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SUMMARY

In the last decades, breeding programs for ucaltus species in Chile have mainly focused on increasing productivity and adaptation.  
oever, little is non aot ho droghts and climate change ma inence hsiological resonses that determine tree groth.  
Evaluating leaf-level physiology may be important to predict survival of eucalyptus genotypes under severe water stress.  This 
study assessed net photosynthesis N, stomatal conductance gs, transpiration  and instantaneos ater se e¿cienc i 
in ucaltus globulus, . nitens, . baensis, . sithii and . globulus x . nitens and . caalulensis x . globulus hybrids 
genotypes under increasing water stress conditions. Survival of each genotype was related to the observed physiological responses at 
-0.03 MPa, -1.5 MPa and -2.5 MPa soil water potentials. Higher plant survival was observed on genotypes with reduced water loss 
de to stomatal adstment nder ater de¿cit, and on genotes that cold maintain initial hotosnthetic rates nder increased 
ater de¿cit desite redctions in stomatal condctance.  negative relationshi eteen lant srvival and gasechange arameters 
sggests that hotosnthesis rate, nder high ater availailit . MPa and moderate ater de¿cit . MPa, ma e a sel 
indicator for early selection of genotypes at sites under water limitations.

e ors water stress, carbon assimilation, water use, clones, hybrids.

RESUMEN

En los últimos años, la mejora genética de especies de ucaltus en Chile se ha enfocado en el aumento de la productividad y 
meor adatación a condiciones de sitio limitantes ara el crecimiento. Sin emargo, se desconocen las resestas ¿siológicas e 
condicionan este comortamiento rente a eventos de sea. Estimaciones ¿siológicas a nivel de lanta eden ser de gran relevancia 
para predecir la supervivencia de genotipos de ucaltus ante eventos de estrs hdrico severo. En el resente estdio se evaló la 
otosntesis neta N, transpiración , conductancia estomática gs  e¿ciencia instantnea en el so de aga i en genotipos 
de ucaltus globulus, . nitens, . baensis, . sithii e hridos . globulus  . nitens y . caalulensis x . globulus en 
otenciales hdricos del sstrato de , MPa, , MPa  , MPa. La servivencia de cada material gentico se relacionó con 
las variales ¿siológicas mencionadas. Los resltados otenidos mestran e los genotios con maor servivencia son aellos 
e, en condiciones de d¿cit hdrico, controlan la rdida de aga a travs de aste estomtico; adems de los genotios caaces 
de mantener altas tasas otosintticas al amentar el d¿cit hdrico. La relación negativa oservada entre la servivencia  las 
variales de intercamio gaseoso, en articlar la otosntesis, sgiere e la evalación de estos armetros en condiciones de alta 
disoniilidad de aga , MPa  estrs hdrico moderado , MPa ede ser de tilidad ara la selección de genotios con 
maor ito al estalecimiento en sitios con limitantes hdricas. 

Palabras clae estrs hdrico, asimilación de carono, so de aga, clon, hrido.

INTRODUCCIÓN

Las plantaciones del género ucaltus se han ex-
andido mndialmente logrando crir na ser¿cie 
aproximada de 20 millones de hectáreas Hubbard et al.

2010. En Chile, las plantaciones de este género son de 
gran importancia económica alcanzando las 800 mil hectá-
reas plantadas al año 2013 INFOR 2015. Las principales 
especies plantadas son ucaltus globulus Labill y . ni
tens H. Deane et Maiden, siendo . globulus seleccionado 
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or s meor rendimiento lale, mientras e . nitens
or s alta tasa de crecimiento en amientes ms ros. 
Durante los últimos años se ha desarrollado un creciente 
interés por la selección de genotipos de mayor producti-
vidad y mejor calidad de madera, con la incorporación de 
la meora gentica enocada al desarrollo de hridos entre 
estas y otras especies. Sin embargo, no se ha tenido en 
consideración la evalación de las caractersticas ¿sioló-
gicas  genticas e estalecen las dierencias en el ren-
dimiento de los distintos genotipos de interés productivo, 
 e reglan s crecimiento  rodctividad en distintas 
condiciones climticas  ed¿cas avarrete et al. 2013.

