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“El hombre precede a los pueblos, y el desierto le sigue” 
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Mahatma Gandhi 
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RESUMEN GENERAL 

Con el fin de determinar la estructura genética de las características de crecimiento y 

densidad de la madera (evaluada de manera directa y a través de la penetración del Pilodyn) y 

estimar la respuesta esperada a la selección masal en una población de Eucalyptus grandis 

formada por familias del NE de Queensland (Australia), se evaluó un ensayo de progenies a los 

4.5 y 8.5 años de edad, establecido en tres sitios del NE argentino. Aunque se encontró una 

amplia variabilidad genética en todas las características evaluadas, las características de 

crecimiento [diámetro (DAP), altura (HT) y volumen (VOL)] mostraron diferente estructura y 

grado de control genético con respecto a las otras características [rectitud de fuste (FORM), 

proporción de corteza (COR) y penetración de Pilodyn (PILO)]; el efecto de orígenes fue 

importante en estas últimas y despreciable en las primeras; además, la heredabilidad individual de 

las características de crecimiento (0.11 – 0.16) fue menor que la de las otras características (0.20 

– 0.35). Las correlaciones genéticas entre sitios fueron suficientemente altas (rgB >0.6) en todas 

las características como para considerar que la interacción genotipo-ambiente no afectaría al 

programa de selección. Las correlaciones genéticas entre las características de crecimiento fueron 

altas (rg>0.8), y prácticamente nulas entre éstas y FORM. PILO solo tuvo correlaciones 

moderadas con HT y COR. Las correlaciones edad-edad en las características de crecimiento y 

FORM fueron muy altas (rg>0.9). FORM, VOL y PILO a los 8.5 años de edad presentaron las 

mayores respuestas relativas a la selección, con valores de 8.74, 7.81 y 5.09%, respectivamente. 

DAP fue más eficiente (97%) que HT (90%) para aumentar el volumen por selección indirecta. 

La selección temprana (a los 4.5 años) para las características de crecimiento y rectitud de fuste 

presentó una eficiencia relativa por año superior al 155% con respecto a la selección directa a los 

8.5 años de edad. Dado que PILO mostró un control genético más elevado (h2
 = 0.33) que la 

densidad de la madera (h2 = 0.22) y una alta correlación genética con ésta (rg = -0.86) la selección 

indirecta por medio del Pilodyn puede ser tan eficiente como la selección directa pero con un 

ahorro del 95% del costo. Los resultados señalan que es posible llevar a cabo un programa de 

mejora genética manejando las características evaluadas de manera independiente o combinada, 

sin impactar de manera significativa sobre las demás, y utilizar selección temprana para las 

características de crecimiento y forma del tronco con un ahorro importante de tiempo y dinero. 

Palabras clave: Heredabilidad, correlación genética, correlación edad-edad, estabilidad genética, 

respuesta a la selección, selección indirecta, selección temprana, densidad de la madera, Pilodyn. 
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ABSTRAC 

With the purpose of determining the genetic structure of growth traits and wood density 

(evaluated directly and through Pilodyn penetration) and to estimate the expected response to 

masal selection in a Eucalyptus grandis population formed by families from NE Queensland, 

Australia, a progeny test established in three sites in NE Argentina was evaluated at 4.5 and 8.5 

years of age. Although a broad genetic variability was found in all traits assessed, growth traits 

[diameter (DBH), height (HT) and volume (VOL)] showed different genetic structure and degree 

of genetic control with respect to the other traits [stem straightness (FORM), bark proportion 

(COR) and Pilodyn penetration (PILO)]. The origin effect was important in the latter traits and 

negligible in the former. Also, individual heritability of growth traits (0.11-0.16) was lower than 

that of the other traits (0.20-0.35). Genetic correlations between sites for all traits were high 

enough (rgB >0.6) to indicate that genotype-environment interaction would not affect the selection 

program. Genetic correlations between growth traits were high (rg>0.8), and negligible between 

these and FORM. PILO correlated only moderately with HT and COR. Age-age correlations for 

growth traits and FORM were very high (rg>0.9). FORM, VOL and PILO at 8.5 years-old 

presented the highest relative responses to selection, with 8.74, 7.81 and 5.09%, respectively. 

DAP is more efficient (97%) than HT (90%) to increase volume by indirect selection. Early 

selection (at age 4.5 years) for growth traits and stem straightness presented a relative efficiency 

per year superior to 155% with regard to direct selection at 8.5 years. Since PILO showed a 

higher genetic control (h2 = 0.33) that wood density (h2 = 0.22) and a high genetic correlation 

with it (rg = -0.86), indirect selection using the Pilodyn can be as efficient as direct selection but 

saving 95% of the cost. Results suggest that it is possible to conduct a genetic improvement 

program using the traits evaluated, independently or combined, without impacting in a significant 

way on the others, and to use early selection for growth traits and stem straightness with 

important savings in time and money. 

 

Key words: Heritability, genetic correlation, age-age correlation, genetic stability, response to 

selection, indirect selection, early selection, wood density, Pilodyn. 
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CAPÍTULO 1 

INTRODUCCIÓN GENERAL 

El uso de maderas de latifoliadas de las denominadas de "alto valor", se encuentra en gran 

retroceso debido a factores como la baja tasa de crecimiento, bajos rendimientos industriales, 

altos costos de producción y restricciones legales para su extracción en bosques nativos. Los 

productos derivados de estas maderas, como la producción de muebles, pisos e interiores de 

casas, se están elaborando ahora con maderas de especies provenientes de plantaciones de rápido 

crecimiento, como Eucalyptus grandis Hill ex Maiden (Assis, 1999; Marcó y Shield, 2005, 

Gonçales et al., 2006), especie que conjuntamente con E. globulus han sido las que formaron la 

base de la eucaliptocultura a nivel mundial. 

E. grandis es nativo de Australia, se encuentra principalmente al norte del estado de New 

South Wales y sur de Queensland, en latitudes entre 25º y 33º S, en altitudes desde el nivel del 

mar hasta los 600 metros, y en rodales de menor tamaño en la región norte de Queensland  (16º a 

19º latitud sur), en altitudes de 500 a 1100 metros (Boland et al., 1984). Ésta es una de las 

especies más plantadas en el mundo, considerada como una de las más versátiles e indicada para 

usos múltiples: postes, madera de construcción, fabricación de muebles, cajonería, palets, carbón, 

paneles aglomerados y de chapas, pasta celulósica, etc. (Sánchez-Acosta, 1999) 

En Argentina, el 75% de las 1 115 000 ha forestadas se concentra en las Provincias de 

Entre Ríos, Corrientes y Misiones (región mesopotámica), de las cuales una importante fracción 

(210 000 ha) está realizada con E. grandis (Braier, 2004). La especie fue introducida en 

Argentina en la década de 1930. Los crecimientos medios para la región mesopotámica fluctúan 

entre 25 y 50 m3 ha-1 año-1 con rotaciones de entre 10 a 14 años según el destino y la calidad del 

sitio (Carpineti et al, 1995; Sánchez-Acosta y Vera, 2005). Los primeros ensayos de orígenes en 

Argentina, plantados entre 1980 y 1983 por el INTA (Instituto Nacional de Tecnología 

Agropecuaria) y el CIEF (Centro de Investigación y Experimentación Forestal), al igual que 

varios otros a nivel mundial (Ades y Burgess, 1982; Matheson y Mullin, 1987; Burgess, 1988; 

Arnold et al., 1996; Duda et al., 1997; Eldridge, 1995), han mostrado diferencias significativas 

entre procedencias, en cuanto a velocidad de crecimiento y rectitud del tronco. Pero más 

importante aún, varios orígenes australianos han sido superiores en crecimiento a la raza local y a 

algunas procedencias sudafricanas (Marcó, 1991; Marcó y López, 1995; Marcó et al., 2005) 
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Las forestaciones con E. grandis se encuentran en marcado aumento ante la expectativa 

de grandes inversiones industriales, aprovechando la existencia de material mejorado para 

plantación (semilla y clones) y utilizando adecuadas técnicas de selección y preparación del sitio, 

establecimiento, control de la competencia y prácticas silviculturales como podas y raleos. Todas 

estas tareas orientadas a aumentar la producción con mejor calidad de producto en períodos más 

cortos (Shield, 2004, Aparicio et al., 2005; Larocca et al., 2005). 

Los programas de mejora genética tienen como objetivo obtener poblaciones con el 

máximo número de características deseables !es decir, mejores en relación a los requerimientos 

de productos sobre las existentes en las poblaciones cultivadas! (Viana, 2001). Para desarrollar 

con éxito un programa de mejora genética es necesario seleccionar adecuadamente los 

progenitores de las generaciones siguientes, pero también tener debidamente definidas las 

características que se utilizarán en la selección de esos individuos. 

Los programas de mejora genética de eucaliptos en Argentina se han enfocado hacia dos 

objetivos en el corto plazo. En primer lugar, la selección de individuos superiores, utilizando la 

variabilidad existente entre especies y procedencias, así como entre y dentro de familias. El 

segundo objetivo ha sido el establecimiento de áreas de producción de semilla. Hasta el momento 

estos objetivos se han cubierto en forma combinada, utilizando poblaciones de polinización 

abierta de varios orígenes y varias familias, manteniendo una alta variabilidad genética (Marcó, 

2001; Marcó et al., 2005, SAGPyA-INTA, 2005). La tasa de crecimiento y la rectitud del tronco 

han sido las características que se han priorizado mejorar hasta el momento. 

Actualmente, debido a la oportunidad de producir madera de E. grandis para usos de alta 

calidad en rotaciones relativamente cortas, se ha vuelto necesario enfocar los programas de 

mejora hacia la producción de madera de calidad, entendiendo por calidad a una serie de atributos 

que hacen que ésta sea apropiada para ciertos usos. Aspectos tales como densidad de la madera, 

tensiones de crecimiento (y sus problemas asociados), tipo de grano y color, entre varias otras, 

deben incluirse (Malan, 1995; Assis, 1999). Los programas necesitan determinar la variación de 

tales características, su heredabilidad y su potencial de ganancia genética. Quizás el desafío más 

grande para esta especie sea el de disminuir la proporción de madera juvenil sin afectar la tasa de 

crecimiento (Malan, 1995; López, 2005) 

Puesto que la medición de características que determinan la calidad de la madera es 

comúnmente mucho más costosa y requiere de mayor tiempo que las características de 
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crecimiento, siempre ha habido cierta resistencia a incluir este tipo de rasgos en los programas de 

mejora genética (Adams et al., 1990; Xavier et al., 1997). Por otro lado, es de importancia para el 

mejoramiento conocer las correlaciones entre las características de interés económico que 

pudieran ser afectadas por el proceso de mejora genética, tales como la densidad básica y el 

crecimiento (Shimoyama y Barrichelo, 1989) !a pesar que Zobel y van Buijtenen (1989) 

mencionan que en las especies de porosidad difusa no hay una clara relación entre ellas!. A su 

vez, las correlaciones son una herramienta auxiliar para reducir el número de características a ser 

analizadas (Xavier et al., 1997). Igualmente, es necesario el conocimiento de los parámetros 

genéticos y su variación con la edad, los que influyen en la eficiencia de selección y en la 

capacidad de realizar selección temprana (Bouvet y Vigneron, 1995; Vargas-Hernández et al., 

2003). 

Las mediciones indirectas, tales como la utilización de Pilodyn (penetración en la 

madera), resistógrafo, ultrasonido, espectroscopia infrarroja (NIRS) o métodos radiográficos, que 

se pueden realizar más fácilmente en una gran cantidad de muestras, se han propuesto como 

alternativa a las determinaciones de la calidad de la madera para los programas operacionales 

(Moura et al., 1987; Adams et al., 1990; Greaves et al., 1996; Mattos et al., 1998; Lima et al., 

2002; Trugilho et al., 2002; Carrasco y Azevedo Jr., 2003; Isik y Li, 2003; Dvorak, 2004; Poke et 

al. 2004); sin embargo, la eficacia de estos rasgos indirectos depende del control genético relativo 

y de la correlación genética con el rasgo del interés, parámetros que varían extensamente entre las 

especies o poblaciones (Wei y Borralho, 1997; Arnold y Cuevas, 2003).  

La densidad es una característica importante en la valoración de la madera para uso sólido  

y en la producción de pulpa. Es esencialmente función del espesor de la pared celular, de las 

dimensiones y de los tipos de células, del contenido de celulosa y lignina, de la proporción de 

madera temprana y tardía y en menor medida de la cantidad de componentes extraíbles presentes 

por unidad de volumen (Pinheiro, 1999). Se encuentra altamente correlacionada con la mayoría 

de las características de resistencia mecánica y con las propiedades de la pulpa y del papel. 

(Varghese et al., 1995; Pinheiro, 1999, Adorno y Garcia, 2003, Lobão et al., 2004; Dias y Lahr, 

2004; Santos et al., 2004). Según Mitchell (1960) la densidad constituye tal vez el índice más 

simple y útil para evaluar la conveniencia de la madera para su uso final. 

Dentro del programa de mejoramiento genético con E. grandis conducido por el INTA 

(Instituto Nacional de Tecnología Agropecuaria) (SAGPyA-INTA, 2005), en 1996 se estableció 
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un ensayo de progenies en el noreste de Argentina con 156 familias de polinización libre de un 

total de 11 orígenes de su área de distribución natural y un material testigo de procedencia local, 

en tres sitios de evaluación en la región mesopotámica. El objetivo general de este trabajo es 

determinar el control genético y la estabilidad de características relacionadas con el crecimiento y 

la calidad de la madera en Eucalyptus grandis, así como las relaciones genéticas entre ellas y de 

esta manera tener las herramientas necesarias para establecer las estrategias a seguir en el 

programa de mejora para la especie en la región mencionada. Este objetivo general se aborda a 

través de tres objetivos específicos que se desarrollan en los siguientes capítulos.  

En el Capítulo 2 se evalúa el comportamiento de diferentes características de crecimiento y  

de penetración del Pilodyn en el ensayo de progenies de E. grandis con el fin de determinar la 

estructura genética de las características y las correlaciones genéticas entre ellas, así como 

estimar la magnitud e importancia de la interacción genotipo-ambiente para estas características. 

En el Capitulo 3 se estiman las respuestas esperadas por selección directa en las 

características de crecimiento, rectitud de fuste y penetración de Pilodyn, y de sus respuestas 

correlacionadas, así como la eficiencia de la selección temprana en las características de 

crecimiento y rectitud de fuste. 

En el Capitulo 4 se determina el grado de correlación fenotípica y genética entre la 

penetración del Pilodyn y la densidad de la madera, y se evalúa la ventaja de utilizar este 

instrumento en un proceso de selección indirecta para mejorar la densidad de la madera de la 

población. 
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CAPÍTULO DOS 

ESTRUCTURA GENÉTICA DE CARACTERÍSTICAS DEL CRECIMIENTO Y 

DENSIDAD DE LA MADERA EN PROGENIES DE Eucalyptus grandis 

2.1. RESUMEN 

Con el fin de determinar la estructura genética de las características de crecimiento y 

densidad de la madera en una población de Eucalyptus grandis formada por familias de orígenes 

del NE de Queensland (Australia), se evaluó un ensayo de progenies a los 4.5 y 8.5 años de edad, 

establecido en tres sitios del NE argentino. Aunque se encontró una amplia variabilidad genética 

en todas las características evaluadas, las características de crecimiento [diámetro (DAP), altura 

(HT) y volumen (VOL)] mostraron diferente estructura y grado de control genético respecto de la 

rectitud de fuste (FORM), proporción de corteza (COR) y penetración de Pilodyn (PILO); el 

efecto de orígenes fue importante en estas últimas y despreciable en las primeras; además, la 

heredabilidad individual de las características de crecimiento (0.11–0.16) fue menor que la de las 

otras características (0.20–0.35). Las correlaciones genéticas entre sitios fueron suficientemente 

altas (rg >0.6) en todas las características como para considerar que la interacción genotipo-

ambiente no afectaría al programa de selección. Las correlaciones genéticas entre las 

características de crecimiento fueron altas (rg >0.8), y prácticamente nulas entre éstas y FORM. 

PILO sólo tuvo correlaciones moderadas con HT y COR. Las correlaciones edad-edad en las 

características de crecimiento y FORM fueron muy altas (rg >0.9). Los resultados señalan que es 

posible realizar a cabo un programa de mejora genética manejando las características evaluadas 

de manera independiente o combinada, sin tener efectos colaterales negativos, y utilizar selección 

temprana para las características de crecimiento y forma del tronco con una ganancia de tiempo 

importante en el programa de mejoramiento genético. 

 

Palabras clave: heredabilidad, correlación genética, correlación edad-edad, estabilidad genética, 

componentes de varianza, Pilodyn. 



 6 

2.2. SUMMARY 

To determine the genetic structure of growth traits and wood density in a population of 

Eucalyptus grandis formed by families that originated in NE Queensland, Australia, 4.5- and 8.5-

year-old progenies established in three sites in NE Argentina were evaluated. Although a broad 

genetic variability was found in all traits assessed, growth traits [diameter (DBH), height (HT) 

and volume (VOL)] showed different genetic structure and degree of genetic control with respect 

to stem straightness (FORM), bark thickness (BARK) and Pilodyn penetration (PILO). The effect 

of origin was important in the latter traits and negligible in the former. Also, individual 

heritability of growth traits (0.11-0.16) was lower than that of the other traits (0.20-0.35). Genetic 

correlations between sites for all traits were high (rg >0.6) enough to indicate that genotype-

environment interaction would not affect the selection program. Genetic correlations between 

growth traits were high (rg >0.8), and negligible between these and FORM. PILO correlated only 

moderately with HT and BARK. Age-age correlations for growth traits and FORM were very 

high (rg >0.9). Results suggest that it is possible to conduct a genetic improvement program using 

the traits evaluated, independently or combined, without negative collateral effects. Early 

selection for growth traits and stem straightness is also possible, with major savings in time. 

