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RESUMEN 

La forestación en Uruguay cubre más de un millón de ha y E. grandis es una de 

las especies más cultivadas. El aumento en la frecuencia de sequías y olas de 

calor generan la necesidad de evaluar híbridos con eucaliptos colorados (E. 

camaldulensis y E. tereticornis), ya que estas especies mantienen el intercambio 

gaseoso y el crecimiento en déficit hídrico severo. También se considera el uso de 

híbridos con E. urophylla en regiones subtropicales. El objetivo del trabajo fue 

comparar los efectos del riego restringido (RR) sobre el estado hídrico y 

crecimiento en E. grandis (un clon; GG), E. grandis × E. camaldulensis (un clon; 

GC), E. grandis × E. tereticornis (un clon; GT), y E. grandis × E. urophylla (dos 

clones; GU1 y GU2). En estacas enraizadas se aplicaron dos ciclos de estrés-

recuperación en invernáculo desde mediados de primavera hasta inicios del otoño. 

En cada ciclo se midió el potencial hídrico foliar prealba (Ψpd) y al mediodía 

(Ψmd), contenido relativo de agua en hoja (CRA), conductancia estomática (gs), 

altura y diámetro de planta. Se calculó la fluctuación diaria del Ψ como: ΔΨ = Ψpd 

- Ψmd. Se elaboraron curvas de presión-volumen para calcular el módulo de 

elasticidad de pared (Ɛ) y el potencial osmótico en plasmólisis incipiente (Ψπ0) y 

en turgencia plena (Ψπt). Al final del segundo ciclo se midió: conductividad 

hidráulica específica (kS) y foliar específica (kL) en ramas, área foliar específica 

(AFE) y contenido de clorofila en hoja (índice SPAD). La pérdida porcentual de 

conductividad hidráulica (PLC) se midió luego de la remoción del embolismo. Los 

híbridos con eucaliptos colorados (GC y GT) presentaron mayor cavitación (PLC) 

en riego restringido (déficit hídrico), ya que mantuvieron elevados ΔΨ que 

permitieron altos niveles de transpiración y fijación de carbono. Estos clones 

presentaron ajuste elástico en RR y el ajuste osmótico se observó en E. grandis 

(GG). En GT el incremento de la cavitación en estrés triplicó al resto, la gs fue 50% 

mayor que GG (clon más sensible) y también presentó la menor reducción (17%) 

del crecimiento en diámetro. GC alcanzó mayor altura al final del estudio (40% 

mayor que GG). Los clones GU mostraron mayor crecimiento en diámetro. El AFE 

de GT y GU2 aumentó 25% con RR. En GC no hubo efecto. GC y GT presentaron 

mayor contenido de clorofila en riego restringido, lo cual sugiere una respuesta de 

tipo “hormesis” (más resilientes). Se analiza la correlación entre variables 

funcionales y la capacidad de suministro de agua al follaje en los diferentes taxa. 

Palabras clave: déficit hídrico, cavitación, eucaliptos, transpiración, crecimiento 
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SUMMARY 

Afforestation with Eucalyptus species occupies over a million hectares in Uruguay, 

with E. grandis being one of the most cultivated species. The increasing frequency 

of drought and heat waves in the region raises the need to evaluate hybrids with 

red gums (E. camaldulensis and E. tereticornis) since they are known to sustain 

gas exchange and growth even under severe drought conditions. Hybrids with E. 

urophylla are suitable for humid-subtropical regions. This study aimed to compare 

the effects of water restriction (WR) on plant water status, hydraulics, and growth 

of E. grandis (one clone; GG), E. grandis × E. camaldulensis (one clone; GC), E. 

grandis × E. tereticornis (one clone; GT), and E. grandis × E. urophylla (two clones; 

GU1 and GU2). Two drought-stress cycles were applied to six-month rooted 

cuttings from mid-spring to early fall under greenhouse environmental conditions. 
Predawn (Ψpd) and midday (Ψmd) leaf water potential, relative leaf water content 

(RWC), stomatal conductance (gs), and plant height and diameter were measured 

across each cycle. Daily fluctuation of Ψ was calculated as ΔΨ = Ψpd - Ψmd. 

Pressure-volume curves were performed to calculate the elastic modulus (Ɛ) and 

the osmotic potential at turgor loss (Ψπ0) and full turgor (Ψπt). Specific (kS) and 

leaf-specific (kL) branch hydraulic conductivity, specific leaf area (SLA), and 

chlorophyll content (SPAD index) were measured at the end of the second drought-

stress cycle. Percentage loss of hydraulic conductivity (PLC) was calculated after 

removing the xylem embolism. Red-gum hybrids (GC and GT) had higher 

cavitation (PLC) under drought, as a consequence of maintaining high ΔΨ to 

sustain transpiration and carbon fixation. They showed elastic adjustment in WR, 

and osmotic adjustment was observed in the E. grandis clone (GG). GT clone 

showed a three-fold increase in cavitation and had 1.5 times stomatal opening (gs) 

than the most drought-sensitive clone (GG), exhibiting the lowest reduction (17%) 

in diameter growth under WR. GC hybrid attained the highest height at the end of 

the study (40% higher than GG) and GU clones reached the highest diameter. GT 

and GU2 increased by 25% the SLA in WR and GC clone did not show difference. 

GC and GT had higher chlorophyll content in WR, suggesting an “hormetic” 

response. Correlations among functional variables are explored, and the water 

supply capacity to the foliage among clones is discussed to better understand 

drought resistance strategies and growth performance of the different taxa. 

Keywords: water deficit, cavitation, eucalypt, transpiration, growth 
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1. INTRODUCCIÓN 

La producción forestal con Eucalyptus grandis ha mostrado un desarrollo 

sostenido en los últimos años en nuestro país, incrementándose tanto la superficie 

cultivada como la diversidad de productos industriales, especialmente los 

destinados a la producción de madera sólida (Oficina de Estadísticas 

Agropecuarias [DIEA], 2017). En tal sentido, es importante el uso de genotipos 

que optimicen el uso de recursos y maximicen la calidad del producto final. Por 

ello, es importante incluir genotipos adaptados a condiciones climáticas locales, 

especialmente durante las primeras etapas de crecimiento del cultivo.  

 Los eventos de sequía asociados con olas de calor extremo son cada vez 

más frecuentes y por ello es importante seleccionar genotipos tolerantes a dichas 

condiciones. Así, surgieron diversos clones de E. grandis e híbridos 

interespecíficos que combinan las aptitudes de E. grandis con la rusticidad de los 

eucaliptos colorados (Eucalyptus camaldulensis y Eucalyptus tereticorins) y 

Eucalyptus urophylla. Sin embargo, es escasa la información sobre el desempeño 

de estos materiales en condiciones de déficit hídrico. El objetivo del trabajo fue 

estudiar los efectos del déficit hídrico moderado a severo sobre variables 

morfofisológicas en clones de E. grandis, E. grandis × E. camaldulensis, E. grandis 

× E. tereticornis y E. grandis × Eucalyptus urophylla. La información generada 

permitirá conocer diferentes mecanismos de respuesta a la sequía entre los clones 

y, al mismo tiempo, identificar caracteres funcionales de utilidad para el screening 

de genotipos mejor adaptados.  
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1.1 OBJETIVOS 

1.1.1. Objetivo general 

Estudiar los efectos del riego restringido sobre variables morfofisológicas 

en clones comerciales de Eucalyptus grandis, Eucalyptus grandis × Eucalyptus 

camaldulensis, Eucalyptus grandis × Eucalyptus tereticornis y Eucalyptus. grandis 

× Eucalyptus urophylla. 

1.1.2. Objetivos específicos  

a) Analizar los efectos del riego restringido sobre el estado hídrico foliar en cada 

clon durante ciclos de “estrés-recuperación”. 

b) Estudiar la capacidad de ajuste osmótico y elástico, analizando los efectos del 

riego en cada ciclo “estrés-recuperación” para cada clon. 

c) Analizar la capacidad de abastecimiento de agua al follaje de cada clon, en 

función de la disponibilidad hídrica durante cada ciclo “estrés-recuperación”. 

d) Estudiar el crecimiento de las plantas y analizar su relación con el estado 

hídrico. 
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2. REVISIÓN BIBLIOGRÁFICA 

2.1. ESPECIES DE Eucalyptus DE INTERÉS COMERCIAL  

A nivel global, la forestación con Eucalyptus spp. cubre una superficie 

mayor a 20 millones de ha destinada principalmente a la producción de madera 

sólida, generación de energía e industria papelera. Eucalyptus grandis es una de 

las especies con mayor difusión en todo el mundo. Es originaria del este de 

Australia y está adaptada a suelos profundos, con buena capacidad de retención 

de agua, limosos y de buen drenaje. Su hábitat natural se extiende desde zonas 

templadas hasta la región subtropical, cubriendo un rango de temperatura máxima 

de 24 ºC a 30 °C y mínima de 3 ºC a 8 °C (Brussa, 1994). 

Entre las especies con elevada densidad de madera se encuentran los 

eucaliptos colorados Eucalyptus camaldulensis y Eucalyptus tereticornis (“red 

gums”). E. camaldulensis es la especie con mayor amplitud en su área de 

distribución natural (entre 12 ºS y 38º S) y fue la primera especie en cultivarse 

fuera de su área de origen (Organización de las Naciones Unidas para la 

Agricultura y la Alimentación [FAO], 1981). Es tolerante a la sequía, anegamiento 

y heladas. Se encuentra en regiones con precipitaciones promedio de 150 a 600 

mm anuales, crece hasta 700 msnm y temperatura entre 3 y 40 ºC. E. tereticornis 

es originaria del noreste de Australia y Papúa Nueva Guinea. Se desarrolla en 

suelos aluviales, franco-arenosos y crece entre 1 ºC y 36 °C hasta 1000 msnm 

(Brussa, 1994). 

Eucalyptus urophylla es una especie subtropical originada en Indonesia 

(entre los 8° y 10°S), adaptada a zonas con elevada humedad ambiente y 

precipitaciones (selva lluviosa). Sin embargo, los bosques naturales cubren zonas 

de clima variable (de 300 a 3000 msnm) con una temperatura promedio entre 17 

°C y 29 °C. Presenta buen desarrollo sobre suelos profundos, con buen drenaje y 

de textura franco a franco-arcillosa (Brussa, 1994). 

2.2. EVALUACIÓN DEL ESTADO HÍDRICO EN VEGETALES 

 2.2.1. Potencial hídrico  

El potencial hídrico (Ψ) cuantifica la energía libre del agua, es decir, su 

capacidad de realizar trabajo y, por lo tanto, permite predecir el sentido de su 

movimiento en el sistema suelo-planta-atmosfera (SPAC, por sus siglas en inglés). 

El agua se mueve siguiendo el gradiente energético, desde zonas con mayor Ψ 

(valores más cercanos a cero) a zonas con menor Ψ (valores más negativos). Así 

se transporta desde el suelo hacia la raíz, atraviesa la endodermis e ingresa al 
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xilema. Una vez allí, se mueve siguiendo el ΔΨ originado por la transpiración. En 

el proceso de transpiración, la evaporación desde las paredes celulares del 

mesófilo genera tensión (disminución del Ψ) y favorece el movimiento del agua. 

Cuando los estomas están cerrados (noche) el gradiente disminuye y el flujo de 

agua se enlentece, hasta detenerse cuando el ΔΨ desaparece (final de la noche) 

(Azcón-Bieto & Talón, 2008; Taiz & Zeiger, 2010). 

