplophora glabripennis.

Teniendo en cuenta las condiciones ecolégicas de las regiones en donde se cultiva el
alamo en Argentina, la experiencia acumulada y las caracteristicas de las distintas especies del
género Populus con reconocida calidad para la producciéon de madera, podriamos decir que:

P. deltoides es la especie mejor adaptada a la regién del Delta del Parana (Alonzo, 1987;
Cortizo et al., 2005; Cortizo y Mema, 2006; Cortizo et al., 2009; Cortizo y Monteverde, 2011,
Piussan, 1995; Ragonese, 1993). Es también la especie mas difundida en areas de secano de
la Provincia de Buenos Aires (Achinelli, 2006; Achinelli et al., 2004) y si bien los hibridos de P.
xcanadensis tienen poca difusion en las plantaciones comerciales podrian ser una alternativa
muy interesante para dichas condiciones. De hecho existe una gran coleccion de estos hibridos
en el Vivero Forestal de 25 de Mayo que deberia ser mas detalladamente evaluada.

Los hibridos de P. xcanadensis presentan buen desarrollo en la regiéon de regadio de
Cuyo, salvo Valle de Uco y otra areas en donde el ataque de Septoria musiva es importante. En
estos casos P. deltoides es una buena alternativa (Calderén, 2006; Calderén et al., 2004).

En la Patagonia, dada su extension y diferentes condiciones ecoldgicas, se presentan
distintas alternativas. Los hibridos de P. xcanadensis son los mas adecuados para la
produccién de madera de calidad en Norpatagonia (Garcia, 2002; Davel et al., 2008), mientras
qgue la especie P. nigra parece tener mejor adaptacion en Patagonia sur (Peri et al., 2009) y
para la instalacion de cortinas forestales en toda la regién. Sin embargo, si el ataque de
Septoria musiva es importante, tal como sucede en el Valle medio e inferior del Rio Negro y del
Rio Colorado, P. deltoides se presenta como una alternativa viable (Ares, 2002; Garcia, 2002).
Finalmente algunos clones de P. trichocarpa se han desarrollado exitosamente en Patagonia,
aungue con menores crecimientos que los de P. nigra (Peri et al., 2009).

Una vez definidas las especies y/o hibridos interespecificos, la elecciéon de los clones
adecuados tiene una alta componente de experiencia local y por lo tanto es importante la
instalacion de ensayos en cada una de las regiones. Esta tarea viene siendo desarrollada en
mayor o menor medida por varios grupos de trabajo pertenecientes al INTA y a distintas
Universidades e Institutos, por lo que un contacto de los productores con los especialistas y
extensionistas de cada regién permitira un buen asesoramiento.

En cuanto a los programas de mejoramiento, dado que la Argentina no cuenta con alamos
nativos, deben valerse de la introduccion de materiales exoticos (Cortizo et al., 2005). Estos
materiales pueden obtenerse mediante recolecciones en donde se desarrolla naturalmente la
especie 0 mediante introducciones desde otros programas de mejora 0 en colecciones vivas en
distintos Institutos, Jardines Botanicos y Universidades debido a la imposibilidad de
conservacion de las semillas en bancos de germoplasma. Aun los paises que cuentan con
alamos nativos en donde pueden realizarse campafias de recoleccion, recurren a
introducciones desde otros paises o regiones, dado que no siempre se encuentra la variabilidad
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deseada. Asi por ejemplo, no se dispone de individuos resistentes a cancrosis en poblaciones
de P. trichocarpa, la cual debe ser introducida desde otras especies tales como P. deltoides.

La informacion disponible hoy en dia nos facilita un mejor entendimiento de la variacion
alélica asociada a rasgos comercialmente importantes (Cervera et al., 2004; Wegrzyn et al.,
2010) y a la eleccion de los materiales adecuados.

También pueden generar variabilidad genética mediante cruzamientos o por la aplicacion
de otras tecnologias tales como la ingenieria genética, la mutagénesis y la edicion génica
(Bradshaw and Strauss, 2001; Cortizo, 2006; White et al., 2007; Fladung, 2016).

En nuestro pais se han introducido principalmente clones de especies puras e hibridos de
P. deltoides, P. nigra, P. alba y P. trichocarpa y semillas de P. deltoides provenientes de e
arboles plus en la region del Delta del Mississippi y de P. trichocarpa del noroeste de Estados
Unidos. Estos materiales han constituido la base para el desarrollo de los programas de
mejoramiento y la seleccién de los clones que actualmente se encuentran en cultivo.