 

Key-words: Heritability, genetic correlation, age-age correlation, genetic stability, variance 

components, Pilodyn. 

2.3. INTRODUCCIÓN 

Eucalyptus grandis Hill ex Maiden es nativo de Australia; su principal área de distribución 

natural es en el norte de New South Wales y sur de Queensland, entre los 25 y 33º de latitud sur 

desde el nivel del mar hasta los 600 m de elevación, y en rodales menores en la región norte de 

Queensland  (16º a 19º latitud sur) en altitudes de 500 a 1100 metros (Boland et al., 1984). Es una 

de las especies más plantadas en el mundo, por su capacidad de adaptación y versatilidad de uso 

maderable (Sánchez-Acosta, 1999). En Argentina hay más de 200 000 ha plantadas con esta 

especie en las Provincias de Entre Ríos, Corrientes y Misiones, en la región mesopotámica 

(Braier, 2004).  

Los programas de mejora genética tienen como objetivo obtener poblaciones mejores a las 

existentes con el mayor número posible de características deseables (Viana, 2001). Para 
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desarrollar con éxito un programa de mejora genética, es necesario seleccionar adecuadamente 

los progenitores de las generaciones siguientes, pero también el tener definidas adecuadamente 

las características que se utilizarán en la selección de esos individuos. La decisión se complica 

cuando en el programa de evaluación genética se incluye material de diferentes orígenes 

geográficos y existe interés por varias características de valor económico, ya que cada una de 

éstas puede tener una estructura genética diferente en la especie evaluada. La estructura genética 

se refiere a la magnitud de las varianzas y covarianzas genéticas entre y dentro de las poblaciones 

para dichas características, lo cual afecta su heredabilidad y las correlaciones genéticas entre ellas 

y por lo tanto a la ganancia genética (White y Hodge, 1989). Lógicamente, la estructura genética 

de las características influye sobre los pasos a seguir dentro del programa. Por ejemplo, Volker y 

Raymond (1988) sugieren que para aumentar la velocidad de crecimiento en E. globulus se 

requiere una población que incluya las familias de todos los orígenes; sin embargo, si los 

objetivos incluyen la densidad de la madera, es necesario considerar también el efecto de las 

razas. 

La estimación de los parámetros genéticos para una característica en particular tiene un 

error asociado que depende de varios factores, como el número y tamaño de las familias, el 

número y calidad experimental de los sitios, el método de estimación, y el grado de interacción 

genotipo-ambiente (IGA), entre otros (Zobel y Talbert, 1988; Falconer y Mackay, 1996). La IGA 

es resultado de la expresión o actividad de los genes en función del ambiente en que crece el 

genotipo (Borralho, 1998). La única manera de identificar el efecto de la IGA es realizar pruebas 

genéticas en más de un ambiente; si los ensayos se realizan en un solo sitio o condición y existe 

IGA, ésta se “confunde” con el efecto genético, lo que ocasiona una sobreestimación de la 

heredabilidad y las correlaciones genéticas (Zobel y Talbert, 1988). La estimación de la magnitud 

de IGA permite identificar genotipos que se comporten bien en una amplia gama de ambientes, o 

bien seleccionar genotipos específicos para cada ambiente (van Buijtenen, 1992). 

Dentro del programa de mejoramiento genético con E. grandis conducido por el INTA 

(Instituto Nacional de Tecnología Agropecuaria) (SAGPyA-INTA, 2005), en 1996 se estableció 

un ensayo de progenies en el noreste de Argentina con 156 familias de polinización libre de un 

total de 11 orígenes de su área de distribución natural y un material testigo de procedencia local, 

en tres sitios de evaluación en la región mesopotámica. El objetivo de este trabajo es evaluar el 

comportamiento de diferentes características de crecimiento y densidad de la madera (medida 
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indirectamente a través del Pilodyn) en el ensayo de progenies de E. grandis con el fin de 

determinar la estructura genética de las características y las correlaciones genéticas entre ellas, así 

como estimar la magnitud e importancia de la IGA para estas características, con el fin de 

establecer la estrategia a seguir en el programa de mejora para la especie.  

2.4. MATERIALES Y MÉTODOS 

2.4.1. Material biológico y diseño experimental 

En este estudio, se analizaron tres ensayos de orígenes/progenies implantados en el año 

1996 en la región noreste de la República Argentina (Provincias de Corrientes y Misiones), entre 

27º y 28º de latitud y 100m a 500m de altitud. Estos ensayos fueron instalados por el INTA con el 

fin de evaluar el comportamiento de los orígenes de distribución más septentrional de la especie. 

Mayor detalle sobre los sitios de implantación se encuentra en el Anexo 1. 

El diseño experimental utilizado fue el de bloques completos aleatorizados con parcelas 

de un solo árbol en 20 repeticiones por sitio. Se utilizaron familias de medios hermanos maternos, 

producto de polinización abierta, representando 11 orígenes (rodales naturales) de la región norte 

de Queensland (Australia) entre 16º y 19º de latitud Sur, y una procedencia de Argentina, 

utilizada como testigo (Anexo 3). Las familias australianas (entre 7 y 35 familias por origen), 

provenían todas de árboles creciendo en rodales naturales. El número de familias ubicadas en los 

ensayos varió entre 112 y 156, siendo 111 de ellas comunes a los tres sitios (Anexo 4). Todas las 

plantas para los ensayos fuero producidas por el INTA, en su Estación Experimental ubicada en 

Cerro Azul (Misiones), e implantadas en los tres sitios con un espaciamiento de 3m x 3m con 

preparación total del suelo, y control de malezas durante todo el período de evaluación. 

2.4.2. Características evaluadas 

A los 4.5 años de edad se midió el diámetro del tronco a 1.30 m (DAP_01), la altura total 

del árbol (HT_01), y la rectitud del tronco (FORM_01), en todos los árboles vivos de cada sitio 

con un diámetro mayor a 5 cm, dado que los individuos con diámetros inferiores se observaban 

claramente dominados por los vecinos. A los 8.5 años de edad se repitieron las mediciones 

(DAP_05, HT_05 y FORM_05), y además el espesor de corteza y la penetración del Pilodyn. 

Para esta segunda medición se consideraron los árboles con diámetro mayor a 10 cm. El diámetro 

se midió en centímetros con precisión al milímetro, utilizando cinta diamétrica y la altura, en 
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metros con precisión al medio metro, con hipsómetro Blume-Leiss. La rectitud del árbol se 

evaluó en forma visual, con una escala de 1 (tronco recto) a 4 (tronco torcido). Con los datos de 

diámetro y altura total se calculó el volumen total con corteza (VOL_01 y VOL_05) por medio 

de la fórmula desarrollada para la región por Crechi et al. (2006): 

 

donde ln(VOL), ln(DAP) y ln(HT), son el logaritmo natural del volumen total en metros cúbicos, 

del diámetro del tronco en centímetros y de la altura total en metros, respectivamente,  a la misma 

edad de medición. 

La penetración en la madera se midió a 1.30 m de altura con un Pilodyn 6J después de 

retirar la corteza en dos puntos opuestos del tronco (orientación Este-Oeste). Se registró el valor 

promedio de ambas penetraciones en mm (PILO). El espesor de corteza se midió con un calibre 

en las dos “ventanas” de descortezado hechas para la medición con Pilodyn, anotando el 

promedio de ambas mediciones en milímetros. Para el análisis, el espesor de corteza (COR) se 

expresó en porcentaje de corteza con respecto al diámetro total. 

2.4.3. Análisis de datos y estimación de parámetros genéticos 

Como primer paso antes de los análisis estadísticos, se observaron los datos de todas las 

características a evaluar para cada sitio, con el fin de detectar errores de medición o “outliers”.  

Los datos se analizaron por separado y en forma conjunta para los tres sitios. En todos los 

análisis sólo se incluyeron los árboles existentes en la segunda edad de medición, 

correspondientes al 63.3, 65.9 y 56.0 % de los árboles plantados inicialmente en cada sitio. En el 

análisis combinado, los datos se estandarizaron con el fin de remover los efectos de escala, 

dividiendo cada valor por la desviación estándar del bloque de pertenencia. Esto evita falsas 

interacciones genotipo-ambiente ocasionadas por diferencias en las varianzas fenotípicas entre 

los sitios (Falconer y Mackay, 1996; White, 1996; Marcó y White, 2002). A diferencia de las 

otras características, FORM y PILO no fueron estandarizadas, ya que presentaron varianzas 

fenotípicas similares entre sitios. 

El análisis de varianza se realizó con el método TYPE3 del procedimiento MIXED en el 

paquete estadístico SAS (SAS, 2002), para determinar la significancia de las diferencias entre los 

orígenes y entre las familias dentro de orígenes. Para la estimación de las varianzas de cada 
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factor, se utilizó el método REML del mismo procedimiento, con los siguientes modelos lineales 

mixtos: 

    Análisis por sitio 

 Análisis combinado de sitios 

donde  Yijkl es el  comportamiento de  la  variable respuesta en el árbol del  i-ésimo  bloque   del  

l-ésimo sitio, perteneciente al la k-ésima familia del j-ésimo origen; µ es la media general, Bi es el 

efecto del i-ésimo bloque; Oj es el efecto del j-ésimo origen; Fk(j) es el efecto de la k-ésima 

familia dentro del j-ésimo origen; Sl es el efecto del l-ésimo sitio de ensayo; "ijk y "ijkl son el error 

aleatorio correspondiente a la observación Yijk y Yijkl, respectivamente; y las combinaciones de 

letras representan las interacciones entre los factores correspondientes. En los análisis de 

varianza, inicialmente se consideró a bloques, sitios y orígenes, como factores de efectos fijos 

para comparar los valores promedio de los orígenes; posteriormente, para la estimación de los 

componentes de varianza, solo bloques y sitios se consideraron efectos fijos. 

Para cuantificar la proporción de variación genética existente entre los orígenes (#2
O) en 

relación a la variación total de orígenes y familias (#2
f), se utilizó la siguiente ecuación (López et 

al., 2005): 

 

Así mismo, a partir del análisis conjunto se estimó la correlación genética Tipo B, tanto a 

nivel de orígenes (rBO) como de familias (rBf), la cual es una manera de medir la interacción 

genotipo x ambiente entre los sitios (Yamada, 1962):  

    

donde #2
SO  y #2

Sf  son las varianzas estimadas correspondientes a la interacción sitio-origen, y 

sitio-familia, respectivamente; los otros componentes son los mismos definidos anteriormente. 

Con las varianzas estimadas para cada característica se calculó la heredabilidad en sentido 

estricto a nivel individual dentro de orígenes en cada sitio (h2
b) y en el conjunto de ellos (h2). El 
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error estándar de la heredabilidad [EE(h
2
)] se calculó utilizando la metodología de Dickerson 

(1969), que es un método conservador de estimación. 

   ; para cada sitio individual 

   ; para el conjunto de sitios 

donde: #2
f, #

2
Sf,  #

2
e  representan la varianza: de familia dentro del origen, de la interacción sitio-

familia y del error experimental; Var(#2
f) es la varianza del componente de varianza de familias 

dentro de origen; h2 es la heredabilidad en sentido estricto y h2
b indica la heredabilidad en sentido 

estricto, con un efecto de sesgo por la confusión del efecto de interacción sitio-familia.  La 

varianza aditiva se calculó como 3 veces la varianza de familias, considerando un posible efecto 

de parentesco y de presencia de hermanos completos dentro de las familias de polinización 

abierta (Squillace, 1974; Marcó y White, 2002). 

Se calcularon las correlaciones fenotípicas y genéticas entre todas las características 

analizadas, tanto a la misma edad como a diferentes edades. Las correlaciones fenotípicas se 

calcularon como coeficientes de correlación Producto-Momento o de Pearson, utilizando el 

procedimiento CORR de SAS (SAS, 2002). 

Las correlaciones genéticas se calcularon utilizando la ecuación típica, descrita por 

Falconer y Mackay (1996). 

 

donde Covf(x,y) es la covarianza entre la variable x y la variable y evaluada sobre un mismo 

individuo, #2
f(x) y #2

f(y) son la varianza de familias para la variable x e y respectivamente La 

covarianza genética entre ambas variables se calculó con el procedimiento descrito por White y 

Hodge (1989). 
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donde #2
f(x+y) es la varianza de familias para la variable (x + y), obtenida de la suma de las dos 

características involucradas El error estándar de las correlaciones genéticas se estimó de acuerdo 

al procedimiento descrito por Falconer y Mackay (1996). 

 

2.5. RESULTADOS Y DISCUSIÓN 

2.5.1. Diferencias entre sitios para las características de crecimiento y densidad de la 

madera 

Se encontraron diferencias significativas entre los sitios en el crecimiento de los árboles 

(Cuadro 2.1). El ensayo en el Sitio 3 es el de mayor productividad, con mayores valores 

promedio para DAP, HT y VOL en las dos edades de medición. El incremento medio anual en 

volumen a los 8.5 años de edad varió de 38 m3ha-1 en el Sitio 2 hasta 50 m3ha-1 en el Sitio 3. En 

general, la productividad de los sitios se encuentra dentro del intervalo esperado para E. grandis 

en la región (Sánchez-Acosta y Vera, 2005). Marcó y White (2002) obtuvieron incrementos 

medios anuales de entre 35 y 64 m3ha-1 en ensayos de la misma especie de 3 a 5 años de edad en 

sitios cercanos a los evaluados en este trabajo. Los sitios no sólo presentaron diferencias en 

productividad, sino que la heterogeneidad (medida por su coeficiente de variación fenotípica) de 

los sitios aumentó junto con su productividad. La diferencia en productividad no se reflejó en 

COR y PILO, ya que los valores medios por sitio fueron similares, al igual que sus coeficientes 

de variación fenotípica. FORM tampoco mostró diferencias marcadas entre sitios, dado que esta 

característica se mide en forma relativa al sitio, por lo que es de esperar esta respuesta. 

Tanto el análisis por separado como el análisis conjunto mostraron significancia estadística 

(p<0.05) para todas las características a nivel de orígenes y de familias dentro de éstos (Cuadros 

2.2 y 2.3). La interacción sitio-origen fue significativa para todas las características, con 

excepción de FORM (en las dos edades), mientras que la interacción sitio-familia no fue 

significativa sólo en el caso de la penetración del Pilodyn. La procedencia local mostró mayor 

crecimiento y rectitud de tronco, pero también mayor penetración del Pilodyn (i.e., menor 

densidad de madera, Figura 2.1, Anexos 5 y 6). 
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Cuadro 2.1. Valores promedio por sitio para las características evaluadas (± desviación 
estándar). 

Característica 1. Virasoro 2. Cerro Azul 3. Cerro Moreno 
DAP_01 (cm) 17.54 ± 3.25 15.59 ± 3.82 19.87 ± 3.03 
HT_01 (m) 18.82 ± 1.76 19.13 ± 2.86 22.32 ± 2.04 
VOL _01 (m3) 0.22 ± 0.09 0.18 ± 0.10 0.32 ± 0.11 
FORM_01 2.41 ± 0.92 2.32 ± 0.96 2.30 ± 0.87 
DAP_05 (cm) 22.64 ± 5.34 20.33 ± 5.85 24.31 ± 4.89 
HT_05 (m) 26.21 ± 3.68 25.83 ± 5.14 27.46 ± 3.29 
VOL _05 (m3) 0.51 ± 0.26 0.43 ± 0.29 0.60 ± 0.27 
FORM_05 2.60 ± 1.07 2.39 ± 1.02 2.45 ± 1.06 
COR (%) 7.04 ± 1.74 7.04 ± 1.61 7.30 ± 1.35 
PILO (mm) 12.22 ± 2.08 13.91 ± 2.09 12.94 ± 1.96 

 

Cuadro 2.2. Nivel de probabilidad obtenido en el análisis de varianzas para cada sitio. † 

1. Virasoro 2. Cerro Azul 3. Cerro Moreno 
Característica 

O F O F O F 
DAP_01 0.0003 <.0001 0.0235 0.0114 0.0002 0.0006 
HT_01 <.0001 <.0001 0.0048 0.0042 0.0247 0.0030 
VOL_01 0.0011 <.0001 0.0184 0.0230 0.0005 <.0001 
FORM_01 <.0001 <.0001 <.0001 <.0001 <.0001 <.0001 
DAP_05 0.0032 <.0001 0.0538 0.0012 0.0065 <.0001 
HT_05 0.0009 <.0001 0.0149 0.0021 0.0359 <.0001 
VOL_05 0.0181 <.0001 0.0339 0.0051 0.0171 <.0001 
FORM_05 <.0001 <.0001 0.0001 <.0001 <.0001 <.0001 
COR <.0001 <.0001 <.0001 <.0001 <.0001 <.0001 
PILO <.0001 <.0001 <.0001 <.0001 <.0001 <.0001 

† O: Origen, efecto fijo F: Familia(Origen), efecto aleatorio 

Cuadro 2.3. Nivel de probabilidad obtenido en el análisis de varianzas combinado entre los 
tres sitios. † 

Característica¶ S O SxO F SxF 
DAP_01 <.0001 0.0006 0.0002 <.0001 0.0139 
HT_01 <.0001 0.0007 <.0001 <.0001 0.0005 
VOL_01 <.0001 0.0017 <.0001 <.0001 0.0147 
FORM_01 0.0003 <.0001 0.4293 <.0001 0.0017 
DAP_05 <.0001 0.0079 0.0029 <.0001 0.0016 
HT_05 <.0001 0.0106 0.0012 <.0001 0.0014 
VOL_05 <.0001 0.0393 0.0018 <.0001 0.0048 
FORM_05 <.0001 <.0001 0.2453 <.0001 0.0150 
COR <.0001 <.0001 0.0013 <.0001 0.0181 
PILO <.0001 <.0001 0.0077 <.0001 0.1251 

† S: Sitio; O: Origen; SxO: Interacción Sitio-Origen; F: Familias(Origen); SxF: Interaccion Sitio-
Familia(Origen).   S, O, SxF: efecto fijo. F, SxF: efecto aleatorio. 