En una célula el Ψ está determinado por los siguientes potenciales: 

osmótico (Ψπ), de presión (Ψp), mátrico (Ψm) y gravitacional (Ψg). El Ψπ expresa 

la energía que pierde el agua por los solutos disueltos y es mayor (más cercano a 

cero) en células turgentes (solutos menos concentrados). El Ψp indica la presión 

que ejerce el protoplasto sobre la pared celular. Si es mayor a cero, la célula está 

turgente (mayor volumen ocupado por la vacuola) y si es cero, la célula está 

plasmolizada. En el xilema el Ψp es negativo porque el agua está bajo tensión. El 

Ψm expresa la energía que pierde el agua por estar ligada a componentes de la 

pared celular y a macromoléculas del citoplasma (proteínas, carbohidratos, etc.). 

Su valor es relevante en tejidos muy secos (por ej. semilla). El Ψg indica la energía 

que gana el agua con la altura y también es despreciable (Taiz & Zeiger, 2010). 

El potencial hídrico puede medirse en diferentes momentos. Los valores 

más bajos de Ψ se observan cuando la transpiración es máxima (mediodía) y los 

valores más altos ocurren antes del amanecer. Al final de la noche los potenciales 

entre la planta y el suelo se igualan (Ψ base). Dicho valor es útil porque refleja el 

Ψ del suelo (Franks et al., 2007). En Eucalyptus se registraron valores de Ψ 

inferiores a -4 MPa (White et al., 2000), llegando hasta -6 MPa antes del cierre de 

estomas (Bourné et al., 2015). 

La demanda atmosférica (déficit de presión de vapor del aire, Dpv) afecta 

la apertura estomática (gs) y la tasa transpiratoria (E). Si es alto el Dpv, la 

transpiración (E) aumenta y el Ψ xilemático se reduce. Esta disminución sigue 

básicamente tres patrones teóricos que definen un gradiente de comportamientos 

intermedios (Pallardy, 2007). Las especies isohídricas mantienen el Ψ mínimo 

relativamente constante a pesar del aumento de E, mientras que en las 

anisohídricas los valores de Ψ disminuyen. Entre estos patrones existe un 

gradiente de respuestas (especie-dependiente) en función de la sensibilidad de gs 

al Dpv (Martínez-Vilalta & García-Forner, 2017; Tardieu & Simonneau, 1998).  

Los eucaliptos se comportan como especies anisohídricas en comparación 

con las coníferas, aunque dentro del género existe un gradiente de respuestas. 
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También existe un comportamiento isohidrodinámico donde se mantiene 

constante el ΔΨ en la hoja, como en eucaliptos de regiones subhúmedas con 

fluctuaciones estacionales del contenido de agua del suelo (Franks et al., 2007). 

2.2.2. Conductancia estomática (gs) 

La apertura estomática regula la pérdida de agua de la planta y depende 

directamente del agua disponible, irradiancia y demanda de vapor de agua de la 

atmósfera. Se expresa mediante la conductancia estomática (gs), la cual depende 

directamente de la concentración de CO2 en el mesófilo y de la irradiancia (Taiz & 

Zeiger, 2010). Si gs se reduce, baja la tasa transpiratoria y entonces se reduce la 

pérdida de turgencia en los tejidos. En E. grandis, gs depende principalmente de 

la radiación fotosintéticamente activa, del déficit de presión de vapor (Dpv) y 

también del contenido de agua en el suelo (Whitehead & Beadle, 2004). 

En Eucalyptus se reportan promedios de gs entre 200 y 980 mmol m-2 s-1 

(Mejía-de Tafur et al., 2017). En ausencia de limitante hídricas, la gs máxima 

puede alcanzar 500 mmol m-2 s-1 en E. globulus, 600 mmol m-2 s-1 en E. grandis, 

más de 700 mmol m-2 s-1 en E. camaldulensis casi 1000 (980) mmol m-2 s-1 en E. 

tereticornis (Whitehead & Beadle, 2004). El cierre estomático evita la pérdida de 

agua del mesófilo y reduce los riesgos de cavitación. De esta manera baja la 

tensión xilemática y disminuye la conductividad hidráulica en la planta (kH). Por lo 

tanto, una reducción de kH por falta de agua promueve el cierre de estomas 

(Martorell, 2014; Salleo et al., 2000).  

En condiciones de déficit hídrico, la conductancia estomática es la principal 

causa de la disminución de la tasa fotosintética en especies leñosas (Chaves et 

al., 2003) y las respuestas al déficit hídrico (sequía) varían en un continuo entre 

evitación y tolerancia. La evitación consiste en reducir gs para disminuir la 

transpiración para evitar que el Ψ pase sobrepase un umbral mínimo. Es decir, 

estas especies se mantienen funcionando dentro de un “margen de seguridad”, 

aunque la desventaja es que reducen su fotosíntesis. Otras son tolerantes y 

mantienen elevadas tasas transpiratorias porque presentan mecanismos que les 

permiten reponerse a los daños que causa el exceso de tensión (Lambers et al., 

2008; Levitt, 1980). 

En Eucalyptus existe un gradiente de sensibilidad de gs al Dpv (Héroult et 

al., 2013; Whitehead & Beadle, 2004), en función del área de origen de las 

especies y especialmente, de la disponibilidad de agua del suelo y del Dpv. E. 

grandis es sensible al Dpv (Mejía-de Tafur et al., 2017; Merchant et al., 2007; 
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White et al., 2000; Whitehead & Beadle, 2004). Sin embargo, pueden observarse 

valores de gs elevados, en condiciones de alta temperatura, (36 °C), buena 

disponibilidad hídrica y elevada demanda atmosférica (más de 2,5 kPa) (Andreu 

et al., 2008). Los eucaliptos colorados (como E. camaldulensis y E. tereticornis) 

son más tolerantes a la falta de agua y transpiran más activamente aún con 

elevada demanda atmosférica (Bourné et al., 2015). Probablemente, estas 

especies activan mecanismos compensatorios para mantener el intercambio 

gaseoso, como por ejemplo, mayor desarrollo radical y un aumento de la 

conductividad hidráulica de la  raíz (Whitehead & Beadle, 2004).  

  Eksteen et al. (2013) estudiaron la respuesta al déficit hídrico en híbridos 

entre E. grandis con eucaliptos colorados y con E. urophylla. Los autores 

observaron que después de un estrés hídrico severo, gs se recupera más 

rápidamente en Eucalyptus grandis × camaldulensis que en Eucalyptus grandis × 

urophylla. En estos últimos, los valores de conductancia estomática disminuyen 

significativamente (>70%) durante el déficit hídrico crónico. 

2.2.3. Contenido relativo de agua (CRA) 

 El CRA expresa el contenido de agua del tejido respecto a la cantidad 

máxima que pueda almacenar. Frecuentemente se emplea en ecosfisiología 

porque permite comparar el estado hídrico entre especies en diferentes 

condiciones ambientales. Guarnaschelli et al. (2003) observaron que E. 

camaldulensis presenta mayor contenido de agua simplástica que E. globulus. En 

E. camaldulensis observaron valores de CRA de hasta 86% en condiciones de 

déficit hídrico. En E. globulus el CRA se redujo sensiblemente con la falta de agua 

(62 y 26%, control y estrés respectivamente). Carignato (2020) observó valores de 

82% al inicio de la plasmólisis. En híbridos E. urograndis y en E. urograndis × 

globulus, la plasmólisis se observó en valores de CRA cercanos al 90% (87%), así 

como también en E. dunnigrandis × globulus (89%). Estas especies presentan 

paredes más rígidas y plasmolizan a CRA elevados. 

2.2.4. Curvas de presión-volumen y parámetros asociados 

Las curvas de presión-volumen (P-V) muestran la relación entre el 

contenido de agua, potencial hídrico, potencial osmótico (Ψπ) y potencial de 

presión. Del análisis de las curvas surgen parámetros fisiológicos de gran utilidad: 

módulo de elasticidad de la pared celular (Ɛ), potencial osmótico a plena turgencia 

(Ψπt), potencial osmótico en plasmólisis incipiente (Ψπ0). A partir de esta 
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información es posible analizar la respuesta de las plantas a la sequía o salinidad 

(Harayama et al., 2006; Taiz & Zeiger, 2010). 

A nivel foliar, la tolerancia al estrés hídrico está asociada con una alta 

capacidad de ajuste osmótico y/o elástico. Estos mecanismos permiten mantener 

la turgencia a potenciales hídricos bajos. Por otra parte, la posibilidad de mantener 

bajos potenciales hídricos sin cavitar (debido a rasgos anatómicos que impiden la 

entrada o propagación del aire entre conductos) requiere reforzar las paredes 

celulares, lo que implica una mayor densidad de la madera (Meinzer & McCulloh, 

2013).  

El ajuste osmótico consiste en reducir el Ψπ por acumulación de solutos. 

De esta forma disminuye el potencial hídrico y la célula atrae agua y aumenta su 

potencial de presión. El objetivo del mecanismo es mantener la turgencia y la 

capacidad de expansión celular. La respuesta está asociada a una mayor 

producción de área foliar y un aumento de la capacidad de exploración radical 

(Argentel et al., 2013). Si bien numerosas especies leñosas activan este 

mecanismo frente al estrés, no se trata de una respuesta constitutiva y varía 

enormemente entre géneros, especies y genotipos (Pallardy, 2007). 

En varios trabajos se analizó la capacidad de ajuste osmótico de los 

eucaliptos, pero los resultados dependen de la especie y varían en gran medida 

con el genotipo. Lemcoff et al. (2002) observó que E. camaldulensis activa dicho 

mecanismo en condiciones de déficit hídrico, aunque varía con el genotipo. 

Guarnaschelli et al. (2014) también observaron un aumento de osmolitos 

compatibles (carbohidratos solubles y prolina) en E. globulus y un bajo potencial 

osmótico. Sin embargo, en distintos híbridos de E. globulus, en E. camaldulensis 

y E. grandis, los resultados no han sido consistentes.  

El ajuste elástico consiste en cambios en el módulo de elasticidad de la 

pared celular (ε) frente al déficit hídrico. La disminución del ε implica una reducción 

en la rigidez de la pared para mantener la turgencia (plasmólisis a menores CRA). 

En Eucalyptus, los valores de ε son muy variables, así como también el sentido de 

su cambio. Por ejemplo, en E. platypus disminuye en sequía (de 20 a 15 MPa) 

pero en E. camaldulensis aumenta (de 18 a 23 MPa). En la primera especie la 

estrategia es incrementar la elasticidad de la pared y en la segunda es aumentar 

su rigidez (White et al., 2000) El ajuste elástico también depende de la edad de la 

planta. Por ejemplo, Carignato (2020) observó paredes más elásticas (menor ɛ) 
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en plantas jóvenes de E. grandis (4,3 MPa), E. urograndis × globulus (7,9 MPa), 

E. dunnigrandis × globulus (12,4 MPa) y E. urograndis (7,8 MPa)  

Algunas especies combinan el ajuste osmótico con el ajuste elástico para 

enfrentar el déficit hídrico. En general, existen diferentes patrones de respuesta 

que combinan ambos mecanismos. En especies de rápido crecimiento (como los 

eucaliptos) es frecuente observar ajuste osmótico (bajo Ψπ) y un bajo ɛ. Así, se 

favorece el aumento de turgencia que promueve el crecimiento. Otras especies 

aumentan el ɛ, haciendo más rígidas sus paredes, ya que se desarrollan en 

hábitats adversos que no promueven altas tasas de crecimiento (Pallardy, 2007).  