Paralelamente al proceso de introduccién se iniciaron sendos programas de mejoramiento
local que generaron nuevos genotipos a partir de hibridaciones intra e interespecificas utilizando
principalmente P. deltoides y P. nigra. En la figura 6 se muestra el esquema del programa de
mejoramiento del 4lamo llevado a cabo en la E.E.A. Delta del Parana, que permitié desarrollar e
inscribir en el Registro Nacional de Cultivares los siguientes clones de alamo: Carabelas INTA
(Res. INASE 168/08), Guayraca INTA (Res. INASE 199/2015), Nacurutd INTA (Res. INASE
196/2015), Paycarabi INTA (Res. INASE 361/2016) y Hovyu INTA (Res. INASE 364/2016).
Entre ellos Carabelas INTA liberado en el 2008 participa en alrededor de un 20% del volumen
de material de propagacion de alamo utilizado para la instalacion de plantaciones comerciales
en el Delta, mientras que el resto, de inscripcibn mas reciente, se encuentran en proceso de
expansion (Cortizo. et al., 2014; Cortizo. et al., 2015; Cortizo. et al., 2016).

Mutagénesis Cruzamientos

Poblacién base con
amplia variabilidad

genética Introducciones

Transgénesis

Bancos clonales

Ensayos comparativos .
y P Seleccion

Caracterizacion Ensayos de productividad

Inscripcion Multiplicacion y venta

Figura 6: Esquema del programa de mejoramiento del
alamo de la E.E.A. Delta del Parana.

A éstos se sumaron otros programas desarrollados por otras instituciones y empresas del
sector, como por ejemplo el llevado a cabo por el Centro de Investigaciones y Experiencias
Forestales (CIEF). Sin embargo, el proceso es continuo por lo que se hace necesario seguir
trabajando en la produccién de material mejorado que asegure la adaptabilidad, productividad y
sostenibilidad del recurso forestal (Cortizo, 2006).
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La mayor parte de los programas utilizan principalmente dos estrategias: los cruzamientos
intraespecificos o interespecificos y la seleccion clonal (Bisoffi, 1990; Bisoffi and Gullberg, 1996;
Stanton et al., 2010). La hibridacion interespecifica permite explorar un rango mas amplio de la
variacion genética existente (Riemenschneider et al., 2001; Stanton et al., 2014) y es comun en
aquellos programas que operan en latitudes mayores 32°, esta estrategia es reemplazada por
mejoramiento recurrente intraespecifico de P. deltoides en latitudes menores con la finalidad de
mantener la adaptacion fenol6gica al corto fotoperiodo otofial (Stanton, 2009).

Los hibridos combinan las caracteristicas de sus padres, dado que se hereda tanto lo
bueno como lo malo, es muy recomendable utilizar los mejores genotipos y por esta razon es
crucial la existencia de programas de mejoramiento para las especies puras (Denison and
Kietzka, 1992). Sin embargo, mantener esquemas de produccién de hibridos y de seleccién
recurrente resulta altamente costoso y muy pocos paises lo estan llevando a cabo.

Asociado a la técnica de hibridacion aparece el concepto de superioridad hibrida, para
indicar complementariedad (debida a genes de accién aditiva) cuando el hibrido combina
caracteristicas deseadas de ambos padres y heterosis o vigor hibrido (debida a genes de
accion no aditiva), toda vez que el hibrido es superior, generalmente en términos de
crecimiento, a la media de los dos padres. Asi por ejemplo, en los hibridos interespecificos de
P. xcanadensis, se complementan caracteristicas de ambos padres. El parental P. deltoides
aporta rapido crecimiento, buena calidad de madera y resistencia a la mayoria de las
enfermedades de la hoja y la corteza, mientras que P. nigra suministra resistencia a virus y
buena habilidad de enraizamiento.

Un ejemplo de vigor hibrido lo constituyen los hibridos de P. xgenerosa, donde la
superioridad observada para la variable crecimiento puede ser explicada por la accion de alelos
dominantes en altura y en diametro provenientes de P. trichocarpa y P. deltoides
respectivamente (Bradshaw and Stettler, 1995).

Los hibridos tienen un gran potencial como exoéticas toda vez que puedan generarse
arboles para ambientes especificos 0 ambientes marginales (Van Wyk et al., 1988), con mayor
resistencia a heladas, plagas y enfermedades, o con ciertas propiedades de madera. En la
mayoria de los casos la disponibilidad y accesibilidad al material floral y la facilidad con que se
propaguen vegetativamente los hibridos, contribuye de gran manera a su utilizacion
operacional. Los hibridos F; son los genotipos mas frecuentemente utilizados en plantaciones
comerciales (Chauhan et al., 2004; Stettler et al., 1988), habiendo pocos ejemplos de
generaciones mas avanzadas de mejora (Stettler et al., 1996).