¶ A excepción de FORM y PILO, todas las otras variables se encuentran estandarizadas. 
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Figura 2.1. Valores promedios a nivel de origen a los 8.5 años de edad para volumen 
(VOL_05), porcentaje de corteza (COR), rectitud del fuste (FORM_05) y 
penetración del Pilodyn (PILO).  

2.5.2. Componentes de varianza y heredabilidad 

El ensayo en el Sitio 1 presentó un mejor control de la variación ambiental en las 

características de crecimiento (DAP, HT y VOL), con un componente de varianza del error 

menor que en los otros dos sitios; en cambio, para las características FORM, COR y PILO la 

proporción de varianza ambiental es semejante en los tres sitios (Anexo 7). En el análisis 

conjunto, el componente de varianza del error fue del 91% para las características de crecimiento, 

del 85% para FORM y COR y del 81% para PILO, con respecto a la varianza total. De acuerdo al 

comportamiento de los componentes de varianza, es posible agrupar a las características en dos 

clases: DAP, HT y VOL (a ambas edades) presentan varianzas a nivel de familias mucho 

mayores que a nivel de origen, mientras que en FORM, COR y PILO la diferencia entre ambos 

componentes de varianza es menos marcada (Cuadro 2.4). MacDonald et al. (1997) encontraron 
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estructuras genéticas similares en E. globulus, con valores de ! cercanos a 0.30 para DAP y a 

0.50 para Pilodyn. En E. urophylla, la fracción de varianza debida a origen para diámetro y altura 

también fue muy pequeña (Wei y Borralho, 1998). López et al. (2005) encuentran valores de ! 

entre 0.22 y 0.44 para penetración del Pilodyn en E. grandis, semejantes a los encontrados en este 

trabajo. Wei y Borralho (1997) también encontraron un efecto importante del origen para el 

porcentaje de corteza en E. urophylla, pero para penetración de Pilodyn el efecto fue casi nulo. 

Con base en los datos de este estudio, es posible tener una respuesta importante en FORM, COR 

y PILO a partir de la selección a nivel de orígenes, mientras que en el caso de DAP, HT y VOL la 

respuesta a la selección de orígenes sería reducida. 

Cuadro 2.4. Proporción del componente de varianza a nivel de orígenes, con respecto a la 
suma de componentes de orígenes y familias (!), y correlación genética entre 
sitios a nivel de origen (rBO) y de familia (rBf). 

!  
Característica 

1. Virasoro 2. C. Azul 3. C. Moreno Conjunto 
rBO rBf 

DAP_01 0.259 0.296 0.431 0.145 0.309 0.709 
HT_01 0.324 0.383 0.258 0.134 0.215 0.597 
VOL_01 0.221 0.330 0.357 0.100 0.227 0.710 
FORM_01 0.436 0.420 0.415 0.514 0.972 0.748 
DAP_05 0.189 0.230 0.245 0.089 0.293 0.683 
HT_05 0.226 0.317 0.162 0.056 0.168 0.682 
VOL_05 0.132 0.267 0.174 0.022 0.088 0.706 
FORM_05 0.401 0.339 0.562 0.493 0.940 0.819 
COR 0.443 0.550 0.416 0.462 0.821 0.817 
PILO 0.344 0.527 0.268 0.346 0.887 0.931 

 

Todas las características mostraron valores de heredabilidad bajos a moderados (Cuadro 

2.5). Para cada sitio, las heredabilidades exponen el efecto del control ambiental que se tiene en 

ellos. Como indican White y Hodge (1989), un mayor error experimental implica mediciones de 

menor precisión, por tanto, menor heredabilidad. En el Sitio 1, la heredabilidad estimada en las 

características de crecimiento (DAP, HT y VOL a ambas edades) es dos a tres veces más alta 

(0.34 a 0.37) que en los otros sitios. En cambio, en rectitud del tronco y proporción de corteza, la 

heredabilidad es más parecida entre ellos. PILO presentó mayor heredabilidad que las otras 

características; aunque en este caso los valores no difieren tanto entre sitios, el mayor valor 

estimado se encontró en el Sitio 3. 
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Cuadro 2.5. Heredabilidad a nivel individual (hb
2) para cada sitio y en el análisis conjunto 

(h2), para todas las características evaluadas. 

Característica 1. Virasoro 2. Cerro Azul 3. Cerro Moreno Conjunto 
DAP_01 0.341  (0.075)† 0.082  (0.043) 0.116  (0.045) 0.131  (0.031) 
HT_01 0.367  (0.079) 0.093  (0.046) 0.088  (0.043) 0.113  (0.030) 
VOL_01 0.351  (0.076) 0.073  (0.041) 0.139  (0.047) 0.137  (0.032) 
FORM_01 0.271  (0.066) 0.243  (0.067) 0.294  (0.064) 0.198  (0.039) 
DAP_05 0.367  (0.078) 0.111  (0.047) 0.160  (0.050) 0.149  (0.034) 
HT_05 0.343  (0.077) 0.100  (0.047) 0.139  (0.049) 0.139  (0.033) 
VOL_05 0.363  (0.078) 0.095  (0.044) 0.184  (0.053) 0.156  (0.034) 
FORM_05 0.317  (0.071) 0.251  (0.068) 0.220  (0.056) 0.218  (0.041) 
COR 0.271  (0.067) 0.193  (0.061) 0.307  (0.069) 0.213  (0.042) 
PILO 0.369  (0.080) 0.262  (0.069) 0.454  (0.082) 0.351  (0.057) 

† Entre paréntesis, el error estándar de estimación. 

 

La heredabilidad de las características de crecimiento y forma del tronco se mantuvo 

relativamente estable con la edad (Cuadro 2.5). Muchos trabajos señalan que la heredabilidad 

aumenta con la edad, como en el caso de híbridos de Eucalyptus (Bouvet y Vigneron, 1995), E. 

urophylla (Wei y Borralho, 1998), Pinus ayacahuite (Farfán-Vázquez et al., 2002) y P. elliottii 

(López, 2006), entre otros. Un aumento marcado de la heredabilidad entre edades juveniles y 

adultas disminuye la eficiencia de la respuesta de una selección temprana, por lo que es 

importante conocer la magnitud y el sentido de este cambio para delinear la estrategia de 

selección. Dado que no hubo cambios importantes en la heredabilidad con la edad, la eficiencia 

de la selección temprana dependerá en mayor grado de la correlación genética existente entre las 

mediciones a diferentes edades. 

La heredabilidad estimada en el análisis conjunto fue menor que el promedio de los tres 

sitios, pero con menor error de estimación (Cuadro 2.5). Las características de crecimiento fueron 

las menos heredables, seguidas por FORM y COR; la penetración del Pilodyn presentó valores 

dos a tres veces mayores que las características del crecimiento. 

Los valores de heredabilidad para las características de crecimiento y rectitud de fuste se 

encuentran dentro del rango publicado por varios autores en la misma especie (Rocha et al., 

2006; Marcó y White, 2002) y en otras del mismo género (Borralho et al., 1992; Marques et al., 

1996; Paula et al., 1996; Ipinza et al., 1997; Wei y Borralho, 1998; Sánchez-Vargas et al., 2004). 

Los valores de heredabilidad reportados para penetración de Pilodyn (Wei y Borralho, 1997; 

Kube y Raymond, 2002; López et al., 2005) se encuentran por encima de los aquí encontrados, 
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pero en este trabajo la heredabilidad estimada es dentro de orígenes, y como ya se mencionó el 

componente de varianza de orígenes tuvo un peso importante en esta característica. 

2.5.3. Estabilidad genética 

A nivel de orígenes, se encuentran dos comportamientos diferentes en los valores de rBO 

(Cuadro 2.4). Para las características FORM, COR y PILO, los valores calculados fueron altos 

(rBO >0.8), mostrando una elevada estabilidad genética entre los sitios de evaluación. Por el 

contrario, para DAP, HT y VOL, las correlaciones estimadas fueron inferiores a 0.30. Es posible 

que el desbalance en el número de familias dentro de orígenes entre los sitios y/o el 

comportamiento del origen local haya contribuido a esta elevada interacción de las características 

de crecimiento. En la Figura 2.1 se observa que en el ensayo en el Sitio 2, la procedencia 

argentina tuvo un crecimiento menor al esperado con base en su crecimiento relativo en los otros 

dos sitios; al excluirla del análisis, y solamente con las familias comunes a los tres sitios, el valor 

de rBO  para estas características se eleva a valores de entre 0.4 y 0.6. El material local proviene 

de un  pequeño huerto clonal  y por lo tanto su diversidad genética puede ser menor a la de la 

semilla de rodales australianos naturales; además, incluye individuos seleccionados 

fenotípicamente en la región noreste de la provincia de Entre Ríos, que posee condiciones 

edáficas diferentes a las de los sitios de evaluación. 

Todas las características mostraron una moderada a alta estabilidad genética entre sitios a 

nivel de familias (0.60! rBf !0.93); sin embargo FORM, COR y PILO mostraron valores de rBf 

ligeramente mayores que DAP, HT y VOL (Cuadro 2.4). A pesar que el ANOVA señala 

interacción de las familias con los sitios, los valores de correlación genética entre sitios indican 

que no hay cambios drásticos en el ordenamiento jerárquico de las familias de un sitio a otro, por 

lo que se puede considerar una sola población de mejora para la región de estudio. Shelbourne 

(1972) menciona que valores de rB mayores a 0.67 indican estabilidad genética, pero con valores 

inferiores la eficiencia de la selección es afectada si se ignora la interacción. En este trabajo, sólo 

HT_01 tuvo un valor de rBf menor (0.60), por lo que con el criterio anterior la interacción 

genotipo-ambiente a nivel de familias no fue importante para la mayoría de las características. 

Resultados similares han encontrado Marcó y White (2002) y López et al. (2005) en E. grandis, 

MacDonald et al. (1997) en E. globulus, Wei y Borralho (1998) en E. urophylla y Kube y 

Raymond (2002) en E. nitens. Es importante señalar, sin embargo, que los valores de rBO y rBf 

reafirman que la estructura genética para DAP, HT y VOL es diferente a la de las otras 
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características, presentando una menor estabilidad entre los sitios, particularmente a nivel de 

orígenes.  

2.5.4. Correlaciones fenotípicas y genéticas entre características 

Las correlaciones entre las características variaron de un sitio a otro (Anexo 8). En el caso 

de las correlaciones fenotípicas las diferencias en el valor estimado fueron menores de 0.2 y en 

ningún caso se modificó el signo; en cambio, en las correlaciones genéticas hubo mayores 

diferencias e incluso cambio de signo en algunos casos. Estos resultados alertan sobre los sesgos 

que generalmente se obtienen al estimar correlaciones genéticas entre características con base en 

datos de un solo sitio y su efecto al estimar las respuestas correlacionadas, a pesar que haya una 

baja interacción genotipo-ambiente. 

En el análisis conjunto, DAP, HT y VOL mostraron una correlación fenotípica positiva 

entre ellas, con valores superiores a 0.50; VOL tuvo una mayor correlación con DAP que con 

HT. FORM mostró una correlación negativa con las características de crecimiento, en ambas 

edades; aunque débil, esta correlación indica una tendencia a mayor rectitud de fuste en los 

árboles con mayor crecimiento. PILO también presentó correlaciones negativas (-0.35! rp !-0.27) 

con DAP, HT y VOL, por lo que los árboles de mayor crecimiento tienden a mostrar menor 

penetración del Pilodyn. Por el contrario, la correlación FORM y PILO fue positiva, aunque débil 

(rp !0.11); es decir, los árboles más torcidos tienden a presentar mayor penetración.  

Las correlaciones genéticas entre las características de crecimiento fueron mayores que las 

fenotípicas (rg >0.80), con errores de estimación bajos. Por el contrario, FORM tuvo 

correlaciones genéticas muy bajas y con altos errores estándar con todas las características, lo que 

indica independencia genética entre ellas. La proporción de corteza mostró una correlación 

negativa y moderada con DAP, HT y VOL, lo cual es deseable para una mayor producción de 

madera con menor corteza y, por lo tanto, menor desperdicio en su manufacturación. PILO 

presentó una correlación genética negativa con las características de crecimiento y positiva con 

FORM; aunque en ambos casos la correlación fue relativamente débil, el signo es favorable ya 

que la selección para aumentar el crecimiento y la rectitud del fuste ocasionaría un ligero 

aumento en la densidad de la madera como respuesta asociada. La única correlación genética con 

signo desfavorable fue entre PILO y COR (rg = -0.44), lo que indica que la selección para 
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aumentar la densidad de la madera (menor penetración del Pilodyn) ocasionaría un incremento en 

la proporción de corteza.  

La estructura de las correlaciones genéticas encontrada en esta población de E. grandis es 

similar a lo que se ha encontrado en otras especies del mismo género, con excepción de la 

correlación entre crecimiento y densidad de la madera. Por ejemplo, es común que exista una 

fuerte correlación positiva entre las características de crecimiento (Matheson y Mullin, 1987;  

Ipinza et al., 1997; Wei y Borralho, 1997), así como entre éstas y la rectitud del tronco (Matheson 

y Mullin, 1987), y negativas con el espesor relativo de corteza (Wei y Borralho, 1997). En 

cambio, varios estudios muestran que la correlación genética entre la velocidad de crecimiento y 

la densidad de la madera en Eucalyptus es negativa (Borralho et al., 1992; Greaves et al., 1997; 

MacDonald et al., 1997; Wei y Borralho, 1997; Tibbits y Hodge, 1998; Kube y Raymond, 2002), 

aunque en algunos casos también se han encontrado valores positivos (Moura et al., 1987; 

Borralho et al., 1992), o cercanos a cero (Ignacio-Sánchez et al., 2005). Wei y Borralho (1997) 

también encontraron una correlación desfavorable entre la densidad de la madera y la proporción 

de corteza de E. urophylla. 

En aquéllas características que se midieron a los 4.5 y 8.5 años, las correlaciones genéticas 

edad-edad fueron muy altas (rg >0.90), por lo que es factible hacer selección temprana en 

cualquiera de ellas, con una ganancia de tiempo importante en el programa de mejoramiento 

genético. Marques et al. (1996) estimaron correlaciones edad-edad similares para el diámetro del 

árbol en E. cloeziana, en edades entre 29 y 80 meses; Wei y Borralho (1998) también 

encontraron correlaciones edad-edad elevadas para el diámetro y altura de los árboles, 

especialmente después del primer año de edad. Aunque en la estimación de las correlaciones 

edad-edad hay cierto efecto de autocorrelación, los valores generalmente no se modifican mucho 

cuando se excluye dicho efecto (Lambeth et al., 1983).  

2.6. CONCLUSIONES 

Los resultados del estudio demuestran que Eucalyptus grandis es una especie con enorme 

potencial productivo para las forestaciones comerciales en la región noreste de Argentina, donde 

la procedencia local crece mejor que los orígenes australianos del noreste de Queensland 

incluidos en el ensayo, pero con madera de menor densidad. Aunque existe una amplia 

variabilidad en todas las características evaluadas, la estructura genética y el grado de control 
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genético difiere entre ellas. En las características de rectitud de fuste, proporción de corteza y 

penetración del Pilodyn, es posible realizar selección a nivel de orígenes y dentro de ellos, con 

una respuesta importante, mientras que en las características de crecimiento se debe enfatizar la 

selección dentro de orígenes. Las correlaciones genéticas entre sitios son suficientemente altas en 

todas las características como para considerar que la interacción genotipo-ambiente no afectaría 

al programa de selección. Por lo tanto, es factible trabajar con una sola población de mejora para 

toda la región de estudio. 

Con excepción de la correlación entre la penetración del Pilodyn y la proporción de 

corteza, todas las correlaciones genéticas entre las características evaluadas fueron favorables en 

magnitud y signo, por lo que es posible llevar a cabo un programa de mejora genética manejando 

dichas características en forma independiente o combinada, sin tener efectos colaterales 

negativos.  Por ejemplo, es factible seleccionar para una mayor producción de madera con menor 

proporción de corteza, y mayor densidad de la madera, sin afectar la rectitud del fuste. Las 

correlaciones en el tiempo de las características de crecimiento y rectitud de fuste son muy altas 

(rg >0.90), por lo que es posible realizar selección temprana para cualquiera de ellas, con una 

ganancia de tiempo importante en el programa de mejoramiento genético. 
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CAPÍTULO 3 

SELECCIÓN DIRECTA E INDIRECTA Y RESPUESTA CORRELACIONADA EN 

CARACTERÍSTICAS DE CRECIMIENTO Y PENETRACIÓN DE PILODYN EN 

PROGENIES DE Eucalyptus grandis 

3.1. RESUMEN 

El objetivo del estudio fue estimar las respuestas esperadas a la selección masal en una 

población de Eucalyptus grandis formada por familias de orígenes del NE de Queensland 

(Australia) e instalada en tres sitios del NE de Argentina, luego de ser evaluada a los 4.5 y 8.5 

años de edad en sus características de crecimiento, rectitud de fuste, proporción de corteza y 

penetración de Pilodyn. Los resultados muestran que las características de rectitud, volumen y 

penetración de Pilodyn en la edad de 8.5 años presentan las mayores respuestas relativas, con 

valores de 8.74, 7.81 y 5.09%, respectivamente. La selección con base en cualquiera de éstas 

características no impacta de manera significativa sobre las otras. La selección indirecta para 

aumentar el volumen es más eficiente al utilizar el diámetro (97%) que la altura del árbol (90%). 