Las curvas de presión-volumen surgen a partir de diferentes métodos: el 

método de transpiración libre (TL) (Tyree & Hammel, 1972) y el método de 

expresión de la savia (ES) (Talbot et al., 1975). La diferencia radica en cómo se 

modifica el contenido de agua el contenido de agua (por deshidratación o por 

presión positiva). En el método TL se deshidrata el órgano fuera de la cámara, sin 

intervenciones y a temperatura ambiente. En el método ES se expulsa agua del 

brote a presión. El agua es recogida en intervalos de presión fijos y se pesa al 

instante. En ambos métodos se pesa el brote y se grafica -1/Ψ en función del CRA. 

A partir de dichas curvas se obtienen parámetros funcionales que permiten 

conocer el comportamiento fisiológico, por ejemplo, el ajuste osmótico y elástico 

de las células vegetales. 

2.2.5. Estado hídrico y contenido de clorofila 

El contenido de clorofila se relaciona directamente con la actividad 

fotosintética, específicamente con la fase fotoquímica de la fotosíntesis. A partir 

del transporte de electrones en los tilacoides se producen ATP y poder reductor 

(NADPH) que serán utilizados en la fijación de carbono (Ciclo de Calvin) (Taiz & 

Zeiger, 2010). Si bien los efectos del déficit hídrico sobre el proceso fotosintético 

se han estudiado ampliamente en especies leñosas, la información sobre los 

efectos del contenido de clorofila es escasa. Agathokleous et al. (2020) 

observaron un aumento en los niveles de clorofila en estrés hídrico moderado. 

Este aumento estaría relacionado con un mecanismo de defensa que implica la 

síntesis de metabolitos a partir de la clorofila, los cuales participarían de 

reacciones antioxidantes y también en la defensa al ataque de herbívoros o 

insectos.   

Este patrón de aumento sigue un comportamiento bifásico, donde luego de 

una primera respuesta positiva (aumento de clorofila), se observa una disminución 
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abrupta (Mattson, 2008) que se relaciona a una respuesta inhibitoria, y se 

denomina hormesis. En general, el aumento en los niveles frente al estrés podría 

superar hasta 30 o inclusive 60% del valor observado en el control (Belz, 2018). 

Los autores señalan a esta respuesta bifásica como un mecanismo de adaptación 

frente al estrés. 

2.3. VARIABLES HÍDRICO-FUNCIONALES  

 2.3.1. Cavitación y embolia  

La transpiración consiste en la pérdida de agua por los estomas y genera 

tensión en el xilema (descenso del potencial hídrico). Sin embargo, cuando la 

tensión es excesiva, se rompe la columna líquida (cavitación). La cavitación 

produce burbujas de aire que bloquean la circulación del agua (embolia). El 

elemento de conducción deja de ser funcional hasta que se disuelva el gas de la 

burbuja. Existen diferentes mecanismos de entada del gas, el más frecuente es a 

través de las puntuaciones y se denomina siembra de aire (Tyree & Zimmermann, 

2002).  

El embolismo es frecuente en situaciones de déficit hídrico y también en 

condiciones de elevada demanda atmosférica (alto Dpv) o en ciclos de 

congelamiento y descongelamiento (Azcón-Bieto & Talón, 2008). Así, el 

embolismo disminuye la conductividad hidráulica y es señal de cierre estomático 

para evitar daños mayores en el sistema hidráulico (Nardini et al., 2011). Si la 

mayoría de los conductos se obstruyen, el pasaje de agua se restringe, a menos 

que se generen nuevos conductos o que estos últimos logren desbloquearse 

(Hacke & Sperry, 2001).  

Los mecanismos de reparación del embolismo son diversos y difieren entre 

especies, aunque la reparación en sí misma es un tema controversial Es 

importante resaltar que las especies leñosas regulan su estado hídrico en función 

del Ψ mínimo a partir del cual se desata el embolismo generalizado, el cual podría 

provocar la muerte del árbol (Tyree & Zimmermann, 2002). En E. grandis la 

pérdida de conductividad se da en rangos más estrechos de Ψ y a valores más 

altos que los eucaliptos colorados. En los híbridos E. grandis × camaldulensis 

existe una mayor tolerancia a la sequía, asociada con una menor vulnerabilidad a 

la cavitación. Es decir, la pérdida de funcionalidad del xilema sucede más 

gradualmente y en un rango mayor de potencial hídrico (Pammenter & Vander 

Willigen, 1998).  
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Gándara et al. (2020) estudiaron los efectos del déficit hídrico estacional 

sobre el estado hídrico y crecimiento en árboles de 2 a 4 años de edad en Uruguay. 

Se observó mayor actividad transpiratoria instantánea y también intrínseca 

(isótopos de estables de C) en clones E. grandis × camaludlensis (GC) y E. grandis 

× tereticornis (GT). Estos clones fueron menos eficientes en el uso del agua y 

mostraron mayor gradiente diurno del potencial hídrico (ΔΨ), aún durante la 

temporada con menor disponibilidad de agua en el suelo. En dicha condición, los 

híbridos GC y GT mantuvieron elevada la conductancia hidráulica de la planta (K). 

Sin embargo, los clones de E. grandis y E. grandis × urophylla mostraron un mayor 

control estomático, menor transpiración y menor K en condiciones de restricción 

hídrica (menor precipitación efectiva).  

La baja vulnerabilidad a la cavitación del xilema es un mecanismo 

adaptativo en leñosas para enfrentar el estrés por sequía. Expresa la pérdida de 

conductividad hidráulica en función de la tensión en xilema. La pérdida porcentual 

de conductividad hidráulica (PLC) para una especie se estudia mediante la curva 

de vulnerabilidad a la cavitación, definiendo varios parámetros (P12, P50, P88). Por 

ejemplo, el P50 indica a qué valor de Ψ se pierde el 50% de la conductividad 

hidráulica (Pammenter & Vander Willigen,1998). Este parámetro indica a qué valor 

de Ψ se pierde el 50% de la conductividad hidráulica (Pammenter & Vander 

Willigen,1998). A su vez, es posible construir curvas para diferentes órganos (hoja, 

tallo) y asociar la información con características del xilema (Tyree, 2003).  

En Eucalyptus, los principales elementos de conducción son los vasos, los 

cuales presentan mayor diámetro que las traqueidas y mayor probabilidad de 

embolizarse (Pallardy, 2007). Son especies con una compleja estructura de xilema 

y vasos mayormente solitarios, por lo que el flujo de agua requiere de la 

intervención de otros tipos celulares (traqueidas vasicéntricas, fibrotraqueidas, 

parénquima). En E. grandis de 18 años se observaron P50 de -1,5 MPa (Tesón et 

al., 2014). Se trata de una especie con mayor vulnerabilidad a cavitar que los 

eucaliptos colorados, como E. camaldulensis o E. tereticornis. En híbridos E. 

grandis x camaldulensis el valor P50 es menor que en E. grandis, es decir que la 

cavitación del 50% de los vasos del híbrido ocurre a menor Ψ que en la especie 

pura.  Sin embargo, E. globulus es una de las especies con mayor variabilidad en 

la vulnerabilidad a la cavitación (Pita & Pardos, 2001). Barotto et al. (2016) 

registraron valores de P50 de -2,4 MPa en E. globulus, -3,8 MPa en E. viminalis y 

-4,2 MPa en E. camaldulensis. En Eucalyptus camaldulensis se hallaron valores 
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de P50 de -4,22 MPa), reforzando su capacidad de resistencia respecto a las 

especies anteriores. 

2.3.2. Conductividad hidráulica (kH) 

En especies leñosas el agua circula por una compleja red de conductos 

donde la resistencia al transporte es clave, ya que afecta a la eficiencia del 

transporte. La tolerancia al déficit hídrico depende de factores relacionados con la 

eficiencia del transporte xilemático (Tyree & Zimmermann, 2002) que se mide a 

través de la conductividad hidráulica (kH). Ésta se define como la capacidad de 

conducir el agua y determina la capacidad de abastecimiento de agua a los tejidos 

(Hubbard et al., 2001).  

La kH es proporcional a la suma de los diámetros de conductos, elevada a 

la cuarta potencia (Tyree & Ewers, 1991). Entonces, un pequeño aumento en el 

diámetro produce un gran aumento de la conductividad hidráulica (kH) en el 

conducto. Carignato (2020) reportó los siguientes valores de conductividad 

hidráulica específica (ponderada por área conductiva, kS) en eucaliptos creciendo 

a campo: E. globulus 2,5 kg s−1 MPa−1, E. urograndis × globulus 3,5 kg s−1 m-1 

MPa−1, E. dunnigrandis × globulus 4,3 kg s−1 m-1 MPa−1, E. urograndis 4,8 kg s−1 

m-1 MPa−1.  

2.3.3. Conductividad hidráulica específica (kS) 

Es la conductividad hidráulica estandarizada por área de tejido conductor, 

es decir, por área de xilema activo. Este parámetro permite comparar genotipos y 

también analizar la conductividad en diferentes órganos. En ramas/fustes de 

árboles en las provincias de Buenos Aires y Entre Ríos (Argentina), Barotto et al. 

(2016) reportaron 53 kg s-1 m-1 MPa-1 en E. viminalis. Carignato (2020) midió kS en 

plantas de 2 años de varios híbridos dobles. Los autores reportaron 83 kg s−1 m−1 

MPa−1 en E. globulus, 111 kg s−1 m−1 MPa−1 en E. urograndis × globulus,126 kg s−1 

m−1 MPa−1 en E. dunnigrandis × globulus y 154 kg s−1 m−1 MPa−1 en E. urograndis. 

La variabilidad de kS entre especies y entre híbridos interespecíficos es grande y 

se asocia con los tipos, densidad y arreglos espaciales de los elementos de 

conducción (Barotto et al., 2016). 

 2.3.4. Conductividad hidráulica foliar específica (kL) 

Es la conductividad hidráulica (kH) ponderada por área foliar de la rama y 

expresa la capacidad de abastecimiento de agua al follaje (kL). No obstante, los 

valores varían en función de factores del ambiente dentro de una misma especie. 

Por ejemplo, en plantas jóvenes (2 años) del norte de España (Galicia) se 



21 
 

reportaron 0,021 kg s-1 m-1 MPa-1 en E. globulus con déficit hídrico (Andreu et al., 

2008), En la región sur (Andalucía) el mismo tratamiento presentó 0,6 kg s-1 m-1 

MPa-1 (Carignato, 2020).   

En Uruguay se caracterizó la conductividad hidráulica en clones de E. 

grandis, E. grandis × camaldulensis y E. grandis × tereticornis. Los resultados 

mostraron que la capacidad de suministro de agua al follaje (kL) estaba reducida 

por el embolismo in situ de las plantas. E. grandis × camaldulensis presentó el 

mayor promedio (3,51 ± 0,28 kg s-1 m-1 MPa-1 y 7,63 ± 0,53 kg s-1 m -1 MPa-1, con 

y sin embolismo respectivamente). Este clon presentó mayor diámetro de vasos y 

mayores niveles de cavitación a campo, asociado a mayor transpiración Los altos 

valores de kH favorecieron el intercambio gaseoso en este híbrido (Arthús, 2019). 

 2.3.5. Pérdida porcentual de conductividad hidráulica (PLC) 

En déficit hídrico, parte de los elementos conductores sufren embolia como 

consecuencia de la entrada de aire, lo que interrumpe su función. A partir de este 

fenómeno se calcula la pérdida de conductividad hidráulica como el porcentaje de 

la conductividad máxima, que es medida luego de eliminar la embolia con agua a 

presión (aprox. 1 bar). La pérdida de conductividad hidráulica (PLC) muestra la 

susceptibilidad de los tejidos conductores (xilema) frente a la cavitación (Andreu 

et al., 2008).  