La introduccion de genes mediante retrocruza, utilizada para mejorar alguna caracteristica
gobernada por genes de expresion cualitativa, fue utilizada en Estados Unidos al retrocruzar
hibridos de (P. deltoides x P. maximowiczii) x P. deltoides. En este caso la estrategia permitié
mejorar la capacidad de enraizamiento de P. deltoides manteniendo su tolerancia a cancrosis
(Ostry and Berguson, 1993). La retrocruza podria ser una herramienta de utilidad para
incorporar tolerancia a Septoria musiva en hibridos de P. xcanadensis. La combinacion de
retrocruza y seleccion asistida por marcadores moleculares o seleccion gendmica, disponible
hoy en dia gracias al desarrollo de mapas de alta resolucion y sofisticadas técnicas de marcado
de los cromosomas, permitiria mejorar los resultados al detectar los individuos que recuperaron
la mayor proporcién del fondo genético de la especie recurrente (Peleman and van der Voort,
2003; Zhang et al., 2006; Guerra et al., 2016).

Ademas de estas estrategias que permiten la liberacién de clones en el corto plazo,
deberian llevarse a cabo programas de infusién de variabilidad a partir de poblaciones externas
y de seleccion recurrente, como se mencioné previamente, para la concentracion de alelos
favorables (White, 2007).

La realizacion de cruzamientos es frecuentemente realizada en invernaculo utilizando
ramas floriferas extraidas de arboles adultos de al menos 6 afios de edad. Nuestro programa
utiliza una version adaptada del protocolo de Stanton y Shuren (2001) que nos permite tener
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una adecuada progenie (Figura 7) en un periodo de dos a tres meses (Cortizo y Monteverde
2013)

Figura 7: Plantas madres durante el proceso de cruza y maduracion de amentos (izg.), amentos maduros

y semillas germinadas (centro) y plantulas repicadas a bandejas (der.).

Para aumentar la eficiencia programa de mejora se puede acortar el periodo
correspondiente a la fase juvenil en donde el alamo no produce yemas florales modulando por
ejemplo la expresion de los genes que controlan la floracién (Constants/flowering locus T)
(Bbhlenius et al, 2006; Hsu et al., 2006)

Una vez lograda una amplia variabilidad genética se puede iniciar la seleccion, la cual se
ve favorecida por la relativa facilidad y precision de los métodos de evaluacion de clones y la
factibilidad de propagacion vegetativa que permite la maximizacién de los beneficios en el corto
plazo. El criterio de seleccién uniformemente aplicado en todos los programas de mejoramiento
es el crecimiento, debido a que es la base biolégica del retorno econémico de las plantaciones.
La tolerancia a enfermedades (Figura 8) juega también un papel de vital importancia, pués las
enfermedades han sido la principal causa de la necesidad del reemplazo clonal en plantaciones
comerciales, tal como sucedié en Argentina (Cortizo et al., 2006).

Figura 8: dafio provocado en la madera por cancros de Septoria musiva Peck (izg.). Pustulas
de Melampsora medusae Thuem (der.).

La tolerancia a insectos plaga es también de gran importancia, un buen ejemplo es la
tolerancia al barrenador (Cryptorhynchus lapathi) encontrada en P. maximowiczii (Hannon et al.,
2008; Broberg et al., 2010).

Otras caracteristicas ampliamente utilizadas son rectitud del fuste; disposicion, tamafio y
angulo de insercion de las ramas, tolerancia a plagas y a condiciones desfavorables del
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ambiente (sequias, inundaciones, etc.). En lo Ultimos afios, una mayor demanda de calidad de
la materia prima por parte de las industrias (Cortizo et al, 2004), ha obligado a los mejoradores
a introducir criterios de seleccion para calidad de madera, entre los cuales la densidad basica
es la mas utilizada (Pryor y Willing, 1983). Solamente algunos programas consideran otros
atributos, tales como tensiones de crecimiento, estabilidad dimensional, colapso (Zobel, 1992;
Cortizo et al., 2004; Cortizo et al., 2016).