En las condiciones evaluadas, la selección temprana para las características de crecimiento y 

rectitud de fuste es recomendable en E. grandis, ya que presenta eficiencias relativas por año 

superiores al 155% con respecto a la selección directa a los 8.5 años de edad. 

 

Palabras clave: Respuesta a la selección, selección temprana, eficiencia de selección, parámetros 

genéticos, calidad de la madera.  

3.2. SUMMARY 

The objective of the study was to determine the expected responses to masal selection in 

growth, stem straightness, bark and Pilodyn penetration, in a population of Eucalyptus grandis 

formed by families from NE Queensland (Australia) and established in three sites of NE 

Argentine, after being evaluated at ages 4.5 and 8.5 years. Stem straightness, volume, and 

Pilodyn penetration at 8.5 years of age showed the highest relative responses, with values of 8.74, 

7.81 and 5.09% respectively. Selection based on any of these traits would not significantly impact 

the others. Indirect selection to improve volume is more efficient by using stem diameter (97%) 
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than by using tree height (90%). Under the study conditions, early selection for growth traits and 

stem straightness is appropriate in E. grandis, since it has relative efficiencies per year over 155% 

over direct selection at age 8.5 years. 

 

Key words: Response to selection, early selection, selection efficiency, genetic parameters, wood 

quality. 

3.3. INTRODUCCIÓN 

Los ensayos de orígenes/progenies permiten estimar los componentes genéticos y 

ambientales de la variación fenotípica de determinada población y sirven como base para iniciar 

programas de mejoramiento genético forestal (Zobel y Talbert, 1988). El éxito que se espera 

lograr en el mejoramiento genético está asociado a la capacidad de acierto en la selección de los 

mejores individuos que serán los progenitores de las próximas generaciones. 

De todos los cambios producidos por la selección el que más nos interesa es el de la media 

poblacional, denominado ganancia genética o respuesta a la selección (Falconer y Mackay, 

1996); la posibilidad de estimarla es considerada una de las mayores contribuciones de la 

genética cuantitativa (Cruz y Regazzi, 1997). La ganancia genética se basa en el principio de que 

el valor genético promedio de los individuos seleccionados será mayor que el valor promedio de 

los individuos de la población original. Este avance se mide generalmente como un cambio en la 

media de la población en la generación siguiente (Zobel y Talbert, 1988). La respuesta a la 

selección puede ser predicha conociendo o estimando algunos parámetros de la población, como 

la heredabilidad y la varianza fenotípica de la característica de interés, y por medio de esta 

información orientar de manera efectiva el programa de mejoramiento genético. 

En las plantaciones forestales, siempre se ha buscado reducir el tiempo de cosecha lo más 

posible, maximizando la producción de madera por árbol y unidad de superficie. Además, en las 

últimas décadas, la calidad de la madera ha pasado a un plano importante dentro de los programas 

de mejora genética forestal, por el valor agregado sobre el producto final; en este caso, 

entendiéndose por calidad a una serie de atributos que hacen que la madera sea apropiada para 

ciertos usos. Varios factores afectan la calidad de la madera, entre los que se pueden destacar la 

densidad y la constitución química. La densidad es una de las propiedades físicas más 
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importantes para la caracterización de la madera, pues se correlaciona estrechamente con muchas 

otras propiedades físicas y mecánicas de este material (Pinheiro, 1999; Adorno y Garcia, 2003). 

El estimar la respuesta esperada, tanto en características de crecimiento como de calidad 

de madera, ha sido preocupación en muchos programas y especies forestales, tanto en 

gimnospermas como en latifoliadas. Algunos ejemplos de estudios que evalúan la respuesta a la 

selección en especies de Eucalyptus incluyen los de Paula et al. (1996, 2002) en E. 

camaldulensis; Borralho et al. (1992) en E. globulus; Kageyama y Vencovsky (1983), Duda et al. 

(1997), Gonçalves et al. (1997), Marcó y White (2002), Santos et al. (2003), y Rocha et al. 

(2006) en E. grandis; Tibbits y Hodge (1998) y  Kube y Raymond (2002) en E. nitens; Marques 

et al. (1996) en E. cloeziana, y Wei y Borralho (2000) en E. urophylla.  

En los programas de mejora forestal es indispensable conocer las respuestas 

correlacionadas asociadas a la selección realizada por una característica, ya que puede tener 

impactos negativos en otras características de importancia económica. Además, en situaciones en 

que se desea mejorar un carácter de difícil selección (por su dificultad de identificación, medición 

o su baja heredabilidad), el empleo de otro carácter correlacionado con el primero, con mayor 

heredabilidad y fácil de medir, puede ser una manera de lograr una mayor respuesta (Falconer y 

Mackay, 1996). La respuesta correlacionada depende de los parámetros genéticos de las 

características involucradas, incluyendo sus heredabilidades, pero principalmente de la 

correlación genética existente entre ellas. 

El establecimiento y mantenimiento de grandes ensayos de progenies en diferentes 

ambientes por períodos extensos es costoso y arriesgado, y la ganancia genética por unidad de 

tiempo es reducida (Wu, 1998), lo que dificulta el rápido avance en la mejora forestal. Estas 

desventajas se pueden evitar por medio de la selección temprana, la que permite incrementar la 

intensidad de selección o reducir el tamaño de los ensayos, acortar el intervalo entre generaciones 

y utilizar la información temprana para hacer más eficiente la selección a una edad posterior (Wu, 

1998). La selección temprana permite el establecimiento de plantaciones con material mejorado 

con la consiguiente ganancia económica para la región, y además permite una corrección rápida 

en el programa de mejoramiento ante cambios en la demanda de productos o cambios 

ambientales. Por todo ésto, en los programas de mejora genética es crítico determinar la edad a la 

cual los árboles o las familias en ensayos genéticos se pueden seleccionar de forma confiable para 
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obtener una respuesta eficiente en las características de interés económico (Vargas-Hernández y 

Adams, 1992). 

Los estudios sobre selección temprana se han basado generalmente en determinar la 

eficiencia de selección de una sola característica sobre la misma característica en una edad 

posterior; sin embargo también es posible evaluar la eficiencia de la selección temprana de cierta 

característica sobre varias otras (Nebgen y Lowe, 1985), o de varias características en diferentes 

edades sobre una de interés en la edad madura (Cotterill y Dean, 1988). En varias especies 

leñosas se ha trabajado en estimar el potencial de la selección en edades juveniles con relación a 

edades adultas, entre ellos los realizados por Hodge y White (1992) en Pinus elliottii; Lambeth et 

al. (1983) en P. taeda; Vargas-Hernández y Adams (1992) en Pseudotsuga menziesii; Gonçalves 

et al. (1997) en E. grandis, y Kumar y Singh (2001) en Populus deltoides. 

En este capítulo se utilizaron las estimaciones de parámetros genéticos (varianzas 

fenotípicas, heredabilidad y correlaciones genéticas) de una población de E. grandis establecida 

en el NE de Argentina, con el fin de estimar las respuestas esperadas por selección directa en las 

características de crecimiento, rectitud de fuste y penetración de Pilodyn (como estimador de la 

densidad de la madera) y de sus respuestas correlacionadas, así como la eficiencia de la selección 

temprana en las características de crecimiento y rectitud de fuste, y de esta manera tener las 

herramientas necesarias para definir un programa de mejora genética para la especie en la región 

mencionada. 

3.4. MATERIALES Y MÉTODOS 

3.4.1. Material biológico y diseño experimental 

En el estudio se incluyó un ensayo de orígenes/progenies plantado en noviembre de 1996 

en tres sitios de la región noreste de Argentina (Provincias de Corrientes y Misiones), entre 27º y 

28º de latitud S y de 100 m a 500 m de altitud (Anexo 1). El diseño experimental utilizado fue el 

de bloques completos aleatorizados, con parcelas de un solo árbol y 20 repeticiones por sitio. Se 

utilizaron familias de medios hermanos maternos de polinización libre, representando 11 orígenes 

(rodales naturales) de la región norte de Queensland (Australia), entre 16º y 19º de latitud Sur, y 

una raza local de Argentina, utilizada como testigo. Se utilizó un total de 156 familias en el 

ensayo, 111 de ellas comunes en los tres sitios. Se empleó un espaciamiento de 3 x 3 m, con 

preparación total del suelo y control de malezas durante todo el período de evaluación. 
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3.4.2. Características evaluadas y análisis estadístico 

A los 4.5 años de edad se midió el diámetro del tronco a 1.30 m (DAP_01), la altura total 

del árbol (HT_01), y la rectitud del tronco (FORM_01). A los 8.5 años de edad se repitieron las 

mediciones de crecimiento (DAP_05, HT_05 y FORM_05), y se midió además el espesor de 

corteza y la penetración del Pilodyn. La rectitud del árbol se evaluó en forma visual, con una 

escala de 1 (tronco recto) a 4 (tronco torcido). Con los datos de diámetro y altura total se calculó 

el volumen total con corteza (VOL_01 y VOL_05) por medio de la fórmula desarrollada para la 

región por Crechi et al. (2006). 

La penetración en la madera se midió a 1.30 m de altura con un Pilodyn 6J (PILO) en dos 

puntos opuestos del tronco (orientación Este-Oeste). El espesor de corteza se midió con un 

calibre en las dos “ventanas” de descortezado hechas para la medición con Pilodyn. Para el 

análisis, el espesor de corteza (COR) se expresó en porcentaje de corteza con respecto al 

diámetro total. En el Capítulo 2 se describen con mayor detalle las mediciones realizadas. 

Los datos se analizaron en forma conjunta para los tres sitios, incluyendo solo los árboles 

existentes en la segunda edad de medición, correspondientes al 63.3, 65.9 y 56.0 % de los árboles 

plantados inicialmente en cada sitio. Los datos de DAP, HT, VOL y COR se estandarizaron con 

el fin de remover los efectos de escala, dividiendo cada valor por la desviación estándar del 

bloque de pertenencia (Falconer y Mackay, 1996; White, 1996). A diferencia de las otras 

características, FORM y PILO no fueron estandarizadas, ya que presentaron varianzas fenotípicas 

similares entre sitios. 

Para la estimación de las varianzas de cada factor, se utilizó el método REML del 

procedimiento MIXED en el paquete estadístico SAS (SAS, 2002), con el siguiente modelo lineal 

mixto: 

 

donde  Yijkl  es el comportamiento de la variable respuesta  en  el  árbol  del i-ésimo bloque  del   

l-ésimo sitio, perteneciente al la k-ésima familia del j-ésimo origen; µ es la media general; Sl es el 

efecto del l-ésimo sitio de ensayo; Bi(l) es el efecto del i-ésimo bloque dentro del l-ésimo sitio; Oj 

es el efecto del j-ésimo origen; Fk(j) es el efecto de la k-ésima familia dentro del j-ésimo origen; 

"ijkl es el error aleatorio correspondiente a la observación Yijkl; y las combinaciones de letras 
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representan las interacciones entre los factores correspondientes. Bloques y sitios se consideraron 

de efectos fijos, y los demás de efectos aleatorios. 

Con las varianzas estimadas para cada característica se calculó la heredabilidad en sentido 

estricto a nivel individual dentro de orígenes, con la fórmula descrita por Marcó y White (2002). 

La varianza aditiva se calculó como 3 veces la varianza de familias, considerando un posible 

efecto de parentesco y de presencia de hermanos completos dentro de las familias de polinización 

abierta (Squillace, 1974). También se calcularon las correlaciones genéticas entre todas las 

características analizadas, tanto a la misma edad como a diferentes edades, utilizando la ecuación 

típica, descrita por Falconer y Mackay (1996). La covarianza genética entre ambas variables se 

calculó con el procedimiento descrito por White y Hodge (1989).  

  En análisis previos se encontró que la correlación genética Tipo B (rBg) para todas las 

características indican una interacción genotipo-ambiente reducida, por lo que en la propuesta de 

mejora se consideró la selección de individuos (selección masal) en toda la población (los tres 

sitios en conjunto) para la formación de una nueva población de mejora de la siguiente 

generación. 

3.4.3. Respuesta a la selección y respuesta correlacionada 

La respuesta esperada a la selección masal para una característica dada, se calculó con  la 

formula (Falconer y Mackay, 1996): 

 

y si se expresa en forma relativa (porcentual) con respecto a la media de la población original, 

entonces: 

 

donde Gx es la respuesta o ganancia esperada para la característica x, ix es la intensidad de 

selección aplicada, h2
x es la heredabilidad en sentido estricto, #Px es el desvío estándar fenotípico 

para esa característica,  es la media estimada de la población para la característica x y CVx(%) 

es el coeficiente de variación ( ). El coeficiente de " es debido al tipo de selección 

realizada, donde se cosecha semilla de los individuos selectos, pero no se practica un control de 
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los individuos que aportan el polen para esta semilla (Namkoong, 1979), el que se asume es de 

toda la población. 

Cuando existe cierta correlación genética entre dos características y se aplica una presión 

de selección sobre una de ellas, se espera una respuesta correlacionada sobre la otra. Esta 

respuesta, expresada en forma relativa, está dada por (Falconer y Mackay, 1996): 

 

donde: GCy es la respuesta correlacionada en la característica y cuando la selección se realiza 

sobre la característica x; hx y hy son la raíz cuadrada de la heredabilidad en sentido estricto de las 

características x e y, respectivamente; rg(x,y) es la correlación genética entre ambas características, 

#Py es el desvío estándar fenotípico para la característica y, y los otros componentes son definidos 

igual que en la respuesta directa. Teniendo como meta el seleccionar 300 individuos de la 

población total remanente en los ensayos a los 8.5 años (4880 árboles), con igual presión de 

selección dentro de cada origen, la intensidad de selección utilizada es igual a 1.967. 

Dentro de las características de crecimiento, podemos considerar que el volumen es la 

principal que interesa mejorar. Por otro lado, es posible buscar árboles de mejor rectitud, menor 

penetración de Pilodyn o menor proporción de corteza, por lo que se calculó la respuesta 

esperada por selección directa para cada una de estas cuatro características (VOL_05, FORM_05, 

COR y PILO), y se observó el impacto de la selección (como respuesta correlacionada) sobre las 

demás. 

Por otro lado, se calculó la eficiencia de la selección indirecta de VOL_05, utilizando 

como características de selección DAP_05 o HT_05. La eficiencia de la selección indirecta con 

respecto a la selección directa, considerando la misma intensidad de selección aplicada en ambas 

alternativas, se calculó de la siguiente manera (Falconer y Mackay, 1996): 

 

3.4.4. Selección temprana 

La selección temprana es un caso particular de la selección indirecta, donde se espera una 

respuesta sobre la misma característica evaluada a diferente edad. En la selección temprana 
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también se puede utilizar como criterio de selección una característica distinta a la de interés en la 

edad adulta. Dado que la selección temprana permite una reducción del tiempo en el ciclo de 

mejora genética, la eficiencia de ésta se calcula como: 

 

donde: rg(j,m) es la correlación genética existente para la característica de selección en una edad (j) 

y la misma u otra característica a una edad posterior (m), ij e im representan la intensidad de 

selección aplicada en cada edad, hj y hm son la raíz cuadrada de la heredabilidad en sentido 

estricto de las características en cada edad, y Tj y Tm indican la duración total del ciclo de mejora 

en cada escenario de selección. 

La duración del ciclo de mejora se calcula como la edad de selección más el tiempo 

necesario para obtener material seminal de la población seleccionada (Wu, 1999). En este caso, 

E. grandis es una especie precoz en su floración en la región de estudio, y bajo la propuesta de 

mejora realizada, el ciclo de mejora se calculó cercano a la edad de medición: 5 años para una 

selección temprana (Tj) y 9 para la más tardía (Tm). 

La presión de selección aplicada en ambas edades fue la correspondiente a seleccionar los 

mejores 300 árboles sobre la población existente en el momento de selección: 4.82% (ij=2.075) 

para la selección a los 4.5 años y 6.15% (im=1.967) para la selección a los 8.5 años, siempre 

seleccionando igual proporción  de individuos dentro de cada origen. 

3.5. RESULTADOS Y DISCUSIÓN 

3.5.1. Respuesta a la selección 

La respuesta esperada por selección directa varió de 2.55% en COR hasta 8.74% en 

FORM_05 (Cuadro 3.1), mostrando que en cualquiera de ellas es posible realizar selección para 

mejorar la población. Las respuestas con signo negativo en FORM_05, COR y PILO, indican que 

la dirección deseable de selección se realiza con el fin de disminuir la media de la población 

futura. Dentro de las características evaluadas, FORM_05, VOL_05 y PILO se pueden considerar 

como las más importantes a mejorar, siendo justamente las que poseen las mayores respuestas 

relativas. A pesar de que PILO es la característica con mayor heredabilidad, posee un bajo 

coeficiente de variabilidad, por lo que se espera una ganancia genética moderada; en cambio, 
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FORM_05 y VOL_05, a pesar de tener menor heredabilidad, poseen un alto coeficiente de 

variabilidad, lo cual aumenta la respuesta esperada. 

Cuadro 3.1. Respuesta directa esperada en la población de mejora, e impacto sobre las 
otras características como respuesta correlacionada. 