Carignato (2020) elaboró curvas de vulnerabilidad a la cavitación en 

plantas jóvenes (2 años de edad) de varias especies del género. Los valores de 

PLC50 fueron -0,64 MPa en E. globulus, -0,77 MPa en E. dunnigrandis × globulus, 

-0,93 MPa en E. dunnigrandis × globulus y -0,96 MPa en E. urograndis. Los 

resultados refuerzan la teoría de mayor vulnerabilidad en los híbridos que en E. 

globulus.  

2.3.6. Crecimiento y variables hídricas 

En varios trabajos se estudió el efecto del estrés hídrico en clones híbridos 

con E. grandis × E. camaldulensis (GC) y E. grandis × E. urophylla (GU). Eksteen 

et al. (2013) analizaron en Sudáfrica cómo el déficit hídrico severo afecta la 

conductancia estomática (gs), el estado hídrico y el crecimiento. GC presentó 

mayor gs que GU durante todo el período de estudio, inclusive bajo estrés hídrico 

crónico. El estrés crónico redujo un 70% la conductancia estomática en los clones 

GU, aunque su recuperación fue más rápida que en GC. Además, GU acumuló 

mayor biomasa. Los autores reportaron diferentes estrategias de crecimiento entre 

GC y GU que se asociaron con una mayor sensibilidad estomática al Dpv en GU 
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(mayor control estomático) y también una mayor tasa de crecimiento cuando el 

agua no es limitante. Sin embargo, en déficit hídrico, GC mantuvo mayor apertura 

de estomas y una tasa de crecimiento baja, pero continua.  

En Uruguay, Gándara et al. (2020) reportaron diferencias de crecimiento 

asociadas a transpiración en híbridos de E. grandis con eucaliptos colorados (GC 

y GT), clones puros de E. grandis y un híbrido E. grandis × uruphylla (GU). La tasa 

de crecimiento relativo de los árboles durante dos años de estudio fue mayor en 

GC y GT, principalmente durante los períodos con deficiencias hídricas en el 

suelo. Como se mencionó anteriormente, estos clones presentaron mayor 

conductancia hidráulica. Es probable que su mayor profundidad de arraigamiento 

y menor sensibilidad al Dpv, hayan mantenido el suministro de agua durante dicho 

período. Los resultados fueron consistentes con lo reportado por Nión Perdomo 

(2022) en clones GC, GT y E. grandis. 

En Sudáfrica, Drew et al. (2009) reportaron un rápido crecimiento en GU 

cuando es alta la disponibilidad hídrica del suelo. En clones GC observaron un 

crecimiento continuo, aún con un déficit importante de agua en el suelo. Estos 

clones fueron menos eficientes en el uso del agua, en concordancia con los 

estudios antes mencionados.  
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3. MATERIALES Y MÉTODOS 

3.1. INSTALACIÓN DEL ENSAYO 

 El experimento se realizó en el invernáculo de Biología Vegetal del CENUR 

del Noreste en Tacuarembó (-31,73 S; -55,97 W). Se usaron plantines de 

Eucalyptus grandis (GG; un clon) e híbridos interespecíficos con E. grandis × 

camaldulensis (GC; un clon), E. grandis × E. tereticornis (GT; un clon) y E. grandis 

× E. urophylla (GU; dos clones, GU1 y GU2). El experimento comenzó en 

octubre/2019 y finalizó en marzo/2020).  

3.2. METODOLOGÍA  

3.2.1. Preparación de material vegetal  

   El ensayo se instaló el 22/10/19 con 60 plantas (12 por clon) que fueron 

suministradas por la empresa forestal Lumin. Se utilizaron cinco genotipos: G, GC, 

GT, GU1 y GU2. Se utilizaron estaquillas enraizadas de pies madre (abril/2019) 

que se trasladaron a vivero clonal en envases de 120 cm3 con sustrato inerte y 

una humedad relativa ambiente entre 90 y 95%. Se regó periódicamente con 

solución de Biorend® (10 cm3 L-1) durante el período mayo-agosto. En setiembre 

se trasplantaron a macetas de plástico de 3 L con el sustrato Carolina Soils® (58% 

turba, 40% vermiculita, 1,5% calcáreo dolomítico y 0,5% de trazas minerales). Allí 

crecieron previamente a la instalación del ensayo. 

3.2.2. Diseño experimental 

Se aplicó un diseño de parcelas divididas, donde la parcela mayor fue el 

tratamiento (riego control o riego restringido) y la parcela menor fue el clon. Las 

plantas se colocaron en macetas de plástico de 18L que se distribuyeron en cuatro 

hileras de 15 plantas cada una. En cada hilera se utilizó un sistema de automático 

de riego por goteo con dos tubos por maceta. Cada tubo presentó un caudal 

promedio de 120 mL c/15 min (medido en cuatro tubos por línea, 16 tubos en total). 

3.2.3. Tratamiento de riego 

Se implementaron dos ciclos de “estrés-recuperación” desde el 20/11/2019 

al 22/03/2020. En cada ciclo se impuso un tratamiento de déficit hídrico a la mitad 

de las plantas (30) mediante riego restringido (RR) y la otra mitad recibió el riego 

a demanda (CC). Cada ciclo “estrés-recuperación” duró 45 días y las fases de 

recuperación duraron de 15 a 20 días, dependiendo del ciclo y de la respuesta de 

las plantas. En la fase de recuperación todas las plantas se regaron con la dosis 

del control durante una a dos semanas. La demanda de agua se estimó pesando 
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semanalmente 15 plantas 15 (tres por clon) de una parcela “testigo” contigua al 

ensayo principal. A partir de esta información se definió la dosis control durante 

todo el experimento.  

Las plantas control (CC) se regaron con una dosis que repuso las pérdidas 

por evaporación y transpiración de cada maceta (riego a demanda). Las plantas 

con riego restringido (RR) recibieron entre 27 y 30% de la dosis del control. Con 

dicha dosis las plantas de todos los clones redujeron significativamente la gs a 

media mañana (8:30 a 10h), el CRA a mediodía y el Ψ foliar en prealba. Para ello 

se monitoreó estos parámetros cada 15 días y también se midió el contenido de 

humedad del sustrato (θ, cm3 cm-3) con sensores TDR (GS1, Decagon®). 

Los parámetros hídricos, hídrico-funcionales y el crecimiento de las plantas 

se midieron al inicio (momento 1) y final (momento 2) de cada ciclo “estrés-

recuperación”. Los parámetros hidráulicos y las variables de asignación de 

biomasa se midieron al final del segundo ciclo “estrés-recuperación”.  

3.3. EVALUACIÓN DEL ESTADO HÍDRICO Y VARIABLES FUNCIONALES       

 3.3.1. Potencial hídrico foliar (Ψ)  

Se midió el potencial hídrico previo al amanecer (Ψb) entre las 4:30 y 

5:30h, y el potencial hídrico mediodía (Ψmd) entre las 12:00 y 14:00h. Las 

mediciones se realizaron en brotes subapicales (uno por planta) que contenían la 

misma cantidad de hojas (3 hojas), completamente expandidas e iluminadas. Se 

midió en cuatro plantas por clon y tratamiento elegidas al azar (40 plantas en total). 

Las mediciones se realizaron con una cámara de presión (modelo 3005 Soil y 

Moisture®, Santa Barbara, CA). Con la información generada se calculó la 

fluctuación diurna del potencial hídrico (ΔΨ) como: ΔΨ = Ψb - Ψmd (Franks et al., 

2007).  

 3.3.2. Conductancia estomática (gs)      

Se midió en dos hojas subapicales por planta, opuestas, plenamente 

iluminadas y expandidas. Los registros se tomaron entre las 8:00 y 9:30 h con un 

porómetro manual (modelo SC-1 Decagon Devices®, Pullman, WA) que se 

posicionó en la cara abaxial de cada hoja. En total se midieron 30 plantas tomadas 

al azar (15 control y 15 con riego restringido) en los momentos 1 y 2 de cada ciclo 

“estrés-recuperación”. Este procedimiento se realizó también durante el monitoreo 

quincenal de gs para definir la dosis de riego. 
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3.3.3. Contenido relativo de agua foliar (CRA) 

En cada fecha de muestreo se midió el CRA de todas las plantas. Se 

eligieron dos hojas subapicales opuestas en cada planta y se tomaron dos discos 

foliares de 2,49 cm2 en cada hoja. Los discos se pesaron recién colectados y se 

colocaron en tubos Eppendörf (1,5 mL) con agua destilada durante 72h. 

Diariamente se midió el peso hasta obtener un valor estable. Posteriormente se 

secaron a 60 °C durante 48h y se midió el peso seco. En todos los casos se pesó 

con una balanza analítica (modelo T42022. Schimadzu®). El CRA se calculó 

como:  

CRA (%) = [(peso fresco - peso seco) / (peso turgente - peso seco)] 100 

Se calculó el peso de disco promedio por planta con muestras compuestas de 

cuatro discos y se calculó el promedio por clon y tratamiento. 

3.3.4. Curvas presión-volumen (P-V)            

Se realizaron curvas P-V a partir del método de expresión de savia (ES) 

(Hinckley et al., 1980). La actividad se realizó al final de cada ciclo de “estrés-

recuperación”. Se tomaron al azar cuatro plantas por clon y tratamiento (40 plantas 

en total) y se cortó 1 brote subapical en cada una con la misma cantidad de hojas. 

Los brotes se colocaron en vasos de bohemia con agua destilada mantenidos a 

20 °C y oscuridad durante tres horas. Luego se midió el peso (mg) del agua 

expulsada de cada brote en intervalos de presión constantes (2 bar) con una 

cámara de presión (modelo 3005 Soil y Moisture®, Santa Barbara, CA). Se 

tomaron 10 medidas por brote hasta alcanzar una presión final de 20 bar (2 MPa) 

y se recogió el agua sobre papel de filtro que se pesó con balanza analítica 

(modelo T42022, Schimadzu®). A partir de la información obtenida de cada brote 

se construyó una curva P-V en la que se calculó: módulo de elasticidad de la pared 

(ε), potencial osmótico en plena turgencia (Ψπt) y potencial osmótico en 

plasmólisis incipiente (Ψπ0). También se elaboraron curvas promedio por clon y 

tratamiento (10 curvas en total). 

 3.3.5. Conductividad hidráulica (kH, kS, kL) 

          En el último ciclo de estrés-recuperación se midió la conductividad 

hidráulica (kH) del tallo en todas las plantas (60). Se regaron todas las plantas la 

noche previa a las mediciones para disminuir la inducción de cavitación. A la 

mañana siguiente, se cortaron bajo agua segmentos subapicales de tallos. Se 

midió el largo (con regla milimétrica) y diámetro (con calibre digital) de cada uno y 

se colocaron en un conductímetro casero diseñado según “el método de la pipeta” 
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(Sperry et al., 2002). Se midió el tiempo (s) del pasaje de 0,4 mL de agua destilada 

entre los extremos de cada segmento. La primera medida (kH) se tomó en 

muestras sin desembolizar (con embolismo nativo) y la segunda (kHmax) se realizó 

luego de perfusionar agua destilada a presión (aprox. 1 bar) con una jeringa de 60 

mL. Con la información generada se calculó la pérdida porcentual de 

conductividad hidráulica (PLC) como: PLC = [1 - (kH/kHmax)] 100). La conductividad 

hidráulica específica (kS) se calculó estandarizando kH por el área transversal de 

cada segmento. La conductividad foliar específica (kL) se calculó normalizando kH 

por el área foliar del segmento. El área foliar de rama se calculó a partir del área 

foliar específica (AFE) (ver 3.3.6).  