Todos estos caracteres exhiben una importante variacion genética y responden
adecuadamente a la metodologia de seleccién clonal (Dunlap and Stettler, 1996; Marron et al.,
2007; Dillen et al.,, 2011). En la actualidad se estdn empezando a tener en cuenta
caracteristicas relacionadas a la eficiencia del uso del agua (Fichot et al., 2010).

Dada la gran cantidad de criterios a tener en cuenta a la hora de seleccionar, los
mejoradores utilizan una mezcla de estrategias definidas en base a criterios bioldgicos y
logisticos que son aplicadas en las sucesivas etapas de multiplicaciébn vegetativa. Asi por
ejemplo, es posible seleccionar adecuadamente individuos tolerantes a enfermedades en
etapas tempranas, retrasando la seleccién por crecimiento, forma y caracteristicas de la madera
(Cortizo, 2006). Sin embargo, la alta correlacion genética juvenil-adulta y el desarrollo de
marcadores moleculares han permitido acortar los tiempos de seleccion (Atwood et al., 2002;
Bailleres et al., 2002; Greaves et al., 1995; Gwaze et al., 2002; Turner, 2001; Riemenschneider
et al., 2001; White et al., 2007).

Las estrategias de evaluacién y seleccion en alamo difieren de las utilizadas en la mayoria
de las especies de arboles y otros cultivos, debido a la cantidad de semillas que pueden ser
generadas y a la facilidad de propagacion agamica de la progenie (Riemenschneider et al.,
2001). El numero de genotipos se reduce secuencialmente a través de las distintas etapas de
evaluacion en concordancia con los incrementos del nimero de replicaciones, el espacio, los
lugares de prueba, y la edad de rotacion (Cooper, 1976).

Dado el amplio rango de usos de la madera, la seleccion de los genotipos superiores se
centré6 también en una amplia gama de criterios definidos en base a cuestiones bioldgicas y
logisticas, los cuales fueron aplicados en las sucesivas etapas del programa. Este método
conocido como “de niveles independientes de descarte” se aplicé por primera vez a principios
de la década del 40 (Hazel y Lush, 1942) y es ampliamente utilizado por los mejoradores de
alamo (Cortizo, 2005; Cortizo, 2011; Stanton, 2009; Stanton et al., 2010; Zamudio et al., 2012).

Actualmente existe un enfoque alternativo para asistir la seleccion clonal, el “ideotipo”, que
es un modelo conceptual que describe las caracteristicas deseables (de crecimiento,
fisiolbégicas, ecoldgicas, morfolégicas, del fuste, madera, y raices) que conllevan una mayor
produccion en un sistema silvicultural intensivo (Dickmann, 1985; Dickmann y Keathley, 1996).

El tamafio de la poblacién de mejora se va reduciendo a medida que vamos avanzando
en las distintas etapas del programa (bancos de progenie, bancos clonales, ensayos
comparativos) al mismo tiempo que el nimero de repeticiones por clon y tamafio de las
parcelas se va incrementando.

La utilizacién de un disefio single tree-plot en fila-columna durante las primeras etapas
permite mejorar el muestreo de la variacion ambiental del sitio y reduce el error de varianza
(Gezan et al.,, 2006), lo cual sumado al andlisis mediante modelos mixtos posibilita una
adecuada precision para la seleccién de los mejores genotipos en comparaciones clonales
(Zamudio et al., 2008).

La identidad genética de los individuos de un mismo clon no es garantia de que estos
exhibirdn exactamente las mismas caracteristicas. La modelaciéon ambiental del genotipo da
origen al fenotipo y puede ser considerablemente distinto segin el ambiente (norma de
reaccién) por eso estudios de estabilidad fenotipica a través de los sitios en donde se va a
desarrollar el cultivo son de gran importancia. Asi mismo, también requieren especial atencion
los estudios de interaccién genotipo ambiente que permiten identificar los mejores clones para
cada una de las situaciones de cultivo.
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Los clones seleccionados son multiplicados y caracterizados en base a los descriptores
establecidos en cada pais. En nuestro caso 58 caracteristicas en estaquero y 13 en arboles
adultos deben ser observadas por un periodo de al menos tres afios de acuerdo con la
normativa vigente (http://www.inase.gov.ar/tikiwiki/tiki-index.php?page=rncRnpc) para su
inscripcion en el Registro Nacional de Cultivares. Asi mismo la Comision Internacional del
Alamo posee un registro Internacional de clones del género cuya versién actualizada puede
encontrarse en www.fao.org/forestry/site/ipc.