Impacto sobre la característica correlacionada ¶ Característica 
de selección† 

Respuesta 
directa ¶ VOL_05 FORM_05 COR PILO 

VOL_05 0.1525 ( 7.81)  -0.0345 (-1.39) -0.0362 (-0.76) -0.0791 (-0.61) 
FORM_05 -0.2167 (-8.74) 0.0339 (1.73)  -0.0168 (-0.35) -0.0856 (-0.66) 
COR -0.1210 (-2.55) 0.0531 (2.72) -0.0250 (-1.01)  0.2088 ( 1.61) 
PILO -0.6616 (-5.09) 0.0411 (2.10) -0.0452 (-1.82) 0.0738 ( 1.55)  

† Las unidades de medición se encuentran estandarizadas a excepción de FORM y PILO. Las ganancias con signo 
negativo, corresponden a características donde se busca disminuir el valor medio de la siguiente generación. 

¶ Entre paréntesis, ganancia relativa en relación a la media poblacional en porcentaje. 

 

Las respuestas estimadas consideran selecciones individuales dentro de los orígenes; sin 

embargo, dado que FORM_05, COR y PILO presentaron una proporción importante de la 

varianza a nivel de origen (Cuadro 2.4, Capítulo 2), se esperaría una mayor respuesta en estas 

características al realizar selección entre y dentro de orígenes simultáneamente. Por otro lado, la 

ventaja de realizar selección dentro de todos los orígenes es más bien estratégica, ya que permite 

mantener una mayor diversidad genética (base genética más amplia) en la población de mejora de 

la siguiente generación. 

En la literatura existe una amplia variabilidad en la respuesta a la selección en E. grandis, 

en función del tipo de selección, de la intensidad aplicada, y de la población particular (Duda et 

al., 1997; Xavier et al., 1997; Santos et al., 2003; Martins et al., 2003, 2005; Rocha et al., 2006). 

Sin embargo, en un contexto de selección similar al de este trabajo, Kageyama y Venkovsky 

(1983) obtienen respuestas esperadas de solamente 1.2%, 1.6% y 1.5% para DAP, HT y FORM 

respectivamente, muy inferiores a las estimadas en este trabajo; a pesar de que el coeficiente de 

variación (CV) en DAP es semejante al de esta población, la heredabilidad fue muy baja; por el 

contrario, la heredabilidad en FORM fue semejante, pero tuvo un CV muy reducido. Gonçalves 

et al. (1997) estimaron una ganancia del 13.8% en DAP a los 5 años de edad, pero en una 

población evaluada en un solo sitio, por lo que la heredabilidad pudo haber sido sobre-estimada. 

Marcó y White (2002) estimaron ganancias cercanas al 5% en VOL y FORM, con un CV para 

VOL semejante al de este estudio pero cercano a la mitad en FORM. Diversos trabajos coinciden 

en que estas características son susceptibles a mejorarse, y que esta mejora seguramente es de 
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importancia económica, pero las respuestas esperadas estarán siempre sujetas a las 

particularidades genéticas de cada población. 

Los valores medios esperados en la población mejorada son preferibles a los de la 

procedencia local utilizada como testigo solo en el caso de PILO (Anexo 5), pero no en las otras 

características (VOL_05, FORM_05 y COR). Por lo tanto, podría parecer inapropiado plantear un 

programa de mejora para la región utilizando solo la población seleccionada aquí; sin embargo, 

es posible combinar ésta con otras poblaciones de mejora para aumentar la diversidad genética 

sin disminuir la productividad de las plantaciones de la región. 

3.5.2. Impacto correlacionado y eficiencia de la selección indirecta 

La selección directa de cualquiera de las cuatro características principales, muestran que 

el impacto sobre las otras no es significativo, ya que en todos los casos se obtienen respuestas 

relativas inferiores al 3% (Cuadro 3.1). Esto señala que es factible hacer selección en una 

característica sin perjudicar la media de la población futura en las demás. La única excepción es 

COR si seleccionamos para disminuir la penetración del Pilodyn, o viceversa. Dado que el valor 

económico de una mejora en la densidad de la madera puede ser mayor que el del espesor de 

corteza, es posible priorizar PILO como característica de selección antes que COR. 

En las características de crecimiento (DAP_05, HT_05 y VOL_05) las altas correlaciones 

genéticas existentes entre ellas (Anexo 8) permiten la realización de selección indirecta, con 

eficiencias muy altas. Las ganancias estimadas, tanto en respuestas directas como 

correlacionadas, junto con las consideraciones sobre los valores económicos de las 

características, son las herramientas que permiten definir cual o cuales de ellas deberán ser 

incluidas en la fase de selección. Considerando el volumen como la característica de mayor 

interés en lo que respecta a productividad, es posible realizar selección en función del diámetro, 

obteniendo una eficiencia del 97.6% a la esperada en el volumen (Cuadro 3.2), con un menor 

error de medición y con la ventaja operativa que implica el no tener que medir la altura de los 

árboles. En cambio, la  selección con base en la altura de los árboles, además de ser más costosa, 

es menos eficiente en su respuesta en volumen. 

Sánchez-Monsalvo et al. (2003) también encontraron una alta eficiencia en la selección 

indirecta del volumen en Cedrela odorata, pero con mayor respuesta al utilizar la altura, con 

eficiencias de 83 y 109% al usar diámetro y altura, respectivamente. En Pinus ayacahuite, 
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Farfán-Vázquez et al. (2002) encontraron eficiencias correlacionadas de 87% en diámetro al 

seleccionar por altura y de 92% en altura al usar diámetro. Paula et al. (2002) en E. 

camaldulensis mencionan eficiencias de selección correlacionada para volumen superiores al 

74%, al usar diámetro o altura. 

Cuadro 3.2. Respuesta correlacionada esperada y eficiencia de la selección indirecta entre 
las características de crecimiento. 

Respuesta correlacionada § Característica 
de selección† 

Respuesta 
directa ¶ DAP_05 HT_05 VOL_05 

DAP_05 0.1460 (3.35)  0.1287 (94.6) 0.1488 (97.6) 
HT_05 0.1360 (1.87) 0.1286 (88.1)  0.1373 (90.0) 

† Las unidades de medición se encuentran estandarizadas. 
¶ Entre paréntesis, ganancia relativa en relación a la media poblacional en porcentaje. 
§ Entre paréntesis, eficiencia de selección indirecta en porcentaje de la respuesta por selección directa. 

 

Para obtener materiales genéticos realmente superiores es necesario que la población 

seleccionada reúna simultáneamente una serie de atributos favorable que le confieran rendimiento 

comparativamente más elevado y que satisfaga las exigencias del consumidor. La selección con 

base en una o pocas características conduce a un producto final superior en relación a los 

caracteres seleccionados, pero con un desenvolvimiento no tan favorable en relación a varios 

otros caracteres no considerados. Cruz y Regazzi (1997) señalan que la teoría del “Índice de 

Selección” parece ser una alternativa eficiente para la mejora simultánea de un conjunto de 

caracteres de importancia económica. Las respuestas correlacionadas aquí obtenidas, permiten 

inferir que si se quiere mejorar simultáneamente características de productividad con las de 

rectitud de fuste y/o de penetración de Pilodyn, sería necesario la utilización de un índice 

combinado de estas variables. El índice permitiría obtener, en conjunto, mejores respuestas en 

todas ellas, como lo han planteado otros autores en varias especies (Borralho et al., 1992;  Wei y 

Borralho, 2000; Lee, 2001; Marcó y White, 2002;  Paula et al., 2002; Martins et al., 2006). 

3.5.3. Eficiencia de la selección temprana 

Como era de esperar por las altas correlaciones genéticas existentes en las cuatro 

características medidas a diferente edad (DAP, HT, VOL y FORM), la selección a los 4.5 años de 

edad es una opción válida para E. grandis en las condiciones ambientales ensayadas, con 

eficiencias por año involucrado de entre 155 y 181% (Cuadro 3.3). Como menciona Wu (1999), 

la varianza genética, la heredabilidad y la respuesta a la selección, así como la correlación entre 
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edades, disminuirán después de cada generación de selección, por lo que esta comparación de 

eficiencias es válida solamente para la primera generación de selección temprana. 

Cuadro 3.3. Eficiencia relativa por año de la selección temprana en las características de 
crecimiento y rectitud de fuste en la población de mejora, e impacto sobre las 
otras  características. 

Eficiencia relativa (%) Criterio de 
selección DAP_05 HT_05 VOL_05 FORM_ 05 COR PILO 
DAP_01 174.8 163.3 169.7 11.9 44.0 19.3 
HT_01 135.0 155.8 136.0 28.8 57.4 36.4 

VOL_01 182.1 178.2 177.1 20.0 47.0 23.7 
FORM_ 01 7.5 32.4 14.7 181.1 13.3 30.4 

 

En la región de estudio, la edad de rotación en las plantaciones de E. grandis, varían entre 

10 a 14 años (Carpineti et al., 1995; Sánches-Acosta y Vera, 2005), dependiendo del destino que 

se le fuera a aplicar a la madera. Por lo tanto una selección a los 4.5 años, es superior a 1/3 del 

ciclo de rotación, como propone Kang (1985) como edad mínima para la selección temprana. A 

su vez, el alto número de familias con el que cuentan los ensayos, proporciona un bajo riesgo de 

error en la estimación de la respuesta esperada (Magnussen y Yanchuk, 1993). 

Varios trabajos también señalan que la selección a edades tempranas es una alternativa 

viable y con grandes ahorros dentro de los programas de mejora genética forestal. En Pinus 

elliottii, López (2006) estima eficiencias por año para la selección temprana de entre 150% y 

182% para volumen en edades de 3 a 9 años, con respecto a la selección a los 15 años de edad. Al 

seleccionar con base en el diámetro del tronco en E. cloeziana, Marques et al. (1996) obtienen 

eficiencias relativas por año entre 11% y 68% superiores que la selección a los 6.5 años de edad, 

concluyendo que la selección a los 29 meses de edad resulta en ganancias por unidad de tiempo 

superiores que cualquier otra edad posterior de selección. 

Al comparar las respuestas correlacionadas a partir de la selección temprana, vemos que  

al seleccionar en función del diámetro de los árboles a los 4.5 años, se obtiene una alta eficiencia 

en volumen, con el ahorro considerable en costos y tiempo de medición que esto implica. Un 

punto importante a destacar es que la selección temprana en función del diámetro es más eficiente 

en la respuesta de la altura total en la segunda edad, que la selección temprana por altura 

directamente. A excepción de las características de crecimiento, el impacto de la selección 

temprana sobre las demás, medido por la respuesta correlacionada, es irrelevante en todas ellas 
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(Cuadro 3.3). Esto implica que la selección temprana para aumentar productividad no ocasionaría 

ningún efecto negativo sobre las otras características consideradas en el estudio; sin embargo, si 

también se desea mejorarlas, deben manejarse como otras características más dentro del 

programa de mejora. 

3.6. CONCLUSIONES 

Con las estimaciones realizadas, podemos confirmar que la respuesta a la selección es 

aceptable para cualquiera de las características estudiadas, obteniendo importantes ganancias en 

rectitud de fuste, volumen y calidad de la madera (con base en la penetración del Pilodyn). A su 

vez, el impacto de la selección en cualquiera de las características sobre las demás es 

prácticamente nulo. La selección indirecta utilizando el diámetro o la altura con el fin de mejorar 

el volumen es posible, siendo más conveniente la selección con base al diámetro a 1.3 m, ya que 

tiene un menor costo operativo de medición y evaluación. De la misma manera, la selección 

temprana para diámetro, altura, volumen y rectitud de fuste es viable y recomendable en E. 

grandis en las condiciones evaluadas, ya que proporciona mayor eficiencia por unidad de tiempo 

que la selección a los 8.5 años de edad, sin ocasionar impactos negativos sobre las otras 

características consideradas en el estudio. Debido a la relativa independencia de las 

características, para mejorar tanto la productividad, como la rectitud del fuste y/o la calidad de la 

madera (medida con base en la penetración del Pilodyn), es necesario utilizar otros esquemas de 

selección como la mejora en varias etapas (selección en tandem), o la utilización de un índice que 

combine a las características de interés. 
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CAPÍTULO CUATRO 

SELECCIÓN INDIRECTA DE LA DENSIDAD DE LA MADERA EN PROGENIES DE 

Eucalyptus grandis 

4.1. RESUMEN 

Con el propósito de evaluar la eficiencia de la selección indirecta en la mejora de la 

densidad de la madera utilizando el Pilodyn, se estimaron los parámetros genéticos de la densidad 

de la madera en la sección transversal del tronco (DMSEC) y en la parte externa de esta sección 

(DMEXT), así como de la penetración del Pilodyn (PILO) en una población de Eucalyptus grandis 

formada por familias de orígenes del NE de Queensland (Australia) plantadas en tres sitios del 

NE de Argentina. La densidad de la madera presentó una variación genética significativa tanto en 

la sección transversal como en la parte externa, con una heredabilidad de 0.22, lo que permite 

estimar una respuesta modesta a la selección en esta característica. Sin embargo, dado que PILO 

mostró un control genético más elevado (h2
 = 0.33) y una alta correlación genética con las otras 

características (|rg| > 0.86), la selección indirecta por medio del Pilodyn puede ser tan eficiente 

como la selección directa pero con un costo de solamente el 5% de ésta. 

Palabras clave: Densidad de la madera, Pilodyn, correlación, selección indirecta. 

4.2. SUMMARY 

With the purpose of evaluating the efficiency of the indirect selection in the improvement 

of the density of the wood using the Pilodyn, the genetic parameters of the wood density were 

estimated in the traverse section of the stem (DMSEC) and in the external portion of this section 

(DMEXT), as well as of the Pilodyn penetration (PILO) in a population of Eucalyptus grandis 

formed by families from NE of Queensland (Australia) planted in three sites of the NE of 

Argentina. The wood density showed a significant genetic variation in the traverse section and in 

the external portion, with a heritability of 0.22, who lets estimate a modest response to the 

selection in this traits. However, since PILO showed a higher genetic control (h2 = 0.33) and a 

high genetic correlation with the other characteristics (|rg|> 0.86), the indirect selection by means 

of the Pilodyn can be as efficient as the direct selection but with a cost of only the 5% of this. 

Key-words: Wood density, Pilodyn, correlation, indirect selection. 
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4.3. INTRODUCCIÓN 

Dentro de las características de interés en las plantaciones forestales, siempre se ha 

buscado maximizar en el menor tiempo posible la producción de madera por planta y por unidad 

de superficie forestada. Pero en los últimos tiempos la calidad de la madera ha pasado a un plano 

importante en la producción forestal, provocando cambios en el manejo silvícola y dentro de los 

programas de mejora genética. La calidad de la madera se puede definir como la serie de 

atributos que hacen que ésta sea apropiada para ciertas funciones. Esto obliga a tener definido de 

antemano el o los usos a los que será destinada la madera, ya que algunas características son 

deseables para determinadas aplicaciones, pero indeseables para otras. 

Varios factores determinan la calidad de la madera: biológicos, físicos, mecánicos, 

estéticos y estructurales. Dentro de las diversas características, la densidad es una de las 

propiedades físicas más importantes para la caracterización de la madera, pues se correlaciona 

estrechamente con muchas otras propiedades físicas y mecánicas de este material (Varghese et 

al., 1995; Pinheiro, 1999; Adorno y Garcia, 2003; Dias y Lahr, 2004; Lobão et al., 2004; Santos 

et al., 2004); mediante la medición de la densidad de la madera se pueden diferenciar lotes de 

madera con distintas características mecánicas (Lobão et al., 2004). Además, es común que la  

densidad de la madera presente una variación significativa dentro de las poblaciones, y esta 

variación tiene en parte un origen genético, por lo que existe la posibilidad de manipular esta 

propiedad en programas de mejora dirigidos a atender las necesidades de los usuarios (Malan, 

1991; Xavier et al., 1997). 

Sin embargo, dado que la medición de características que determinan la calidad de la 

madera es comúnmente mucho más costosa y requiere de mayor tiempo que las características de 

crecimiento, siempre ha habido cierta resistencia de incluir este tipo de rasgos en los programas 

de mejora genética (Adams et al., 1990; Xavier et al., 1997). Las mediciones indirectas, tales 

como la utilización de Pilodyn (penetración en la madera), resistógrafo,  espectroscopia infrarroja 

(NIRS) o métodos radiográficos, que se pueden realizar con mayor facilidad en una gran cantidad 

de muestras, se han propuesto como alternativa a las determinaciones de la calidad de la madera 

para los programas operacionales (Moura et al., 1987; Adams et al., 1990; Greaves et al., 1996; 

Mattos et al., 1998; Lima et al., 2002; Trugilho et al., 2002; Isik y Li, 2003; Dvorak, 2004; Poke 

et al. 2004). La eficacia de estos rasgos indirectos depende del control genético relativo y de la 
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correlación genética con el rasgo de interés, parámetros que pueden variar extensamente entre las 

especies o poblaciones (Wei y Borralho, 1997; Arnold y Cuevas, 2003). 

El Pilodyn es un instrumento de mano, originalmente desarrollado para determinar el 

grado de pudrición de los postes telefónicos (Hoffmeyer, 1978). Su funcionamiento se basa en la 

medición de la penetración de una aguja de acero empujada con una fuerza conocida, donde la 

penetración es inversamente proporcional a la densidad de la madera. El Pilodyn no brinda la 

densidad real de la madera, pero es una manera efectiva y eficiente de estimarla y permite 

ordenar diferentes grupos (Hansen, 2000). Este instrumento ha demostrado en diversos trabajos 

ser efectivo en la evaluación de gran número de  árboles (Cown, 1978; Hoffmeyer, 1978; Moura 

et al., 1987; King et al., 1988; MacDonald et al., 1997; Tibbits y Hodge, 1998; Koch y Fins, 

2000; López et al., 2003, 2005), con un costo reducido por muestra.  A pesar de ser menos 

preciso que la medición directa en el disco de madera, Greaves et al. (1996) demostraron que la 

valoración de la densidad con Pilodyn puede rendir la misma ganancia que la selección directa 

debido a su manifiesto menor costo y a la mayor intensidad de selección que se puede aplicar.  