La conductividad hidráulica (kH) se calculó como:  

kH = Q L/∆P (kg s-1 m MPa-1) 

donde,  

Q: caudal de agua por unidad de tiempo (0,0004 kg s-1) 

L: longitud del segmento distal (m) 

∆P: 0,01 MPa 

La conductividad hidráulica específica (kS) se calculó como:  

kS = Q L/AS ∆P (kg s-1m-1 MPa-1) 

donde, 

Q: caudal de agua por unidad de tiempo (0,0004 kg s-1) 

L: longitud del segmento distal (m) 

∆P: 0,01 MPa 

AS: área de sección transversal media de cada segmento (m) 

La conductividad hidráulica foliar específica (kL) se calculó como: 

kL = Q L/AF ∆P (kg s-1 m-1 MPa-1) 

donde,  

Q: caudal de agua por unidad de tiempo (0,0004 kg s-1) 

L: longitud del segmento distal (m) 

∆P: 0,01 MPa 

AF: área foliar (m2) de la rama que contiene los segmentos 
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 3.3.6. Área foliar de planta (AF) y área foliar específica (AFE) 

 Al finalizar la medición de las variables hidráulicas, se extrajeron 20 discos 

foliares (de 1,71 cm2) tomados al azar en diferentes zonas de cada planta, se 

secaron a 60 °C durante 72h y se midió el peso seco de cada disco. Luego se 

ralearon todas las hojas de cada planta, se secaron a 60 °C durante 72h y se 

pesaron. Así se obtuvo el peso seco total. El área foliar específica (AFE) se calculó 

como: 

AFE (cm2 g-1) = 1,71/peso seco de disco 

Con esta información se calculó el área foliar de cada planta (AF) como:  

AF (cm2) = AFE x peso seco total 

3.3.7. Contenido de clorofila  

Se estimó el contenido de clorofila en hojas subapicales (4 por planta) en 

tres plantas por clon y tratamiento (30 plantas en total). Se utilizó la metodología 

SPAD (SPAD-502®) para la medición del índice de absorción de luz en el rojo 

cercano e infrarrojo. 

3.3.8. Altura y diámetro de planta 

  Se midió la altura total de planta (cm) con cinta métrica y diámetro de cuello 

(mm) con calibre digital al inicio y al final de cada ciclo de “estrés-recuperación”.  

3.3.9. Temperatura y humedad ambiente 

Se midió la temperatura (T, °C) y humedad ambiente (HR, %) con un 

sensor RHT10 (EXTECH® Instruments) colocado a 1 m de altura en el centro del 

ensayo. Los registros se tomaron automáticamente cada 15 min y con la 

información generada se calculó el déficit de presión de vapor del aire (Dpv) según 

Allen et al. (1998). El Dpv durante las mediciones de gs de media mañana (8 a 

10 h) promedió entre 1,2 y 2 kPa, mientras que al mediodía (11.30 a 14.30 h) 

promedió entre 2,6 y 4,0 kPa.  

3.4. ANÁLISIS ESTADÍSTICO 

Se aplicó un diseño de parcelas divididas, tomando al riego como parcela 

mayor (riego a demanda, CC; riego restringido, RR) y al clon como parcela menor 

(aleatorizado dentro de cada hilera de riego: C1, C2, R1, R2, donde CC es el 

control y RR es riego restringido). La información se analizó mediante ANAVA (a 

una y dos vías) considerando los ciclos como fechas independientes, sin 

autocorrelación. Los efectos fijos fueron: clon, tratamiento y número de ciclo de 
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“estrés-recuperación” y se analizó la interacción entre los efectos. Se verificó 

normalidad y homocedasticidad de las variables y la información se analizó con el 

software InfoStat® (UNC, Córdoba, Argentina). La comparación de medias se 

realizó con test de Tukey (p<0,05). En algunas variables se tomó una medición 

por planta (por ej., las variables relativas al tamaño o la asignación de biomasa), 

pero en otras variables se trabajó con submuestras (ej. potencial hídrico, gs, CRA) 

y el valor incluido en el modelo fue el promedio por planta.  El modelo analizado 

fue el siguiente: 

Yijk = μ + αi + βj + γk + (αβ)ij + (αγ)ik + (βγ)jk + (αβγ)ijk + Ɛijk,  

 

donde: 
 

Yijk es la variable de respuesta (conductividad hidráulica, potencial hídrico, 

contenido relativo de agua foliar, altura y diámetro de planta, pérdida porcentual 

de conductividad hidráulica, área foliar específica, índice SPAD) 

µ es la media general del modelo 

αi es el efecto del i-ésimo genotipo (GG, GC, GT, GU1, GU2) 

βj es el efecto del j-ésimo tratamiento (CC y RR) 

γk es el efecto del k-ésimo bloque (hilera de riego; C1, C2, R1, R2) 

(αβ)ij es la interacción entre el i-ésimo nivel de α y el j-ésimo nivel de β 

(αγ)ik es la interacción entre el i-ésimo nivel de α y el k-ésimo nivel de γ 

(βγ)jk es la interacción entre el j-ésimo nivel de β y el k-ésimo nivel de γ 

(αβγ)ijk es la interacción entre el i-ésimo nivel de α, el j-ésimo nivel de β y el                         

k-ésimo nivel de γ Ɛijk es el error experimental con εij ~ Ν (0, σ2ε). 
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4. RESULTADOS 

4.1. POTENCIAL HÍDRICO FOLIAR  

4.1.1. Potencial hídrico base (Ψb) 

El Ψb varió con el tratamiento (p<0,0001), ciclo estrés-recuperación 

(p<0,0001), momento de medición (p=0,0005) y existió interacción 

tratamiento*clon (0,0094). Durante el ciclo 1 los valores fueron menores (-0,58 ± 

0,03 MPa) que durante el ciclo 2 (-0,37 ± 0,03 MPa).  El tratamiento con RR redujo 

35% el Ψb (-0,58 ± 0,03 MPa) respecto al control (-0,36 ± 0,03 MPa). El descenso 

fue más importante en el clon GT (Fig. 1).  

Figura 1 
Potencial hídrico base (Ψb, MPa ± E.E.) por clon y tratamiento en el ciclo 1 de 

estrés-recuperación 

 
Nota. Con asteriscos se indican diferencias significativas (p˂0,05) entre 

tratamientos. 

  

* * 

* 
* * 
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Figura 2 
Potencial hídrico base (Ψb, MPa ± E.E.) por clon y tratamiento en el ciclo 2 de 

estrés-recuperación 

 

Nota. Con asteriscos se indican diferencias significativas (p˂0,05) entre 

tratamientos. 

4.1.2. Potencial hídrico mediodía (Ψmd) 

El Ψmd varió entre clones (p˂0,0001), tratamientos (p˂0,0001), ciclos 

(p˂0,0001) y momento de medición dentro de cada ciclo (p˂0,0001). El 

promedio fue menor en el ciclo 2 (-1,83 ± 0,06) que en el ciclo 1 (-1,60 ± 0,05 

MPa). El riego restringido provocó un descenso del 23% en el Ψmd (-1,73 ± 

0,04 MPa) respecto al control (-1,35 ± 0,05 MPa), lo cual fue más evidente en 

el ciclo 1 1 (Fig. 2 y 3).  El clon GT presentó el Ψmd más bajo (-1,91 ± 0,08 

MPa) y GG presentó el más alto (-1,53 ± 0,09 MPa). Los híbridos GC, GU1 y 

GU2 mostraron un comportamiento intermedio.  

La interacción tratamiento*clon (p = 0,0168) reveló un descenso más 

importante (27% mayor) en los híbridos con eucaliptos colorados (GC y GT). 

Las plantas con RR presentaron mayor Ψmd en E. grandis (GG), seguido de 

GU1 y GU2. El promedio más bajo (-2,28 ± 0,13 MPa) lo alcanzo GT durante 

el ciclo 1. En las plantas control no hubo diferencias entre clones en ningún 

ciclo (p>0,05 en todos los casos). A su vez, se observó efecto del momento de 

medición (p˂0,0001) durante el ciclo 2, ya que el Ψmd se redujo 40% al final 

del ciclo (momento 2). 

  

* * * 
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Figura 3   
Potencial hídrico mediodía (Ψmd, MPa ± E.E.) por clon y tratamiento en el ciclo 1 

de estrés-recuperación 

 
Nota. Con asteriscos se indican diferencias significativas (p˂0,05) entre 

tratamientos. 

Figura 4 
Potencial hídrico mediodía (Ψmd, MPa ± E.E.) por clon y tratamiento en el ciclo 2 

de estrés-recuperación 

 
Nota. Con asteriscos se indican diferencias significativas (p˂0,05) entre tratamientos. 

  

* 
* 

* 

* * 

* 
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4.1.3. Gradiente de potencial hídrico (ΔΨ) 

El ΔΨ varió entre clones (p<0,0024), ciclo (p = 0,0067), tratamiento 

(p<0,0077), momento (p = 0,0002) y también hubo interacción tratamiento*clon 

(p= 0,0064). El híbrido GT registró el mayor promedio (ΔΨ = 1,26 ± 0,07 MPa) 

y el clon de E. grandis (GG) presentó el menor (ΔΨ = 0,98 ± 0,07 MPa). Las 

plantas con RR de GC y GT aumentaron 35% el ΔΨ, superando al resto de los 

clones (Tabla 1). Este efecto se observó en ambos ciclos estrés-recuperación 

(Fig. 5 y 6). Las plantas con RR de GU1 y GU2 disminuyeron su ΔΨ durante el 

ciclo 1, mientras que en el ciclo 2 no se diferenciaron del control. El clon de E. 

grandis no mostró efectos del tratamiento en ningún ciclo.  

Tabla 1 
Gradiente de potencial hídrico (ΔΨ, MPa ± E.E.) promedio por clon y tratamiento 

 

 

 

 

 

 
 

 

 

 

 

 

 
 

 

 

 

Nota. Letras distintas en la fila indican diferencias significativas (p˂0,05). 

 

 

 

 

 

  

 Gradiente de potencial hídrico (ΔΨ) 

Clon Control (CC) Riego restringido (RR) 

GG 0,87 ± 0,10 a 1,07 ± 0,09 a 

GC 0,92 ± 0,10 b 1,25 ± 0,10 a 

GT 1,09 ± 0,10 b 1,41 ± 0,10 a 

GU1 1,08 ± 0,10 a 0,87 ± 0,10 a 

GU2 0,96 ± 0,08 a 1,09 ± 0,08 a 
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Figura 5 
Gradiente de potencial hídrico (ΔΨ, MPa ± E.E.) por clon y tratamiento en ciclo 1 

de estrés-recuperación 

 

Nota. Con asteriscos se indican diferencias significativas (p˂0,05) entre 
tratamientos.  
 