Novedosas aproximaciones han sido parcialmente utilizadas por distintos programas,
entre ellas podemos mencionar: la fusion de protoplastos (Wakita et al., 2005), la induccion de
poliploides (Mashkina and Isakov, 2002), pero sin dudas la gendémica y la transformacion
genética son las que han generado grandes progresos en el conocimiento y manipulacion de
caracteristicas de importancia econémica (Boerjan, 2005; Merkle and Nairn, 2005; Wegrzyn et
al., 2010).

Dentro de estas aplicaciones los marcadores han sido particularmente Utiles como
fingerprint tanto a nivel cientifico como comercial (Fossati et al., 2005; Rahman and Rajora,
2002; Rajora and Rahman, 2003). En nuestro pais se han desarrollado marcadores
microsatélites (Garay et al., 2009) utilizados en la diferenciacion de los clones actualmente
inscriptos en el Registro Nacional de Cultivares (Cortizo, 2009). Los programas de
mejoramiento mas avanzados han incorporado marcadores moleculares para facilitar el proceso
de seleccion de genes especificos (en general los relacionados a resistencia a roya,
crecimiento, duracion del periodo vegetativo, etc.). La aplicacion de esta metodologia fue
posible gracias a la generacion de mapas genéticos de alta resolucion de las caracteristicas de
interés como los desarrollados en Estados Unidos (Bradshaw and Stettler, 1995) y Francia
(Villar et al., 1996) y la posterior secuenciacion del genoma (http://genome.jgi-
psf.org/Poptrl/Poptrl.home; Tuskan et al., 2006, Wullschleger et al., 2002).

Asimismo, el alamo fue el primer arbol en ser modificado genéticamente en 1986 (Filatti et
al.,, 1987) utilizando los genes Cry de Bacillus thuringiensis, y se dispone hoy dia de
plantaciones de dos clones de alamo resistentes a insectos a escala comercial en China (FAO,
2008). Existen en la bibliografia numerosos ejemplos de eventos de transformacion que
involucran resistencia a herbicidas (Confalonieri et al., 2000; Li et al., 2008; Meilan et al., 2002),
tolerancia a plagas (Ellis and Raffa, 1997; Genisse et al., 2003; Zhang et al., 2005), resistencia
a hongos (Liang et al.,, 2001), contenido de lignina (Boerjan et al., 1997; Hu et al., 1999),
modificaciones en el metabolismo del nitrdgeno (Boerjan, 2005; Merkle and Nairn, 2005),
esterilidad (Brunner et al., 2007), fitoremediacién (Chen et al., 2003; Doty, 2008; Doty et al.,
2000; Doty et al., 2007; Merkle et al., 2007), etc.

El desarrollo de tecnologias de secuenciacion automatica permiten ademas, mapear la
variacion alélica y deducir la funcién génica a través de la asociacion del fenotipo y marcadores
funcionales generados por la técnica de SNPs (Polimorfismos de un solo nucle6tido) (Cronk,
2005; Gonzalez-Martinez et al., 2007; Neale and Savolainen, 2004; Varshney et al., 2005).

Ya se encuentran algunos ejemplos de silenciamiento de genes mediante ARNi, tal es el
caso de la desregulacion del gen GUT12 en P. deltoides para incrementar favorecer la
degradacion de las paredes celulares en el proceso de obtencién de biocombustibles (Biswal et
al., 2015).

El camino recorrido desde el inicio de la domesticacién fue muy importante. Sin embargo,
para poder afrontar de una manera mas eficiente las exigencias de continuas ganancias
genéticas para los rasgos que permiten beneficios econémicos reconocidos y responder a las
demandas que puedan ir surgiendo por la aparicion de nuevos productos o expectativas de
mercado, reduciendo los riesgos econémicos y ambientales asociados a la silvicultura clonal,
los mejoradores del 4lamo deben enfrentar el gran desafio de mejorar el manejo de la
diversidad genética y los protocolos de seleccién (Bastien, 2010).
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Entre los principales retos se destacan:

v' Mejorar la precision del proceso de seleccion

v La incorporacioén de resistencia durable a plagas y enfermedades

v' La mejora de los hibridos interespecificos favoreciendo la complementacién génica

v La integracion del concepto de plasticidad fenotipica

v' La combinacién de alelos y genotipos favorables en las poblaciones que seran
utilizadas como base en el mejoramiento a largo plazo

v El ajuste de la intensidad de seleccién y la reduccion de los costos de la seleccion

asistida por marcadores
v La incorporacion de la seleccién genémica, aunque este punto requerira de genetistas
moleculares y mejoradores
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