El objetivo del trabajo desarrollado en el siguiente capítulo fue determinar el grado de 

correlación fenotípica y genética entre la penetración del Pilodyn y la densidad de la madera en 

una población de Eucalyptus grandis de 8.5 años de edad, y evaluar la ventaja de utilizar este 

instrumento en la selección indirecta para mejorar la densidad de la madera de la población. 

4.4. MATERIALES Y MÉTODOS 

4.4.1. Material biológico, diseño experimental y características evaluadas 

El estudio se realizó en un ensayo de orígenes/progenies plantado en noviembre de 1996 en 

tres sitios de la región noreste de Argentina (Provincias de Corrientes y Misiones), entre 27º y 28º 

de latitud S y de 100 m a 500 m de altitud (Anexo 1). El diseño experimental original de los 

ensayos fue el de bloques completos aleatorizados con parcelas de un solo árbol en 20 

repeticiones por sitio y con 112 a 156 familias de 11 orígenes (rodales naturales) de la región 

noreste de Queensland (Australia), entre 16º y 19º de latitud Sur, y una raza local de Argentina, 

utilizada como testigo. El espaciamiento de plantación fue de 3 x 3 m, con preparación total del 

suelo y control de malezas durante todo el período de evaluación. En este análisis solo se 

consideraron entre 7 y 10 repeticiones por sitio de 30 familias comunes en los tres sitios de 
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evaluación (Anexo 8). Esta subpoblación tomada para la evaluación, representó la variación 

familiar encontrada en crecimiento y en penetración de Pilodyn para cada sitio. 

A los 8.5 años de plantado, en todos los árboles de la subpoblación se midió la facilidad de 

penetración en la madera utilizando un Pilodyn 6J. Luego de extraer la corteza (aprox. 12.5 cm2) 

en dos puntos opuestos del árbol (orientación Este-Oeste), aproximadamente a 1.3 m de altura, se 

realizó una medición por lado (Greaves et al., 1996; Raymond y MacDonald, 1998), 

registrándose el valor promedio de ambas mediciones, expresada en milímetros de penetración 

(PILO). 

A los 9.5 años, con el apoyo de un barreno de Pressler, se extrajeron muestras de 5mm de 

diámetro de todos los árboles, en una ubicación cercana a la medición realizada con el Pilodyn. 

Se tomaron dos muestras desde la corteza hasta la médula de cada árbol. A cada muestra se le 

descontó la corteza y la médula, y se dividió en 3 segmentos de igual longitud (interior, centro y 

exterior) y se calculó la densidad aparente (densidad básica) para cada una de ellas por medio de 

la metodología propuesta por Smith (1954) (Anexo 9). Con los valores promedio obtenidos por 

segmento, se calculó la densidad promedio para el área de la sección del tronco a 1.30 m de 

altura, considerando esta sección como circular y otorgando el peso relativo correspondiente a 

cada sección de muestra, de acuerdo a la proporción de la superficie transversal representada por 

cada una de ellas (Anexo 10).  

4.4.2. Estimación de parámetros genéticos 

Se realizó la estimación de los parámetros genéticos de la población de estudio, en las 

características de penetración de Pilodyn (PILO) y densidad básica de la sección transversal 

(DMSEC) y del segmento exterior del tronco (DMEXT). Para la estimación de las varianzas de cada 

factor se utilizó el método REML del procedimiento MIXED del programa SAS (SAS, 2002), 

con el siguiente modelo lineal mixto para el análisis combinado (los tres sitios en conjunto): 

 

donde Yijkl es el comportamiento de  la  variable respuesta  en  el  árbol  del  i-ésimo  bloque  del 

l-ésimo sitio, perteneciente al la k-ésima familia del j-ésimo origen; µ es la media general; Sl es el 

efecto del l-ésimo sitio de ensayo; Bi(l) es el efecto del i-ésimo bloque dentro del l-ésimo sitio; Oj 

es el efecto del j-ésimo origen; Fk(j) es el efecto de la k-ésima familia dentro del j-ésimo origen; 

"ijkl es el error aleatorio correspondiente a la observación Yijkl; y las combinaciones de letras 
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representan las interacciones entre los factores correspondientes. En el caso del análisis por 

separado para cada sitio se utilizó el mismo modelo sin incluir el efecto del sitio y sus 

interacciones con los otros factores. Los términos correspondientes a  bloques y a sitios se 

consideraron como efectos fijos, y todos los demás como efectos aleatorios. Con el fin de realizar 

una estimación más precisa de los componentes de varianzas y de las demás estimaciones 

genéticas (heredabilidad y correlaciones), y dado el desbalance en el número de árboles por 

bloque y de familias por orígenes, la estructura inicial de los datos fue alterada a priori para su 

análisis: algunos bloques dentro de cada sitio fueron agrupados, respetando su ubicación espacial, 

quedando entre 16 y 18 bloques por sitio, y algunos orígenes se agruparon según su ubicación 

geográfica, quedando un total de 7 orígenes, con 3 a 7 familias por origen. 

Con los componentes de varianzas estimados se calculó la heredabilidad a nivel individual 

y las correlaciones fenotípicas y genéticas entre las tres características involucradas. La 

heredabilidad en sentido estricto a nivel individual dentro de orígenes se calculó con la fórmula 

descrita por Marcó y White (2002). La varianza aditiva se calculó como 3 veces la varianza de 

familias, considerando un posible efecto de parentesco y de presencia de hermanos completos 

dentro de las familias de polinización abierta (Squillace, 1974). Las correlaciones fenotípicas se 

calcularon como coeficientes de correlación de Pearson, utilizando el procedimiento CORR de 

SAS (SAS, 2002). Las correlaciones genéticas se calcularon utilizando la ecuación típica, descrita 

por Falconer y Mackay (1996). La covarianza genética entre ambas variables se calculó con el 

procedimiento descrito por White y Hodge (1989). Mayor detalle de las fórmulas utilizadas en las 

estimaciones se encuentra en el Capítulo 2. 

4.4.3. Selección indirecta utilizando el Pilodyn 

La respuesta correlacionada en DMSEC y DMEXT, utilizando solamente la información de 

la penetración del pilodyn (PILO), se calculó por medio de la fórmula (Falconer y Mackay, 

1996): 

 

donde GCy es la respuesta o ganancia correlacionada para la densidad de la madera (DMSEC o 

DMEXT); ix es la intensidad de selección aplicada en PILO; hx y hy son la raíz cuadrada de la 

heredabilidad en sentido estricto de PILO y DM respectivamente, rg(x,y) es la correlación genética 

entre las características involucradas, #Py es el desvío estándar fenotípico para DM y el 
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coeficiente de " corresponde a la selección masal sin control del progenitor paterno (Namkoong, 

1979). 

La eficiencia de una respuesta correlacionada con respecto a la selección directa, 

considerando que la intensidad de selección aplicada es la misma en ambas alternativas, se 

calculó de la siguiente manera (Falconer y Mackay, 1996): 

 

Teniendo como meta el seleccionar 300 individuos de la población total remanente en los 

ensayos a los 8.5 años (4880 árboles), con igual presión de selección dentro de cada origen, la 

intensidad de selección utilizada es igual a 1.967. 

4.5. RESULTADOS Y DISCUSIÓN 

4.5.1. Heredabilidad individual y correlaciones genéticas y fenotípicas  

Los valores promedios para PILO, DMEXT y DMSEC en la subpoblación muestreada fueron 

similares entre los sitios (Cuadro 4.1), aunque con una densidad ligeramente más baja en el Sitio 

2, que coincide con ser el sitio de menor crecimiento. El valor promedio de DMSEC se encuentra 

dentro del rango reportado para esta característica en otros trabajos con E. grandis (Wilkins y 

Kitahara, 1991; Lopes, 2003; Haselein, et al., 2004; Alzate et al., 2005; Oliveira et al., 2005).  En 

todos los casos la densidad media de toda la sección transversal es menor que la del tercio 

exterior, lo que muestra que la densidad básica de la madera de E. grandis en árboles de 8.5 años 

de edad aumenta en sentido radial desde la médula hacia la corteza. (Tomazello Filho, 1985; 

Alzate, 2004; Oliveira, et al., 2005). El coeficiente de variación fenotípica fue mayor en PILO 

(CVPILO=15%) que en la densidad de la madera (CVDMEXT=10%, CVDMSEC=8%) lo cual muestra 

que en la lectura del Pilodyn hay otros factores involucrados que influyen sobre la penetración, 

como el contenido de humedad, la compresión de las fibras, etc. (Hoffmeyer, 1978); diferencias 

similares en el coeficiente de variación entre las dos características encontraron Greaves et al. 

(1996) y Kube y Raymond (2002) en E. nitens y Wei y Borralho (1997) en E. globulus. Por otro 

lado, los valores promedio (y desviación estándar) de PILO en la subpoblación muestreada son 

prácticamente iguales a los obtenidos en la población completa (Cuadro 2.1, Capítulo 2), lo que 
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señala que la subpoblación seleccionada muestreó correctamente la variabilidad existente en 

PILO y presumiblemente también en la densidad de la madera. 

Cuadro 4.1. Valores promedio (± error estándar) para las características de penetración de 
Pilodyn (PILO), densidad básica de la madera en el tercio exterior (DMEXT) y 
en la sección transversal del tronco (DMSEC), en la subpoblación de muestreo. 

Característica 1. Virasoro 2. Cerro Azul 3. C. Moreno Conjunto 
PILO (mm) 12.26 ±   2.18 13.77 ±   2.18 13.02 ±   2.18 13.02 ±   2.26 
DMEXT (kg m-3) 490.39 ± 

47.92  
450.42 ± 

47.96 
481.91 ± 

48.05 
474.20 ± 

50.91 
DMSEC (kg m-3) 464.68 ± 

40.12 
434.52 ± 

39.07 
461.89 ± 

41.42 
453.67 ± 

42.41 

 

En el Cuadro 4.2 se observa la heredabilidad individual dentro de orígenes, estimada para 

cada una de las características en la subploblación, tanto en cada sitio de evaluación como en el 

análisis conjunto. La heredabilidad puede considerarse de moderada a alta en todas ellas. Los 

valores estimados varían entre los sitios, con una diferencia grande en PILO y mínima en DMEXT; 

en todos los casos se encontró un error estándar elevado, seguramente debido al reducido número 

de individuos muestreados, que fue menor del 20% de la población total. En la estimación 

conjunta, la heredabilidad estimada es más cercana entre las tres características (entre 0.22 y 

0.33) con errores estándar ligeramente menores. López et al. (2005) reportan una heredabilidad 

de 0.49 para PILO en E. grandis. Greaves et al. (1996) estimaron una heredabilidad de 0.60 y 

0.73 para PILO y DMSEC en E. nitens, mientras que Kube y Raymond (2002) reportan valores de 

0.47 y 0.55 para esas mismas variables en la misma especie. Wei y Borralho (1997) reportan una 

heredabilidad de 0.68 y de 0.71 para las mismas características en E. globulus, pero utilizando un 

solo sitio de evaluación. Dado que la heredabilidad de PILO estimada en la subpoblación es 

similar a la estimada en la población completa (Cuadro 2.5, Capítulo 2), podemos suponer que la 

heredabilidad estimada para DMEXT y DMSEC en la subpoblación también equivale a la 

heredabilidad de la población total. 

Cuadro 4.2. Heredabilidad individual a nivel de sitio (h2
b) y en el análisis conjunto (h2) para 

las características de penetración de Pilodyn (PILO), densidad básica de la 
madera en el tercio exterior (DMEXT) y en la sección transversal del tronco 
(DMSEC), en la subpoblación de muestreo . 

Característica 1. Virasoro 2. Cerro Azul 3. C. Moreno Conjunto 
PILO 0.365 (0.194)† 0.148  (0.135) 0.560  (0.245) 0.329  (0.131) 
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DMEXT 0.324 (0.182) 0.303  (0.175) 0.239  (0.159) 0.217  (0.103) 
DMSEC 0.366 (0.193) 0.211  (0.151) 0.287  (0.172) 0.220  (0.104) 

† Entre paréntesis el error estándar de estimación. 

En el análisis conjunto la heredabilidad de PILO fue mayor que la de DMEXT y DMSEC, 

relación que no se mostró en todos los sitios individualmente. Diferentes trabajos (King et al., 

1988; Yanchuk y Kiss, 1993; Greaves et al., 1996; Wei y Borralho, 1997; Kube y Raymond, 

2002) reportan siempre una heredabilidad mayor para DM que para PILO, contrario a lo obtenido 

en el trabajo aquí realizado. Es posible que esto se deba a la forma en que se seleccionó la 

muestra de la población (tomando como criterio la penetración del Pilodyn), lo que pudo haber 

maximizado la varianza en esta característica, pero también es posible que se deba a que el 

Pilodyn muestrea una porción mínima de la madera del árbol (penetración menor a 2 cm), lo que 

en general no involucra más de un año de crecimiento, y por lo tanto la variación ambiental 

(referida a la variación fenotípica) en esta característica es menor que en la densidad de la 

madera, la cual involucra varios años de crecimiento (Anexo 13). 

Las correlaciones fenotípicas entre las características fueron altas en todos los casos 

(Cuadro 4.3). Como se esperaba, la correlación entre DMEXT y DMSEC fue muy alta (rp > 0.95), 

pero las correlaciones de PILO con DM también fueron altas y de signo negativo (rp < -0.65); es 

decir que cuanto mayor es la densidad de la madera, menor es la penetración de la aguja del 

Pilodyn. La correlación entre PILO y DMEXT fue levemente mayor (en términos absolutos) que 

entre PILO y DMSEC, lo cual es lógico ya que el Pilodyn sólo penetra la capa exterior de la 

madera de los árboles (< 2 cm); sin embargo Greaves et al. (1997) encontraron una correlación 

algo mayor entre el Pilodyn y la densidad de toda el área (rp = -0.61) que entre el Pilodyn y la 

densidad del último anillo de crecimiento (rp = -0.55). 

Cuadro 4.3. Correlaciones fenotípicas (rp) entre las características de penetración de 
Pilodyn y densidad de la madera (DMEXT, DMSEC) para cada sitio y el análisis 
conjunto†. 

Características 1. Virasoro 2. Cerro Azul 3. C. Moreno Conjunto 
PILO / DMEXT -0.761 -0.754 -0.838 -0.798 
PILO / DMSEC -0.729 -0.747 -0.810 -0.774 

DMEXT / DMSEC 0.968 0.958 0.961 0.965 
† Todas las correlaciones son estadísticamente significativas (p <0.0001). 

 

Con respecto a las correlaciones genéticas (Cuadro 4.4), éstas fueron en todos los casos 

mayores a las correlaciones fenotípicas, en términos absolutos (|rg| > 0.83). Al igual que en las 
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correlaciones fenotípicas, la correlación entre DMEXT y DMSEC es muy alta, cercana a la unidad, y 

la correlación genética entre PILO y DMEXT fue mayor que entre PILO y DMSEC. En las 

estimaciones a nivel de sitio, se observan algunas sobreestimaciones entre PILO y DMEXT, 

seguramente debido al número de individuos muestreados, pero los errores estándar para las 

correlaciones son bajos, por lo que se pueden considerar que las estimaciones son robustas. 

Cuadro 4.4.Correlaciones genéticas (rg) entre las características de penetración de Pilodyn y 
densidad de la madera (DMEXT, DMSEC) para cada sitio y el análisis conjunto†. 

Características 1. Virasoro 2. Cerro Azul 3. C. Moreno Conjunto 

PILO / DMEXT 

-1.011 (-
0.008)¶ 

-1.097 (-
0.105) 

-0.916  
(0.061) 

-0.959  
(0.025) 

PILO / DMSEC 

-0.897 ( 
0.073) 

-0.957 ( 
0.048) 

-0.838  
(0.108) 

-0.864  
(0.077) 

DMEXT / DMSEC 0.977 ( 0.017) 0.967 ( 0.030) 0.990  (0.009) 0.969  (0.021) 
† Entre paréntesis el error estándar de estimación. 
¶ Valores de correlación inferiores a -1.00 o errores estándar negativos, son fallas en el método de estimación. 

 

Las altas correlaciones entre PILO y DM sugieren que el Pilodyn es un indicador efectivo 

de la densidad de la madera. Las correlaciones aquí encontradas son semejantes a las de muchas 

otras publicaciones para esas mismas características (Hoffmeyer, 1978; Cown, 1978; Moura et 

al., 1987; Greaves et al., 1996, 1997; Wei y Borralho, 1997; Tibbits y Hodge, 1998; Cown et al., 

1999; Achugar et al., 2004), pero su valor depende de la especie, la edad, y hasta el genotipo 

evaluado (Raymond y MacDonald, 1998; Thiersch et al., 2006) 

4.5.2. Eficiencia de la selección indirecta 

La selección indirecta por medio del Pilodyn permite una ganancia de 8.61 kg m-3 en 

DMSEC con respecto a la media de la población, es decir casi un 6% más de lo que se lograría por 

selección directa (Cuadro 4.5). También permite una mejora de DMEXT de 11.41 kg m-3, o sea 

una eficiencia del 118%. Como señalan Falconer y Mackay (1996), sólo puede esperarse que la 

selección indirecta sea más eficiente que la selección directa cuando la característica secundaria 

tiene una heredabilidad más alta que la característica objetivo y que la correlación entre ambos 

caracteres sea alta, situación que se cumple en este caso. 