Figura 6  
Gradiente de potencial hídrico (ΔΨ, MPa ± E.E.) por clon y tratamiento en ciclo 2 

de estrés-recuperación 

 

 Nota. Con asteriscos se indican diferencias significativas (p˂0,05) entre 
tratamientos.  
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4.2. CONTENIDO RELATIVO DE AGUA EN HOJA (CRA)  

El riego restringido redujo (p = 0,0295) el CRA un 12%. Las plantas control 

promediaron 81 ± 1% y las plantas con RR 69 ± 1%. El efecto del tratamiento se 

mantuvo durante todo el ensayo, según el monitoreo quincenal con muestras 

aleatorias. El CRA fue estadísticamente (p = 0,023) menor durante el ciclo 2 (71 ± 

1%), aunque la diferencia con el ciclo 1 fue muy baja (75 ± 1%). Todos los clones 

mostraron un CRA similar (p = 0,08). Tampoco hubo efecto del momento de 

medición (p = 0,52). 

4.3. CONDUCTANCIA ESTOMÁTICA  

La gs varió con el tratamiento (p<0,0001), el clon (p<0,0001) y también 

existió interacción tratamiento*clon (p<0,0296). No se observaron efectos del ciclo 

(p = 0,9479). Promediamente, el clon GC presentó mayor gs (607 ± 30 mmol m-2 

s-1), seguido de GT (477 ± 27 mmol m-2 s -1). El análisis de la interacción 

tratamiento*clon mostró que estos híbridos presentaron mayor gs en ambos 

tratamientos. Además, GC fue el clon con mayor gs en RR (432,52 ± 32,58 mmol 

m-2 s -1). Los clones GG (380 ± 28 mmol m-2 s -1) y GU2 (389 ± 29 mmol m-2 s -1), 

mientras que GU1 presentó la gs más baja (286 ± 28 mmol m-2 s -1). La reducción 

de gs con RR fue promediamente del 60% (242 ± 14 vs. 592 ± 13 mmol m-2 s -1, 

RR y CC respectivamente), mientras que en GG y GU1 fue aún mayor (65 a 70%) 

(Tabla 2).  

 Tabla 2  

Conductancia estomática promedio del experimento (mmol m-2 s-1 ± E. E.) por 

tratamiento para cada clon 
 

 Conductancia estomática (gs) 

Clon Control (CC) Riego restringido (RR) 

GG 564,52 ± 29,26 b 197,10 ± 25,99 bc 

GC 709,45 ± 28,01 a 432,52 ± 32,58 a  

GT 698,54 ± 29,26 a 289,69 ± 23,91 b 

GU1 489,66 ± 32,35 b 145,08 ± 23,91 c 

GU2 503,11 ± 24,52 b 227,25 ± 23,91 bc 

Nota. Letras distintas en sentido de las columnas indican diferencias 

significativas (p˂0,05) entre clones para un mismo tratamiento. 
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4.4. RELACIÓN ENTRE Ψ Y CONDUCTANCIA ESTOMÁTICA 

Se estudió la correlación entre los potenciales hídricos base (Ψb) y 

mediodía (Ψmd) con la conductancia estomática (gs). También se analizó la 

relación de gs con el gradiente diario de potencial hídrico (ΔΨ = Ψb - Ψmd). Los 

resultados mostraron una mayor relación de gs (R) con Ψb que varió entre clones 

y tratamiento.  El clon GT presentó mayor grado de asociación (R = 0,74) entre 

estas variables, seguido de GC (R = 0,56). La relación más baja la presentó GU1 

(R = 0,30) y GG (R = 0,23). Existió un grado alto de asociación (R = 0,88) en 

plantas con RR de GT. Asimismo, en GC y GT hubo mayor grado de ajuste (R2) 

de los modelos de regresión, especialmente en las plantas control (Fig. 7).   
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Figura 7  
Relación entre conductancia estomática (gs, mmol m-2 s-1) y Ψb (MPa) por clon y 

tratamiento 

 
 

 
Nota. Cada punto corresponde al promedio de cuatro datos individuales del 

momento 2 del ciclo 2 de estrés-recuperación, se indican modelos y grado de 

ajuste (R2). 
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4.5. CURVAS PRESIÓN-VOLUMEN (P-V) 

A continuación (Fig. 8 y 9) se muestran las curvas de presión-volumen (P-

V) elaboradas para cada combinación clon*tratamiento en cada ciclo de estrés-

recuperación. A partir de las mismas se calcularon: módulo de elasticidad de pared 

(Ɛ), potencial osmótico en turgencia máxima (Ψπt) y potencial osmótico en 

plasmólisis (Ψπ0). 

Figura 8  

Curvas presión-volumen (-1/Ψ vs. CRA) por clon y tratamiento para el ciclo 1 de 

estrés-recuperación 

       

Nota. Cada punto corresponde al promedio de cuatro datos individuales; se 

indica la función lineal desde plasmólisis incipiente hasta turgencia cero (línea 

punteada) y grado de ajuste (R2). 
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Figura 9 
Curvas presión-volumen (-1/Ψ vs. CRA) por clon y tratamiento para el ciclo 2 de 

estrés-recuperación 

 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

Nota. Cada punto corresponde al promedio de cuatro datos individuales; se 

indica la función lineal desde plasmólisis incipiente hasta turgencia cero (línea 

punteada) y grado de ajuste (R2). 

4.5.1. Módulo de elasticidad de pared (Ɛ) 

El módulo de elasticidad (Ɛ) fue mayor (p = 0,0005) en el ciclo 1 con una 

reducción del 45% entre ciclos. El Ɛ fue 8,59 ± 0,69 MPa en el ciclo 1 y 4,81 ± 0,76 

MPa en el ciclo 2. En el ciclo 1 se observó mayor Ɛ (p = 0,0157) en el clon GT 

valor (Ɛ = 14,07 ± 1,77 MPa), duplicando a GC (Ɛ = 6,30 ± 1,77 MPa) y GU2 (Ɛ = 

6,04 ± 1,77 MPa). El análisis de la interacción tratamiento*clon (p = 0,0187) mostró 

una reducción a la mitad (45%) en plantas con RR del clon GT. En el ciclo 2 se 

observó un descenso aún mayor (75%) en GC (Tabla 3).   

  



39 
 

Tabla 3   
Módulo de elasticidad de pared celular (Ɛ, MPa ± E. E.) por clon y tratamiento en 

cada ciclo estrés-recuperación 

 Módulo de elasticidad de pared (Ɛ, MPa) 

 Ciclo 1 Ciclo 2 

Clon CC RR CC RR 

GG 7,46 ± 2,42 a 10,73 ± 2,10 a 3,22 ± 0,56 a 3,30 ± 0,56 a 

GC 5,85 ± 1,19 a 6,74 ± 1,19 a 9,94 ± 1,31 a 2,54 ± 1,31 b 

GT 16,74 ± 1,97 a 8,39 ± 1,97 b 7,35 ± 2,76 a 5,05 ± 1,95 a 

GU1 6,63 ± 1,80 a 6,92 ± 1,47 a 8,32 ± 1,83 a 2,84 ± 1,83 a 

GU2 5,79 ± 2,65 a 6,28 ± 2,65 a 4,24 ± 1,04 a 2,87 ± 1,04 a 

Nota. Letras distintas en sentido de la fila indican diferencias significativas 

(p˂0,05). 

4.5.2. Potencial osmótico en turgencia máxima (Ψπt) 

El Ψπt presentó interacción ciclo*clon (p = 0,0212) y no hubo efectos fijos 

significativos en el ciclo 1. En el ciclo 2 se observó efecto clon (p = 0,02173) y 

tratamiento (p = 0,0218). En este ciclo, GC disminuyó significativamente el Ψπt (-

1,52 ± 0,05 MPa) respecto al ciclo 1 (-1,07 ± 0,05 MPa), pero sin mostrar efecto 

del tratamiento (p = 0,7214). GC fue el clon con menor promedio (-1,52 ± 0,07 

MPa). Por otra parte, el híbrido GU1 presentó mayor Ψπt (-1,24 ± 0,07 MPa). El 

efecto del tratamiento se observó únicamente en el clon de E. grandis (p = 0,040) 

en el ciclo 2, con un descenso del 22% en RR (Tabla 4).  
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Tabla 4  

Potencial osmótico en turgencia máxima (Ψπt, MPa ± E. E.) por clon y 

tratamiento en cada ciclo estrés-recuperación 

 Potencial osmótico en turgencia máxima (Ψπt, MPa) 

 Ciclo 1 Ciclo 2 

Clon CC RR CC RR 

GG -1,64 ± 0,15 a -1,22 ± 0,18 a  -1,24 ± 0,10 a  -1,47 ± 0,07 b 

GC -0,96 ± 0,15 a -1,19 ± 0,21 a  -1,51 ± 0,10 a -1,54 ± 0,07 a 

GT -0,98 ± 0,15 a -1,13 ± 0,21 a  -1,27 ± 0,10 a -1,40 ± 0,07 a 

GU1 -1,31 ± 0,19 a -1,23 ± 0,21 a  -1,13 ± 0,10 a -1,36 ± 0,07 a 

GU2 -1,32 ± 0,15 a -1,19 ± 0,21 a  -1,18 ± 0,10 a -1,26 ± 0,07 a  

Nota. Letras distintas en sentido de la fila indican diferencias significativas 

(p˂0,05). 

4.5.3. Potencial osmótico en plasmólisis (Ψπ0) 

A diferencia de los otros parámetros, el Ψπ0 no fue afectado por clon (p = 

0,8524) ni tratamiento (p = 0,1501). Sin embargo, varió entre ciclos (p = 0,0012) 

con menor promedio durante el ciclo 2 (-1,20 ± 0,03 MPa vs. -1,00 ± 0,03 MPa del 

ciclo 1). En la Tabla 5 se muestran los valores por clon y tratamiento para cada 

ciclo, pero en ningún caso hubo diferencias significativas (p˂0,05). 

Tabla 5  
Potencial osmótico en plasmólisis (Ψπ0, MPa ± E. E.) por clon y tratamiento en 

cada ciclo estrés-recuperación 
 

Nota. No existieron diferencias significativas (p˂0,05) para ninguna combinación 

tratamiento*clon. 

 Potencial osmótico en plasmólisis incipiente (Ψπ0, MPa) 

 Ciclo 1 Ciclo 2 

Clon CC RR CC RR 

GG -1,03 ± 0,09   -1,09 ± 0,15   -1,06 ± 0,08   -1,22 ± 0,31   

GC -0,84 ± 0,09   -0,94 ± 0,17   -1,29 ± 0,08   -0,64 ± 0,31  

GT -0,86 ± 0,09  -1,05 ± 0,17   -1,14 ± 0,08    -1,20 ± 0,37  

GU1 -0,96 ± 0,11   -0,99 ± 0,17   -1,02 ± 0,08   -1,13 ± 0,37   

GU2 -1,11 ± 0,09   -1,08 ± 0,17   -1,08 ± 0,08   -1,06 ± 1,37   
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4.6. CONDUCTIVIDAD HIDRÁULICA 

El riego restringido redujo (p<0,0085) la conductividad hidráulica específica 

(kS) un 32%, con promedios de 4,12 ± 0,32 kg m-1 MPa -1 en CC y 2,87 ± 0,34 kg 

m-1 MPa -1 en RR. También existió interacción tratamiento*clon (p = 0,0003). En 

los híbridos con eucalipto colorado (GC y GT) la kS en RR disminuyó en mayor 

medida (80%) que en los otros clones. En los híbridos con E. urophylla (GU1 y 

GU2) no hubo diferencias entre tratamientos, mientras que en E. grandis (GG) las 

plantas con RR tuvieron mayor kS.  

La cavitación (inferida por el PLC) fue mayor en GC y GT. Estos clones 

presentaron un PLC promedio de 85% en RR que implicó su kS un 42%. En GU1 

y GU2 no hubo efecto del tratamiento sobre PLC y en el clon de E. grandis la 

cavitación fue mayor en CC (Tabla 6). 