Cuadro 4.5. Ganancia esperada (GC) en densidad básica de la madera del tercio exterior 
del fuste (DMEXT) y en la sección transversal del tronco (DMSEC), seleccionando 
por la penetración del Pilodyn (PILO). 
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Característica a mejorar GC (GC%) Eficiencia (%)† 
DMEXT (kg m-3) 11.4057 (2.40) 118.12 
DMSEC (kg m-3) 8.6050 (1.90) 105.89 

† Eficiencia de la selección indirecta con respecto la ganancia esperada por selección directa. 

En otros trabajos también se ha reportado una eficiencia elevada de la selección indirecta 

de la densidad de la madera basada en el Pilodyn, pero no superior a la selección directa. Greaves 

et al. (1996) estimaron una eficiencia del 76%, mientras que Tibbits y Hodge (1998) la estimaron 

del 83%, al igual que Kube y Raymond (2002). Por otro lado, Knowles et al. (2004) concluyen 

que el Pilodyn no es un buen instrumento de selección para mejorar el módulo de elasticidad de 

la madera, pero suponen que probablemente se deba al pequeño tamaño de muestra utilizado en 

el estudio. 

La medición de la densidad de la madera es relativamente costosa, y si se desea evaluar un 

número elevado de individuos con el fin de aplicar un nivel adecuado de presión de selección, los 

costos del programa de mejoramiento pueden aumentar en gran medida; en esas circunstancias, la 

alternativa de seleccionar utilizando el Pilodyn puede ser muy provechosa y económica. Podemos 

considerar que el costo de medición por planta utilizando el Pilodyn es de US$ 0.25, mientras que 

el de extracción de muestra y medición de la densidad de la madera en laboratorio es de US$ 5.00 

(López, J.A.1, 2007, com. per.). Con estos valores, la selección indirecta cuesta sólo un 5% del 

costo total de la selección directa, con la misma ganancia esperada. Las mismas conclusiones 

obtienen Greaves et al., (1996), pero ellos estiman que el costo del Pilodyn es el 7.5% de la 

selección directa. 

Como mencionan Cown et al. (1999), el Pilodyn es de fácil uso, rápido, no destructivo, y 

de resultados instantáneos, pero puede presentar falta de exactitud y sesgo de operación, por lo 

que debe realizarse una medición con conciencia, para obtener resultados óptimos. Además, la 

insensibilidad relativa de la escala del instrumento (i.e. un milímetro de medición pueden 

representar 15 kg m-3 de densidad), puede ser un factor importante de error en el momento de 

selección (Cown, 1978). 

Este estudio se realizó evaluando la densidad de la madera en una muestra tomada a 1.3 m 

de altura; Greaves et al. (1996) y Thiersch et al. (2006) sugieren que esta densidad (o la medición 

con Pilodyn) predice confiablemente la densidad de todo el fuste. Sin embargo, Raymond y 

                                                

1 Ing. Agr. (Ms. Sc.) Juan A. López (h). INTA EEA Bella Vista. Área Forestal. 
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MacDonald (1998) encuentran también una buena relación entre la densidad evaluada a 1.3 m y 

la densidad total del tronco, pero un menor ajuste entre la medición con Pilodyn a esta altura y la 

densidad del tronco, poniendo en duda la capacidad del instrumento para predecir los valores 

individuales de los árboles. 

Como se ha demostrado en este trabajo, la correlación entre el Pilodyn y la densidad 

básica en la misma zona de muestreo es muy alta, por lo que la selección indirecta es válida para 

mejorar la densidad a la altura muestreada, pero ante la duda de la representación real de este 

valor con respecto a la densidad de todo el fuste, es posible plantear una selección bietápica 

donde la primera etapa aplica una menor intensidad de selección por medio de la utilización del 

Pilodyn, y en una segunda etapa basada en la extracción de muestras !medición con Pilodyn! a 

diferentes alturas del árbol, se aplica la intensidad de selección final, lo que permitiría una mayor 

precisión en la estimación de la densidad total y por lo tanto una mayor eficiencia en la selección 

(Adams y Joyce, 1990; Franco et al., 1998; Raymond y MacDonald, 1998; Kube y Raymond, 

2002). 

4.6. CONCLUSIONES 

La densidad básica de la madera de E. grandis presenta suficiente variabilidad genética 

como para esperar una respuesta a la selección, pero el costo de medición y evaluación de ésta es 

muy elevado para llevar a cabo en programas de mejora con poblaciones de selección muy 

grandes. La correlación existente entre el Pilodyn y la densidad básica, tanto de la porción 

exterior del tronco como de la sección transversal en su totalidad, es muy alta, por lo que la 

selección indirecta es una alternativa del todo eficiente, obteniendo la misma ganancia de 

selección y con un costo relativo mínimo.  
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CAPÍTULO 5 

DISCUSIÓN GENERAL 

El establecimiento de ensayos para comprender el comportamiento de los parámetros 

genéticos es parte fundamental en los programas de mejoramiento; y la selección correcta de los 

sitios de evaluación es la herramienta que nos permite extrapolar confiablemente los resultados 

obtenidos. En este trabajo, en los tres sitios de evaluación la productividad se encuentra dentro 

del intervalo esperado para Eucalyptus grandis en la región (Sánchez-Acosta y Vera, 2005), con 

variaciones entre sitios según las características edáficas y topográficas de cada uno. Sin 

embargo, estas diferencias en productividad no se reflejaron en la proporción de corteza y la 

penetración del Pilodyn, por lo que pueden ser otros los factores ambientales que influyen sobre 

estas características.  

Los resultados del ANOVA, tanto en los análisis por sitio como en el análisis conjunto, 

mostraron significancia estadística (p <0.05) para todas las características a nivel de orígenes y de 

familias dentro de éstos, corroborando de esta manera la existencia de variabilidad y por lo tanto 

la posibilidad de mejoramiento genético en esta población. La procedencia local fue superior a 

los orígenes del NE de Australia en todas las características evaluadas, a excepción de la 

penetración del Pilodyn. Sin embargo ciertos trabajos han identificado otros orígenes australianos 

con mayor potencial productivo para la región (Marcó, 1991; Marcó y White, 2002). 

Presumiblemente, el mejor comportamiento en crecimiento encontrado en esta procedencia, se 

deba a que los orígenes del NE de Australia corresponden a sitios de menor latitud a la de los 

sitios de ensayo, y con condiciones climáticas diferentes (desigual distribución de las lluvias). 

Las correlaciones fenotípicas entre DAP, HT y VOL fueron altas, pero VOL tuvo una 

mayor correlación con DAP que con HT, relación esperada dado que la altura influye de manera 

directa (lineal) sobre el volumen, pero el DAP lo hace en forma cuadrática. Aunque débil, la 

correlación entre FORM y las características de crecimiento (-0.37! rp !-0.08) indican una 

tendencia de mayor rectitud de fuste en los árboles más grandes. Este resultado es favorable, pero 

también podría ocultar una subjetividad potencial en la metodología de medición, donde los 

árboles muy grandes pueden no ser observados en toda su longitud y por lo tanto pequeñas 

anomalías quedarían ocultas. Los árboles de mayor crecimiento tienden a mostrar menor 

penetración del Pilodyn (-0.35! rp !-0.27), y a su vez, los árboles más torcidos tienden a 
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presentar mayor penetración (rp !0.11). Todas estas relaciones señalan que es posible encontrar 

dentro de la población árboles que conjuguen las tres características deseables: velocidad de 

crecimiento, rectitud de fuste y mayor densidad de madera. 

La estructura genética no resultó igual entre las características; FORM, COR y PILO 

presentaron un mayor efecto del origen, con componentes de varianza semejantes en proporción a 

nivel de origen y de familias. Por el contrario en DAP, HT y VOL, el componente de origen fue 

despreciable, encontrándose prácticamente toda la variación a nivel de familias dentro de origen. 

Esta diferencia en la estructura genética se ve reflejada en los resultados obtenidos, 

diferenciándose, por lo tanto, ambos grupos de características en sus parámetros genéticos 

(heredabilidad, correlaciones entre sitio y correlaciones genéticas entre caracteres). Estructuras 

genéticas similares fueron informadas por  MacDonald et al. (1997), Wei y Borralho (1997, 

1998) y López et al. (2005). Sin embargo, según Zobel y van Buijtenen (1989), en general las 

propiedades de la madera en los eucaliptos no presentan una variación importante en relación al 

origen de la semilla, siendo mayor la variación entre árboles dentro de un rodal. 

A pesar de estas diferencias de estructura genética !donde la correlación entre sitios a 

nivel de origen para las características de crecimiento son muy bajas!, para un programa práctico 

de mejoramiento, es posible considerar la población repartida entre los tres sitios como una sola, 

y practicar selección en toda ella. En función de su heredabilidad y su variabilidad fenotípica, 

cualquiera de las características evaluadas presenta una respuesta a la selección aceptable, siendo 

justamente las que poseen las mayores respuestas relativas las que se pueden considerar como  

más importantes a mejorar (FORM_05, VOL_05 y PILO). En estas características es posible ver 

como para esperar cierta respuesta a la selección es tan importante el valor de la heredabilidad 

como la variabilidad existente. De las tres, PILO es la que posee mayor heredabilidad pero un 

bajo coeficiente de variación, por lo que la ganancia relativa esperada es menor que en las otras 

dos.  

Bajo la propuesta de mejoramiento planteada en el trabajo, las respuestas estimadas 

consideran selecciones individuales dentro de todos los orígenes; sin embargo, dado que 

FORM_05, COR y PILO presentaron una proporción importante de la varianza a nivel de origen, 

es de esperarse una mayor respuesta en estas características al realizar selección entre y dentro de 

orígenes simultáneamente. 
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La posibilidad de realizar selección dentro de todos los orígenes, como estrategia a seguir 

dentro de algunos programas de mejoramiento, tiene la ventaja de que permite mantener una base 

genética más amplia en la población de mejora de la siguiente generación; aunque sacrifica cierta 

ganancia en el corto plazo, asegura una mayor variabilidad en las generaciones futuras, con 

menores problemas de endogamia y con mayores posibilidades de manejo ante cambios que 

pudieran surgir en las metas de estos programas. Como primera impresión, la población de 

trabajo pareciera no ser una fuente apropiada para la región (i.e. no es superior a la procedencia 

local utilizada como testigo) para desarrollar un programa de mejoramiento genético; sin 

embargo, bajo el mismo fundamento anterior, es posible identificar árboles superiores, y junto a 

los de otras poblaciones de mejora, aumentar la diversidad genética sin disminuir la 

productividad de las plantaciones de la región (SAGPyA-INTA, 2005). 

En el trabajo se expuso la alta correlación que hay entre la penetración del Pilodyn y la 

densidad de la madera, demostrando que esta característica es un indicador efectivo de la 

densidad y que la selección indirecta en función de la penetración obtenida es igual o más 

eficiente que la selección directa, con un costo marcadamente menor. Es de suponer que las 

relaciones existentes entre las características de crecimiento y el Pilodyn serán similares a las que 

habría entre ellas y la densidad de la madera, como han mostrado algunos otros trabajos (Greaves 

et al., 1997; Tibbits y Hodge, 1998; Kube y Raymond, 2002). Estudios posteriores deberán 

confirmar esta suposición. 

En función de las correlaciones genéticas existentes entre las características (las cuales 

son en general bajas), la selección directa de cualquiera de las cuatro principales (VOL_05, 

FORM_05, COR y PILO) muestran que el impacto sobre las otras no es significativo, 

permitiendo realizar selección en una de ellas sin perjudicar la media de la población futura en las 

demás, pero de igual modo elimina la posibilidad de utilizar selección indirecta entre ellas. La 

única excepción es la correlación desfavorable encontrada entre COR y PILO; sin embargo, el 

valor económico de una mejora en la densidad de la madera lo podemos suponer mayor que el 

posible de obtener a partir del espesor de corteza, por lo que, salvo alguna circunstancia 

específica, se priorizará PILO como característica de selección. 

Medir el diámetro y la altura de todos los individuos para seleccionar en función del 

volumen, es una tarea con un costo moderado, el cual puede disminuirse sensiblemente si la 
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selección se realiza solamente en base al diámetro, proporcionando una respuesta prácticamente 

igual (eficiencia del 97.6%) y con un menor error de medición. 

La selección con base en una o pocas características conduce a un producto final superior 

con respecto a los caracteres seleccionados, pero con un desenvolvimiento no tan favorable en 

relación a varios otros no considerados. Para obtener materiales genéticos realmente superiores es 

necesario que la población seleccionada reúna simultáneamente una serie de atributos favorables 

que le confieran un rendimiento comparativamente más elevado y satisfaga las exigencias del 

consumidor. Las respuestas correlacionadas aquí obtenidas permiten inferir que si se quiere 

mejorar simultáneamente características de productividad con las de rectitud de fuste y/o de 

penetración de Pilodyn, sería necesario la utilización de un índice combinado de estas variables. 

El índice permitiría obtener, en conjunto, mejores respuestas en todas ellas, como lo han 

planteado varios autores (Borralho et al., 1992;  Wei y Borralho, 2000; Lee, 2001; Marcó y 

White, 2002;  Paula et al., 2002). 

Como también lo han señalado otros trabajos (Marques et al., 1996; López, 2006) y tal 

cual era de esperar por las altas correlaciones genéticas existentes en las cuatro características 

medidas a diferente edad (DAP, HT, VOL y FORM), la selección a los 4.5 años de edad es una 

opción válida para E. grandis en las condiciones ambientales ensayadas, permitiendo acelerar los 

ciclos del programa de mejoramiento, o plantear esquemas de selección bietápica manejando 

ciertas características en edades juveniles y otras en edades posteriores. 

El programa de mejoramiento genético que desarrolla el INTA en E. grandis, posee bases 

fuertes, con varias y amplias poblaciones de selección y con una dirección definida a mediano 

plazo (SAGPyA-INTA, 2005). Los resultados aquí obtenidos por un lado corroboran el acierto de 

decisiones tomadas en etapas anteriores, y por otro lado permiten trazar las líneas a seguir en los 

pasos futuros. 
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CAPÍTULO 6 

CONCLUSIONES GENERALES 

Los resultados del estudio demuestran que Eucalyptus grandis es una especie con enorme 

potencial productivo para las forestaciones comerciales en la región noreste de Argentina, donde 

la procedencia local crece mejor que los orígenes australianos del noreste de Queensland 

incluidos en el ensayo, pero con madera de menor densidad. Aunque existe una amplia 

variabilidad en todas las características evaluadas, la estructura genética y el grado de control 

genético difiere entre ellas. Las correlaciones genéticas entre sitios son suficientemente altas en 

todas las características como para considerar que la interacción genotipo-ambiente no afectaría 

al programa de selección. Por lo tanto, es factible trabajar con una sola población de mejora para 

toda la región de estudio. 

El moderado control genético que poseen las características y la variabilidad existente en 

ellas permiten confirmar que la respuesta a la selección es aceptable, obteniendo importantes 

ganancias en rectitud de fuste, volumen y densidad de la madera. A su vez, el impacto de la 

selección en cualquiera de las características sobre las demás es prácticamente nulo.  

En las características de rectitud de fuste, proporción de corteza y penetración del Pilodyn, 

es posible realizar selección combinada, a nivel de orígenes y dentro de ellos, esperando una 

ganancia substancial, mientras que en las características de crecimiento se debe enfatizar la 

selección dentro de orígenes. Por otro lado, la selección indirecta utilizando el diámetro o la 

altura con el fin de mejorar el volumen es eficiente, siendo más ventajosa la selección con base al 

diámetro a 1.3 m.  

La densidad básica de la madera de E. grandis presenta suficiente variabilidad genética 

como para esperar una respuesta a la selección, pero el costo de medición y evaluación de ésta es 

muy elevado. Además, existe una alta correlación genética entre la penetración del Pilodyn y la 

densidad de la madera, por lo que la selección indirecta es una alternativa del todo eficiente, con 

igual respuesta ante la selección y con un costo relativo mínimo. 

Debido a la relativa independencia de las características, para mejorar en conjunto la 

productividad, la rectitud del fuste y/o la calidad de la madera, es necesario utilizar otros 

esquemas de selección como la mejora en varias etapas (selección en tandem), o la utilización de 

un índice que combine a las características de interés. 
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Las correlaciones en el tiempo para diámetro, altura, volumen y rectitud de fuste son muy 

altas (>0.90), por lo que la selección temprana es viable y recomendable en E. grandis en las 

condiciones evaluadas, ya que proporciona mayor eficiencia por unidad de tiempo que la 

selección a los 8.5 años de edad, sin producir impactos negativos sobre las otras características 

consideradas en el estudio. 

El programa de mejoramiento genético en el que se encuentra enmarcado este estudio, posee 

las herramientas suficientes para lograr importantes avances en beneficio de las forestaciones 

argentinas. 
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Anexo 1. Resumen descriptivo de los tres sitios de ensayo. 