Tabla 6  
Conductividad hidráulica específica (kS, kg s-1 m-1 MPa-1 ± E. E.) y pérdida 

porcentual de conductividad hidráulica (PLC, %) por clon y tratamiento 

 

Nota. (control, CC; riego restringido, RR), letras distintas en sentido de la fila 

indican diferencias significativas (p˂0,05). 
 

La conductividad foliar específica (kL) fue 35% menor (p = 0,0125) en las 

plantas con RR. La interacción tratamiento*clon (P = 0,001) reveló una 

disminución importante (73%) en las plantas con RR de los clones GC y GT. En 

los demás clones no se observó efecto del riego sobre kL (Tabla 7).  
 

 kS PLC 

Clon CC RR CC RR 

GG 3,23 ± 0,74 b 5,27 ± 0,55 a 52,21 ± 6,91 a 29,88 ± 7,18 b 

GC 5,61 ± 0,80 a 1,02 ± 0,55 b 48,72 ± 7,46 b 84,18 ± 7,18 a 

GT 4,68 ± 0,80 a 0,98 ± 0,50 b 50,95 ± 7,46 b 87,54 ± 6,56 a 

GU1 3,45 ± 0,80 a 4,00 ± 0,55 a 49,29 ± 7,46 a 62,59 ± 7,18 a 

GU2 3,80 ± 0,80 a 3,24 ± 0,50 a 47,10 ± 7,46 a 55,94 ± 6,56 a 
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Tabla 7  
Conductividad hidráulica foliar específica (kL, kLmax; kg s-1 m-1 MPa-1 ± E. E.) por 

clon y tratamiento 

Nota. (control, CC; riego restringido, RR). letras distintas en sentido de la fila 

indican diferencias significativas (p˂0,05).  

4.7. CORRELACIÓN ENTRE PARÁMETROS HÍDRICOS E HIDRÁULICOS 

La relación entre ks y el Ψmd indica cómo varía el potencial hídrico en 

función de la conductividad hidráulica específica durante el momento de activa 

transpiración. Los resultados muestran una mayor correlación entre estas 

variables en GC y GT (R = 0,50). En los otros clones la relación fue menor (GU1, 

R = 0,20) o no existió (GG, R = 0,06; GU2, R = 0,03). Por otro lado, la relación 

entre PLC y el Ψmd fue moderada a elevada (R = 0,60), excepto en el clon de E. 

grandis (R = 0,21). También fue elevado el grado de asociación entre ks y Ψmd en 

plantas con RR de GC y GG, así como también el grado de ajuste del modelo 

lineal (R2) (Fig. 10). 

  

 kL kLmax 

Clon CC RR CC RR 

GG 1,83 ± 0,39 a 1,70 ± 0,19 a 3,59 ± 1,09 a 2,50 ± 1,47 a 

GC 2,09 ± 0,42 a 0,59 ± 0,19 b 5,83 ± 1,18 a 6,13 ± 1,47 a 

GT 1,47 ± 0,42 a  0,40 ± 0,17 b 2,85 ± 1,18 a 3,41 ± 1,34 a 

GU1 0,91 ± 0,42 a 1,14 ± 0,19 a 2,16 ± 1,18 a 3,67 ± 1,37 a 

GU2 1,38 ± 0,42 a 1,22 ± 0,17 a 2,72 ± 1,18 a 2,88 ± 1,34 a 



43 
 

Figura 10 
Relación entre conductividad hidráulica específica (kS, kg s-1 m-1 MPa-1) y 

potencial hídrico mediodía (Ψmd, MPa) 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Nota. En plantas control (CC) y con riego restringido (RR), cada punto es el 

promedio de 3 a 4 datos. 

4.8. ÁREA FOLIAR DE PLANTA Y ÁREA FOLIAR ESPECÍFICA (AFE) 

El área foliar de planta se redujo (p˂0,0001) un 75% con el RR y promedió 

0,3 ± 0,01 m2. No hubo efecto clon sobre esta variable (p = 0,2248). El AFE varió 

en función del clon (p = 0,0025), tratamiento (p˂0,0001) y también existió 

interacción tratamiento*clon (p = 0,040). El clon con mayor AFE fue GU1 (16,88 ± 

2,37 cm2 gr-1) y los promedios más bajos se observaron en GC y GT (11,29 ± 0,73 

y 11,92 ± 0,68 cm2 gr-1, GC y GT, respectivamente). La interacción 

tratamiento*clon (p = 0,040) indica que el clon GC fue el único que no modificó su 

AFE con RR. Sin embargo, en GT y GU2 aumentó 25%, mientras que en GU1 y 

GG el incremento fue de 16% (Fig. 11). 
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Figura 11 
Área foliar específica (cm2 g-1 ± E. E.) por clon y tratamiento al final del ciclo 2 de 

estrés-recuperación 

 
Nota. con asterisco se indican diferencias significativas (p˂0,05) entre 

tratamientos. 

4.9. CONTENIDO DE CLOROFILA 

El contenido de clorofila en hoja (inferido por el índice SPAD) fue mayor 

(p˂0,0001) en GC (40,42 ± 1,12) y GT (39,48 ± 1,22). Dichos valores superaron 

en 25% al índice de los híbridos con E. urophylla y en 15 % al índice del clon de 

E. grandis. La interacción tratamiento*clon (p = 0,0010) mostró un descenso del 

contenido de clorofila en plantas con RR de los clones GU1, GU2 y GG. Sin 

embargo, en GC y GT no hubo efecto del tratamiento (Tabla 8).   
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Tabla 8 

Índice SPAD (± E. E.) por clon y tratamiento 

 Índice SPAD 

Clon Control  

(CC) 

Riego restringido 

(RR) 

GG 37,07 ± 1,73 a 32,43 ± 1,41 b 

GC 42,12 ± 2,42 a 39,57 ± 1,71 a 

GT 40,19 ± 0,73 a 37,34 ± 1,27 a 

GU1 38,26 ± 1,08 a 27,73 ± 0,61 b 

GU2 34,67 ± 1,73 a 23,95 ± 0,82 b 

Nota. Letras distintas en sentido de las columnas indican diferencias 

significativas (p˂0,05). 

4.10. CRECIMIENTO DE LAS PLANTAS 

La altura varió con el tratamiento (p = 0,0001), clon (p = 0,0055), ciclo (p 

˂0,0001) y existió interacción tratamiento clon (p˂0,0001). El tratamiento RR 

redujo la altura promedio un 24%. La altura media fue 92 ± 3,11 cm en CC y 71 ± 

3,11 cm en RR. En el ciclo 1 no hubo diferencias entre clones (p = 0,1830). En 

plantas con RR la mayor altura se observó en GC y GT (51 ± 2,57 cm), mientras 

que la menor la presentaron GU1 y GG (Tabla 9). El efecto del clon se observó en 

el ciclo 2 (p = 0,0025). Los clones GC y GT alcanzaron mayor altura en RR (112 ± 

6,19 cm) y en CC (161 ± 9,80 cm). Por otro lado, la menor altura la presentó el 

clon GG (Tabla 10). 

Tabla 9 
Altura de planta (cm ± E. E.) por clon en cada tratamiento durante el ciclo 1 de 

estrés-recuperación 

Clon 

Control  

(CC) 

Riego restringido 

(RR) 

GG 47,24 ± 4,20 a 40,87 ± 2,58 ab 

GC 60,08 ± 4,29 a 52,27± 2,62 ab 

GT 54,23 ± 4,13 a 53,38 ± 2,53 a 

GU1 53,27 ± 3,94 a 40,87 ± 2,67 b 

GU2 60,08 ± 4,28 a 42,65 ± 2,62 ab 

Nota. Letras distintas en sentido de las columnas indican diferencias 

significativas (p˂0,05). 
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Tabla 10  
Altura de planta (cm ± E. E.) por clon en cada tratamiento durante el ciclo 2 de estrés-

recuperación 

 

 
 
 

 

 

 

 

 

Nota. Letras distintas en sentido de las filas indican diferencias significativas 

(p˂0,05).  
 

El diámetro de planta también varió con el tratamiento (p=0,0001), el clon  

(p = 0,0189) y el ciclo estrés-recuperación (p˂0,0001). En RR el promedio (6,47 ± 

0,27 mm) se redujo 25% respecto al control (8,48 ± 0,27). En el ciclo 1 no hubo 

diferencias de diámetro entre clones dentro de cada tratamiento (Tabla 11). Sin 

embargo, en el ciclo 2 GC presentó menor diámetro (p = 0,0076) que GU1 y GU2. 

Los otros clones (GG y GT) presentaron un comportamiento intermedio (Tabla 12). 

Tabla 11  
Diámetro de planta (mm ± E. E.) por clon en cada tratamiento durante el ciclo 1 

de estrés-recuperación 

Clon 

Control  

(CC) 

Riego restringido 

(RR) 

GG 5,39 ± 0,44 a 4,67 ± 0,29 a 

GC 5,33 ± 0,44 a 4,16 ± 0,29 a 

GT 5,45 ± 0,43 a 4,45 ± 0,29 a 

GU1 5,81 ± 0,48 a 4,54 ± 0,29 a 

GU2 5,31 ± 0,41 a 4,80 ± 0,29 a 

Nota. Letras distintas en sentido de las columnas indican diferencias 

significativas (p˂0,05). 

 

Clon 

Control  

(CC) 

Riego restringido 

(RR) 

GG 111,46 ± 9,80 b 75,32 ± 6,17 c 

GC 164,66 ± 9,80 a 121,40 ± 6,19 a 

GT 144,14 ± 10,08 ab 102,98 ± 6,19 b 

GU1 115,37 ± 10,78 a 97,61 ± 6,17 bc 

GU2 158,21 ± 10,08 a 92,64± 6,19 bc 
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Tabla 12  
Diámetro de planta (mm ± E. E.) por clon en cada tratamiento durante el ciclo 2 

de estrés-recuperación 

Clon 

Control  

(CC) 

Riego restringido 

(RR) 

GG 12,56 ± 0,88 ab 8,14 ± 0,50 a 

GC 11,12 ± 0,98 b 7,73 ± 0,50 a 

GT 11,32 ± 0,90 ab 8,14 ± 0,50 a 

GU1 14,76 ± 0,96 a 8,80 ± 0,50 a 

GU2 14,70 ± 0,90 a 8,43 ± 0,50 a 

Nota. Letras distintas en sentido de las columnas indican diferencias 

significativas (p˂0,05). 
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5. DISCUSIÓN 

5.1. ESTADO HÍDRICO Y ACTIVIDAD TRANSPIRATORIA 

El estado hídrico de las plantas se estudió a través del potencial hídrico en 

hoja (base, mediodía, y su gradiente diario). La información se relacionó con el 

contenido relativo de agua en los tejidos y con la conductancia estomática, 

parámetro fundamental para comprender el intercambio de gases y la regulación 

del estado hídrico durante ambos ciclos estrés-recuperación. En el trabajo se 

estudiaron los efectos de dos ciclos de riego restringido, separados por un período 

de riego con la dosis del control (recuperación). 

Durante el ciclo 1 hubo menor cantidad (37% menor) de agua en las 

macetas, inferida por valores más bajos del Ψb (Fig. 1). La transpiración (inferida 

por el ΔΨ) fue mayor en los híbridos con eucaliptos colorados (GC y GT), 

especialmente, bajo el tratamiento de riego restringido (Tabla 1). Este efecto fue 

aún más notable en el híbrido GT durante ambos ciclos. Durante el ciclo 2 se 

observó una mayor reducción del Ψmd y mayor gradiente de potencial (ΔΨ) (Fig. 

2 y 3), lo cual sugiere mayor actividad transpiratoria para un mismo nivel de 

conductividad hidráulica (Franks et al., 2007). 

Probablemente durante el ciclo 2 hayan operado mecanismos 

compensatorios que disminuyeron la transpiración (tanto en riego CC como en 

RR), salvo en GC y especialmente, en GT. Este comportamiento estuvo 

relacionado con una mayor apertura estomática (mayor gs) en estos híbridos, 

tanto en RR como en el control (Tabla 2). Por otro lado, el clon de E. grandis (GG) 

y el híbrido GU1 fueron más sensibles al tratamiento de RR, ya que redujeron en 

mayor grado su apertura estomática (de 65 a 70%) durante ambos ciclos. Los 

resultados son consistentes con lo reportado por Whitehead y Beadle (2004) y 

White et al. (2000) para E. grandis. 

Los resultados sugieren un comportamiento anisohídrico en los híbridos 

con eucaliptos colorados (GC y GT), si se comparan con los demás clones, ya que 

la fluctuación diurna del Ψ fue mayor. Gándara et al. (2020) observaron una 

tendencia similar en árboles de 2 a 4 años durante temporadas con diferente 

disponibilidad de agua en el suelo. Bourné et al. (2015) reportaron mayor 

tolerancia al déficit hídrico en E. camaldulensis y E. tereticornis, los cuales son 

capaces de transpirar más activamente que otros eucaliptos en condiciones de 

alta demanda atmosférica. En el presente trabajo el Dpv durante la medición del 

potencial hídrico al mediodía osciló entre 2,5 y 4 kPa, es decir, una condición de 
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estrés moderado a severo (Amitrano et al., 2019). En Sudáfrica, Eksteen et al. 

(2013) observaron que la recuperación de gs post-estrés es más rápida en 

híbridos GC que GU. Sería importante contar con curvas de respuesta de gs al 

Dpv para estudiar específicamente la sensibilidad de estos clones a la demanda 

atmosférica. En este trabajo no fue posible realizarlas por problemas operativos. 

5.2. MECANISMOS DE RESPUESTA AL DÉFICIT HÍDRICO 

5.2.1. Hídrico-funcionales (Ɛ, Ψπ, AFE) 

En el trabajo se identificaron diferentes mecanismos de respuesta al 

estrés. El ajuste elástico fue evidente en los híbridos GC y GT. El módulo de 

elasticidad de pared (Ɛ) fue menor (45%) en el segundo ciclo, lo cual sugiere la 

ocurrencia de ajuste elástico. Esta capacidad está presente en especies leñosas 

de rápido crecimiento (Pallardy, 2007). Sin embargo, es una característica 

altamente especie-dependiente y la información en Eucalyptus es fragmentaria.  

El clon GT presentó mayor Ɛ que los demás (Tabla 3) y esto indica una 

mayor rigidez en sus paredes celulares. Sin embargo, fue el único clon que mostró 

efecto del tratamiento en el primer ciclo, disminuyendo el Ɛ a la mitad. Durante el 

ciclo 2 esta reducción la presentó GC y fue aún más evidente (75%). Este 

mecanismo permitió que los híbridos con eucalipto colorado perdieran turgencia 

de forma más gradual, plasmolizando a menores CRA. Así, lograron mantener 

turgencia y una elevada apertura estomática, aún en estrés severo (muy bajos 

potenciales hídricos y elevado Dpv).  

El potencial osmótico en turgencia plena (Ψπt) disminuyó con el RR en E. 

grandis, es decir, activó el mecanismo de ajuste osmótico. La respuesta se 

observó al final del ciclo 2 (finales del verano). El clon GC también redujo el Ψπt, 

pero fue independiente del tratamiento (Tabla 4). Lemcoff et al. (2002) reportó una 

tendencia similar en E. camaldulensis, a pesar de tratarse de una capacidad muy 

variable según el genotipo. Por otra parte, no se observaron efectos del clon ni del 

tratamiento sobre el potencial osmótico en plasmólisis (Ψπ0). 

El área foliar específica (AFE) en RR aumentó un 11% en promedio (Fig. 

11).  El híbrido GC fue el único que no modificó su AFE en RR, sin embargo, en 

los demás clones el aumento de AFE fue del entorno del 20%, lo cual sugiere que 

es menos susceptible a la regulación del tamaño de superficie “transpirante” en 

déficit hídrico. El clon GU1 presentó mayor AFE, mientras que GC y GT fueron los 

de menor promedio.  
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5.2.2. Conductividad hidráulica (kS), cavitación (PLC) y estado hídrico 

El tratamiento de RR disminuyó la conductividad hidráulica específica 30%, 

excepto en los híbridos con E. urophylla, en los cuales no hubo efecto del 

tratamiento. Los híbridos con eucaliptos colorados mostraron una reducción mayor 

(80%) de ks que estuvo asociada a una mayor proporción de vasos cavitados 

(PLC). Sin embargo, su elevada gs indicaría que fueron más resistentes a la 

cavitación, ya que lograron mantener el intercambio gaseoso en RR. Por otro lado, 

el clon de E. grandis aumentó su kS en déficit hídrico, a diferencia del resto de los 

clones (Tabla 6). 

Las diferencias entre clones se deben a una mayor vulnerabilidad a la 

cavitación en GG, seguido de GU1 y GU2, lo cual indica menor PLC en 

condiciones de déficit hídrico. También se observó mayor actividad transpiratoria 

(ΔΨ), apertura estomática (gs) y resistencia a la cavitación (mayor PLC) en GC y 

GT, especialmente en el tratamiento con RR. Los resultados son consistentes con 

lo reportado por Tesón et al. (2013) para las especies puras, ya que observaron 

mayor P50 en E. grandis respecto a E. camaldulensis.  

Existen modelos que explican cómo la disminución de kS modifica la 

apertura estomática en leñosas en condiciones de déficit hídrico. Así, la reducción 

de kS induce el cierre estomático en condiciones de elevado PLC. Existen ajustes 

de kS en raíz (Bourbia et al., 2021; Sperry & Saliendra, 1994), tallo (Li et al., 2009) 

y hoja (Cochard., 2002) que inducen el descenso de gs, demostrando así la 

interdependencia entre gs y kS en la regulación estomática, y especialmente la kS 

en la raíz (Carminati & Javaux, 2020). Los resultados sugieren que GG y los 

híbridos con E. urophylla presentan mayor sensibilidad de gs frente a una 

disminución de kS. Esta tendencia fue más notable en GG, ya que las plantas con 

RR no disminuyeron su potencial hídrico mediodía con aumentos de kS (Fig. 8) y, 

por lo tanto, perdieron menos agua. Este patrón sugiere un claro efecto de la red 

de señalización hidráulica sobre gs.  

Los clones GC y GT fueron menos sensibles a dicha regulación, es decir, 

logran mantener elevada gs con alto PLC. Dicha capacidad les permitiría mantener 

la fijación de CO2 con altas tasas transpiratorias y alto Dpv. Este comportamiento 

también se observó en la capacidad de suministro de agua al follaje (kL), ya que 

en los híbridos GC y GT se redujo sensiblemente (más del 70%) en riego 

restringido. Es preciso estudiar cómo opera la kS en diferentes órganos sobre este 
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proceso (hoja, tallo y raíces) y con diferentes niveles de disponibilidad hídrica en 

el suelo.  

5.3. CRECIMIENTO DE LAS PLANTAS Y ESTADO HÍDRICO 

La altura de las plantas en RR fue mayor en los clones GC y GT durante 

el ciclo 1 de estrés-recuperación, mientras que en el ciclo 2, esta tendencia 

comportamiento también se vio en las plantas control (Tablas 9 y 10). Este 

comportamiento estuvo asociado a una mayor actividad transpiratoria de estos 

clones (en ambos ciclos) y también refleja una mayor actividad fotosintética. A su 

vez, el contenido de clorofila en hoja (medido al final del ciclo 2) fue mayor en GC 

y GT, superando en un 25% a los híbridos GU y en un 15% al clon de E. grandis.  

Asimismo, el contenido de clorofila se mantuvo en las plantas con RR de GC y 

GT, mientras que en los otros clones disminuyó significativamente (Tabla 8).  

El comportamiento de los híbridos con eucaliptos colorados podría estar 

explicado por un efecto “hormesis”, en el cual se observa un aumento de la 

concentración del pigmento frente un déficit hídrico moderado. En este trabajo no 

hubo un incremento de clorofila en estrés, los valores se mantuvieron similares al 

control y reforzaron la actividad fotosintética y el crecimiento en altura. Esto 

implicaría una mayor capacidad de resiliencia en RR. El crecimiento diamétrico no 

varió entre clones en el primer ciclo y en el segundo se observaron diferencias 

únicamente en plantas control (clones GU con mayor diámetro). Eksteen et al. 

(2013) observaron tasas de crecimiento continuas en clones GC creciendo en 

déficit hídrico moderado, a diferencia de los clones GU, y lo asociaron con una 

menor sensibilidad al Dpv y mayor fijación de carbono en los primeros.  
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6. CONCLUSIONES 

En el trabajo se estudió la respuesta al estrés hídrico (moderado a severo) 

en clones de E. grandis (GG) e híbridos interespecíficos con E. camaldulensis 

(EC), E. tereticornis (GT) y E. urophylla (GU1 y GU2). Durante ambos ciclos de 

estrés-recuperación se observó mayor intercambio gaseoso en los clones GC y 

GT, los cuales presentaron mayor apertura estomática (gs) y gradiente diario de 

potencial hídrico (ΔΨ) con una mayor actividad transpiratoria y fijación de carbono. 

Asimismo, fueron menos vulnerables a la cavitación (mayor PLC) y presentaron 

un descenso mayor de la conductividad hidráulica (kS) en condiciones de déficit 

hídrico, que varió en mayor grado con el potencial hídrico al mediodía (Ψmd). 

Estos híbridos activaron el ajuste elástico (menor Ɛ) en déficit hídrico y 

aumentaron en mayor medida su área foliar específica (especialmente GT), 

promoviendo la plasmólisis a menor CRA. Este comportamiento se asoció a un 

mayor crecimiento en altura en el clon GC.  

La correlación entre variables hídricas e hidráulicas sugiere una menor 

regulación de gs en función de ks en estos clones (híbridos colorados), como así 

también una menor sensibilidad a la demanda atmosférica (Dpv). También 

presentaron mayor contenido de clorofila, lo cual sugiere una respuesta de tipo 

“hormesis” que contribuyó a una mayor capacidad de resiliencia, reflejada en un 

mayor crecimiento al final del estudio. El clon de E. grandis fue más sensible al 

Dpv y a la cavitación, seguido de los híbridos con E. urophylla. Estos últimos 

presentaron un mayor crecimiento en diámetro.  

Los resultados muestran un comportamiento diferencial entre clones, 

aunque es necesario explorar en mayor medida cómo operan estos mecanismos 

en el tiempo, ya que solo se analizaron en dos ciclos de estrés en primavera y 

verano. Además, no se conocen las bases morfológicas y anatómicas que explican 

estos comportamientos, como, por ejemplo, el diámetro y distribución de vasos 

xilemáticos, la anatomía y distribución de los estomas, entre otros atributos. Estos 

estudios son importantes para comprender los mecanismos de respuesta al estrés 

en estos clones. 
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