 

 

 

Sitio 1. 
Municipio 
Virasoro, 

Prov. Corrientes 

Sitio 2. 
Municipio 

Cerro Azul, 
Prov. Misiones 

Sitio 3. 
Col. Cerro Moreno, 

Municipio 
Aristóbulo del Valle, 

Prov. Misiones 

 Lat. 28º 13´ S 27º 39´ S 27º 00´ S 

Ubicación Long. 56º 05´ O 55º 26´ O 54º 51´ O 

 Alt. 114 m.s.n.m 274 m.s.n.m 495 m.s.n.m 

Relieve Llanura Cañada Cerro 

Temp. Media 
Anual (ºC) 22.2 20.9 20.8 

(Min - Max) (15.6 - 26.3) (16.0 - 26.2) (16.0 - 26.6) 

Precipitación 
Anual 

1900 mm 2000 mm 2200 mm 

Fecha de 
plantación 

10 / 11 / 1996 10 / 12 / 1996 22 / 12 / 1996 

Espaciamiento 3m x 3m 3m x 3m 3m x 3m 

1era. Medición 18/05/2001 30/06/2001 19/08/2001 

(Fecha y Edad) 4a 6m 4a 6m 4a 8m 

2da. medición 26/04/05 25/05/2005 07/06/2005 

(Fecha y Edad) 8a 5m 8a 5m 8a 5m 

Nro. árboles 
iniciales 

2560 2240 3200 

Árboles evaluados 
1era. medición 77.2% 82.1% 75.6% 

2da. medición 63.3% 65.9% 56.0% 
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Anexo 3. Orígenes (y procedencia local) de Eucalyptus grandis utilizadas en la evaluación 

 

 

Origen / Procedencia 
Nro. de 

familias 
Latitud Longitud 

Altitud 

(m.s.n.m.) 

1. Región de Mt Fraser/Mt Lewis 

    (7 Km W de Julatten, QLD)
†
 

10 16° 35’ S 145° 16’ E 1000 

2. Región de Mt Lewis 

    (WNW de Julatten, QLD) 
7 16° 35’ S 145° 17’ E 900 – 1000 

3. Davis Creek Road 

    (E de Mareeba, QLD) 
9 17° 03’ S 145° 37’ E 700 – 800 

4. Tinaroo Creek Road 

    (NNE de Atherton, QLD) 
12 17° 06’ S 

145° 36’ – 

145º 37’ E 
1150 – 1200 

5. Baldy S.F. 

    (SSW de Atherton, QLD) 
12 

17° 19’ – 

17º 21’ S 
145°  25’ E 900 – 1100 

6. SSW of Atherton 

    (hacia Herberton (QLD) 
19 

17° 19’ – 

17º 21’ S 
145º 25’ E 900 – 1100 

7. Wild River 

    (SSW de Atherton, QLD) 
9 17° 22’ S 145° 24’ E 920 

8. E de Wondecla (QLD) 11 
17° 23’ – 

17° 24’ S 

145º 27’– 

145º 30’ E 
800 – 1000 

9. S de Ravenshoe (QLD) 16 
17° 42’ – 

170° 51’ S 

145° 29’ – 

145º 36’ E 
750 – 950 

10. 10 Km S de Ravenshoe (QLD) 8 17° 42’ S 145° 29’ E 900 – 950 

11. Mt Spec S.F. 

      (cerca de Paluma, QLD) 
35 

18° 52’ – 

19° 01’ S 
146º 08’ E 900 – 950 

12. Huerto Clonal Local 

      (Entre Ríos, ARG) 
8 31° 22’ S 58° 06’ O 30 

†
 QLD: Queensland; ARG: Argentina 
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Anexo 4. Número de familias involucradas por origen en la población de Eucalyptus grandis 

instalada en tres sitios del NE de Argentina  

 

 

Origen / 

Procedencia 

Sitio 1. 

Virasoro 

Sitio 2. 

Cerro Azul 

Sitio 3. 

Cerro Moreno 

1 9 9 10 

2 7 7 7 

3 9 6 9 

4 6 5 12 

5 11 12 12 

6 18 14 19 

7 6 6 9 

8 10 10 11 

9 16 15 16 

10 8 8 8 

11 18 12 35 

12 8 8 8 

Total 126 112 156 
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Anexo 5. Promedios a nivel de origen para todas características evaluadas, por sitio de 

ensayo y en el conjunto. Para el análisis conjunto a excepción de FORM y PILO, 

todas las otras variables se encuentran estandarizadas (sin unidad). 

DAP_01 (cm) 1. Virasoro 2. C. Azul 3. C. Moreno Conjunto 

1 17.43 16.24 20.16 5.58 

2 17.72 14.62 19.44 5.40 

3 17.43 15.15 19.54 5.43 

4 17.32 15.40 19.25 5.41 

5 16.57 15.20 19.65 5.33 

6 17.64 15.61 19.53 5.48 

7 15.64 15.72 19.78 5.33 

8 18.03 15.42 20.47 5.61 

9 17.93 16.30 20.34 5.65 

10 17.36 16.02 19.25 5.45 

11 16.75 14.71 19.80 5.36 

12 18.87 15.25 21.42 5.78 

 

HT_01 (m) 1. Virasoro 2. C. Azul 3. C. Moreno Conjunto 

1 19.05 19.55 22.49 10.66 

2 19.31 18.56 22.52 10.60 

3 18.90 18.63 22.21 10.47 

4 18.59 18.67 22.21 10.42 

5 18.33 18.85 22.00 10.33 

6 18.56 19.24 21.99 10.45 

7 18.02 19.12 22.37 10.38 

8 18.99 18.96 22.49 10.57 

9 19.01 19.74 22.49 10.67 

10 18.62 19.51 22.36 10.55 

11 18.39 18.33 22.37 10.36 

12 19.67 18.82 23.03 10.77 

 

VOL_01 (m
3
) 1. Virasoro 2. C. Azul 3. C. Moreno Conjunto 

1 0.21 0.19 0.33 2.49 

2 0.33 0.16 0.31 2.32 

3 0.31 0.17 0.31 2.33 

4 0.31 0.18 0.30 2.34 

5 0.19 0.17 0.31 2.25 

6 0.32 0.18 0.31 2.39 

7 0.17 0.18 0.32 2.25 

8 0.23 0.18 0.34 2.50 

9 0.23 0.20 0.33 2.55 

10 0.21 0.19 0.30 2.36 

11 0.19 0.15 0.32 2.26 

12 0.25 0.17 0.38 2.68 
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FORM_01 1. Virasoro 2. C. Azul 3. C. Moreno Conjunto 

1 2.40 2.32 2.35 2.34 

2 2.52 2.37 2.43 2.44 

3 2.44 2.05 2.31 2.28 

4 2.58 2.28 2.46 2.49 

5 2.81 2.60 2.66 2.70 

6 2.68 2.57 2.59 2.61 

7 2.60 2.54 2.61 2.63 

8 2.52 2.41 2.18 2.37 

9 2.29 2.34 2.27 2.30 

10 2.37 2.13 2.36 2.30 

11 2.27 2.31 2.03 2.20 

12 1.80 1.68 1.84 1.77 

 

DAP_05 (cm) 1. Virasoro 2. C. Azul 3. C. Moreno Conjunto 

1 22.47 21.27 25.15 4.41 

2 22.98 18.95 23.93 4.22 

3 23.00 20.17 24.43 4.34 

4 22.38 19.61 23.64 4.21 

5 21.78 20.00 23.88 4.19 

6 22.94 20.44 23.64 4.29 

7 19.53 20.45 23.97 4.11 

8 23.19 19.84 24.59 4.33 

9 23.23 21.30 24.90 4.43 

10 22.11 21.09 23.29 4.25 

11 21.07 18.63 24.18 4.12 

12 24.48 19.93 26.55 4.55 

 

HT_05 (m) 1. Virasoro 2. C. Azul 3. C. Moreno Conjunto 

1 26.29 26.53 27.59 7.27 

2 26.87 24.78 27.35 7.17 

3 29.67 25.65 27.51 7.24 

4 25.99 24.66 27.16 7.07 

5 25.43 25.49 26.89 7.03 

6 26.03 25.86 27.00 7.14 

7 24.16 25.88 27.52 7.04 

8 26.29 25.36 27.45 7.16 

9 26.84 26.92 27.73 7.35 

10 26.06 26.58 27.22 7.21 

11 25.26 24.38 27.64 7.05 

12 27.41 25.35 28.77 7.41 
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VOL_05 (m
3
) 1. Virasoro 2. C. Azul 3. C. Moreno Conjunto 

1 0.50 0.46 0.64 2.00 

2 0.52 0.37 0.57 1.82 

3 0.53 0.42 0.61 1.97 

4 0.50 0.42 0.57 1.87 

5 0.48 0.41 0.57 1.81 

6 0.53 0.45 0.56 1.92 

7 0.38 0.44 0.59 1.78 

8 0.53 0.40 0.61 1.92 

9 0.54 0.49 0.63 2.05 

10 0.49 0.47 0.55 1.88 

11 0.44 0.35 0.60 1.77 

12 0.60 0.39 0.72 2.14 

 

FORM_05 1. Virasoro 2. C. Azul 3. C. Moreno Conjunto 

1 2.41 2.30 2.32 2.33 

2 2.47 2.44 2.33 2.41 

3 2.75 2.29 2.53 2.53 

4 2.71 2.37 2.64 2.64 

5 3.06 2.62 3.04 2.92 

6 2.85 2.59 2.77 2.75 

7 2.78 2.41 2.76 2.68 

8 2.72 2.42 2.23 2.46 

9 2.65 2.50 2.46 2.54 

10 2.79 2.45 2.66 2.64 

11 2.53 2.39 2.14 2.34 

12 1.83 1.68 1.81 1.77 

 

COR (%) 1. Virasoro 2. C. Azul 3. C. Moreno Conjunto 

1 7.07 7.12 7.97 4.90 

2 6.51 6.44 7.53 4.56 

3 6.76 6.47 7.05 4.46 

4 6.98 6.86 7.49 4.71 

5 7.16 7.29 7.32 4.80 

6 7.75 7.62 7.73 5.09 

7 7.37 7.55 7.55 4.94 

8 7.40 7.49 7.54 4.93 

9 7.20 7.12 7.19 4.73 

10 7.35 7.19 7.02 4.73 

11 6.88 6.77 7.12 4.55 

12 5.85 6.13 6.46 4.08 
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PILO (mm) 1. Virasoro 2. C. Azul 3. C. Moreno Conjunto 

1 11.96 13.64 12.24 12.62 

2 11.99 13.99 12.83 12.93 

3 12.18 13.57 12.25 12.70 

4 11.82 13.32 12.23 12.51 

5 11.95 13.59 12.71 12.76 

6 11.79 13.94 12.96 12.88 

7 12.80 13.38 12.75 12.93 

8 11.74 13.60 12.92 12.81 

9 12.12 13.57 12.73 12.82 

10 11.92 13.44 12.71 12.72 

11 12.97 14.72 13.53 13.78 

12 13.46 15.67 13.99 14.64 
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Anexo 6. Promedios por orígenes para las características evaluadas, expresados como 

porcentaje por encima o debajo de la media general de la población. (Valores 

positivos son deseables para todas las características) 
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Anexo 7. Componentes de varianza estimados para todas las  características evaluadas, a 

nivel de sitios y en conjunto. Varianza total y proporción porcentual de cada 

componente. 

 

Análisis por sitio 

 VO (%) VF (%) Ve (%) VT 

1. Virasoro     

DAP_01 3.83 10.93 85.25 10.3059 

HT_01 5.54 11.56 82.91 2.6354 

VOL_01 3.21 11.33 85.46 0.0079 

FORM_01 6.54 8.45 85.01 0.8212 

DAP_05 2.77 11.90 85.32 28.5421 

HT_05 3.24 11.07 85.70 12.7771 

VOL_05 1.81 11.88 86.31 0.0682 

FORM_05 6.61 9.88 83.51 1.1320 

COR 6.69 8.42 84.88 2.9923 

PILO 6.05 11.56 82.39 3.7112 

2. Cerro Azul     

DAP_01 1.14 2.70 96.16 14.1572 

HT_01 1.88 3.04 95.08 6.9392 

VOL_01 1.18 2.41 96.41 0.0103 

FORM_01 5.55 7.66 86.79 0.9093 

DAP_05 1.10 3.66 95.24 34.0801 

HT_05 1.52 3.27 95.20 24.6629 

VOL_05 1.14 3.14 95.72 0.0831 

FORM_05 4.11 8.02 87.87 1.0231 

COR 7.27 5.96 86.77 2.5619 

PILO 8.87 7.95 83.18 4.3596 

3. Cerro Moreno     

DAP_01 2.84 3.75 93.41 9.1112 

HT_01 1.01 2.91 96.08 3.6086 

VOL_01 2.50 4.51 92.99 0.0120 

FORM_01 6.49 9.16 84.35 0.7413 

DAP_05 1.70 5.25 93.05 23.7428 

HT_05 0.89 4.59 94.52 10.4257 

VOL_05 1.27 6.06 92.67 0.0734 

FORM_05 8.57 6.69 84.74 1.1258 

COR 6.78 9.54 83.68 1.8091 

PILO 5.25 14.34 80.41 3.7387 

VO: Varianza de Orígenes, VF: Varianza de Familias(Orígenes), Ve: Varianza del 

error, VT: Varianza Total 
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Análisis conjunto 

 VO (%) VF (%) VSO (%) VSF (%) Ve (%) VT 

DAP_01 0.72 4.26 1.61 1.75 91.65 1.0039 

HT_01 0.57 3.66 2.07 2.48 91.23 1.0049 

VOL_01 0.50 4.48 1.70 1.83 91.50 1.0035 

FORM_01 6.51 6.16 0.19 2.08 85.07 0.8220 

DAP_05 0.48 4.90 1.15 2.27 91.20 1.0033 

HT_05 0.27 4.56 1.34 2.12 91.71 1.0048 

VOL_05 0.12 5.13 1.22 2.14 91.40 1.0029 

FORM_05 6.57 6.75 0.42 1.49 84.77 1.1016 

COR 5.67 6.61 1.23 1.49 85.00 1.0088 

PILO 5.79 10.94 0.74 0.82 81.72 3.9297 

VO: Varianza de Orígenes, VF: Varianza de Familias(Orígenes), VSO: Varianza  de interacción Sitio-

Origen, VSF: Varianza de interacción Sitio-Familia(Origen), Ve: Varianza del error, VT: Varianza Total 
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Anexo 9: Familias involucradas en la subproblación formada para muestrear la densidad  

de la madera por medio de extracción de muestras con barreno de Pressler. 

 

Número de árboles muestreados 
Grupo

†
 

Origen / 

Procedencia
¶
 

Familia 
1. Virasoro 2. C. Azul 3. C. Moreno 

619 10 10 10 

624 8 10 10 1 

626 10 10 10 
1 

2 645 10 9 9 

3 502 8 9 7 

650 10 10 10 5 
5 

659 10 9 10 

544 7 9 9 

548 10 9 9 

549 10 9 8 
6 6 

551 9 9 10 

556 10 9 7 

557 9 10 10 7 7 

558 10 10 10 

634 10 10 10 

635 10 10 9 

638 9 10 10 
8 8 

640 9 10 10 

512 8 10 10 
9 

515 10 10 10 

526 10 9 9 

529 9 10 9 

530 10 10 10 
10 

533 10 10 10 

10 

11 579 9 10 10 

2 9 9 10 

4 10 9 10 

5 9 9 10 

6 9 9 10 

12 12 

7 10 9 10 

  N 
§
 282 285 286 

†
 Agrupamiento de individuos por desbalance de familias dentro de los orígenes. 

¶
 Código de origen. 

§
 Número total de individuos muestreados por sitio. 
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Anexo 10. Descripción gráfica de la toma de muestra para la medición de la densidad de la 

madera en árboles en pie de 9.5 años de edad de Eucalyptus grandis. 

 

 

 

Fórmulas de cálculo: 

DMEXT = (DMEXT-1 + DMEXT-2) / 2 

DMCEN = (DMCEN-1 + DMCEN-2) / 2 

DMINT  =  (DMINT-1 + DMINT-2) / 2 

DMSEC = (DMEXT * 0.5552) + (DMCEN * 0.3343) + (DMINT * 0.1105) 
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Anexo 11. Método de cálculo utilizado para estimar la densidad básica de la madera (Smith, 

1954). 

 

 

 

 

 

donde: DM es la densidad básica de la porción de madera muestreada, PH es el peso de la madera 

completamente saturada de agua, PS es el peso de la madera seco en estufa, y D es el valor de la 

densidad de la sustancia de la madera (es decir la densidad de la pared celular), la cual es 

relativamente constante y solo varía ligeramente entre especies (entre 1.50 y 1.56) como 

resultado de la variación de la composición química de la pared celular (Stamm, 1929); para este 

trabajo se consideró D=1.53. 
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Anexo 12. Detalle del Pilodyn 6J y del trabajo de penetración que realiza en la madera. 

 

 

 

 

 

 

Detalle del descortezado 

para la toma de muestra. 

Ilustración de la 

penetración de la aguja 

del Pilodyn en la madera 

del árbol. 
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Anexo 13. Componentes de varianza estimados en la subpoblación utilizada para el análisis 

de la densidad de la madera. Varianza total y proporción porcentual de cada 

componente. 

 

 

 VO (%) VSO (%) VF (%) VSF (%) Ve (%) VT 

1. Virasoro       

PILO 15.40  10.30  74.30 4.2383 

DB_EXT 11.29  9.59  79.12 2231.2357 

DB_SEC 11.83  10.75  77.42 1579.4578 

2. C. Azul       

PILO 20.12  3.93  75.94 4.9200 

DB_EXT 10.18  9.08  80.74 2165.7140 

DB_SEC 10.81  6.28  82.92 1387.1539 

3. C. Moreno       

PILO 1.25  18.42  80.33 4.7218 

DB_EXT 4.95  7.58  87.47 2318.7120 

DB_SEC 6.61  8.92  84.47 1731.9567 

Conjunto       

PILO 9.69 2.60 9.63 1.19 76.89 4.6325 

DB_EXT 7.74 0.76 6.62 2.19 82.69 2235.4585 

DB_SEC 8.78 0.67 6.63 2.20 81.74 1564.7267 

VO: Varianza de Orígenes, VF: Varianza de Familias(Orígenes), VSO: Varianza de interacción Sitio-Origen, 

VSF: Varianza de interacción Sitio-Familia(Origen), Ve: Varianza del error, VT: Varianza Total 

 