En la actalidad, el d¿cit hdrico, acrecentado or las 
posibles consecuencias del cambio climático, es conside-
rado el principal factor ambiental limitante del crecimien-
to  rodctividad de lantaciones con ¿nes comerciales, 
especialmente en climas mediterráneos o en ambientes se-
miáridos Chaves et al. 2003 Por ello existe preocupación 
acerca del eecto e este eda casar sore la rodcti-
vidad de las plantaciones en distintos ambientes de creci-
miento Chaves et al. 2009. Por otra parte, la necesidad de 
amentar la ser¿cie lantada en Chile, ha generado e 
el establecimiento de plantaciones en Chile se realice en 
sitios cada vez más restrictivos para el crecimiento, como 
lo son el secano costero y la precordillera de Los Andes 
Coopman et al. 2008. 

Las respuestas de las plantas a la escasez de agua son 
complejas, incluyendo cambios adaptativos y/o efectos de-
letéreos genotipo Chaves et al. 2002. Las estrategias para 
hacer rente al estrs hdrico generalmente imlican na 
serie de mecanismos cruzados entre estrategias para evitar 
y/o tolerar el estrés, las cuales interactúan sinérgica y an-
tagónicamente con otros estreses, además de variar con el 
genotipo Chaves et al. 2002. Estas respuestas pueden ser 
a nivel ¿siológico  morológico tales como camios en la 
estrctra de la lanta, tasas de crecimiento, e¿ciencia en 
el uso de agua, potencial tisular osmótico, la conductancia 
estomtica Li  ang , redcción del otencial h-
drico de prealba, y aumento en la concentración de osmo-
litos, antioidantes  igmentos del ciclo de las antó¿las 
en hojas y tallos Navarrete et al. 2013.

 Estos mecanismos tienden a restringir la productividad 
potencial de plantaciones por inhibición de la expansión 
celular Costa e Silva 2004 y, principalmente, por la dis-
minución del balance de carbono en la planta el cual es al-
tamente deendiente de la otosntesis leas et al. 2009. 
Por ello, las respuestas fotosintéticas en condiciones de 
estrs hdrico han sido amliamente estdiadas, teniendo 
especial énfasis en los factores, tanto difusivos como bio-
micos, e la limitan Chaves et al. 2002, Chaves et al.
2003, Galmés et al. 2007, Flexas et al. 2009. Bajo condi-
ciones de estrs hdrico moderado, la condctancia esto-
mática ha sido reportada ser la principal causa de dismi-
nción de otosntesis Medrano et al. 2002, Chaves et al.
2003. Sin embargo, la disminución de la tasa fotosintética 
no solo es elicada or este actor, sino e tamin or 

otros como cambios en la de difusión del CO2 y en la con-
dctancia de este a travs del mesó¿lo leas et al. 2009. 
lgnas investigaciones sealan e la ena correlación 
eistente entre condctancia estomtica  otosntesis 
ermite sarla como reerencia ara evalar estrs hdri-
co Medrano et al. 2002, Pita et al. 2005, Eksteen et al.
2013 y, en consecuencia, evaluar los efectos de la mejora 
gentica en la resistencia a la sea sore el crecimien-
to Wikberg y gren 2004. El análisis de estos procesos 
¿siológicos e reglan los os de aga en las lantas 
asorción  rdida ermiten canti¿car la e¿ciencia con 
la e estas san el aga. De este modo se de¿ne la e¿cien-
cia en el uso de agua , como el volmen de aga e 
las plantas necesitan consumir evapotranspiración para 
incorporar a su biomasa una determinada cantidad de car-
bono proveniente de la atmósfera Medrano et al. 2007. 
Las medidas de intercambio de gases en hojas permiten 
determinar la otosntesis neta  la transiración,  con ello 
la e¿ciencia instantnea en el so del aga i a escala 
foliar como el cociente de estos dos parámetros Medrano 
et al. 2007. En estudios de la variación de la i en dis-
tintos genotipos y condiciones de disponibilidad de agua 
en el selo se ha reortado e las dierencias encontradas 
dependen de la estrategia de respuesta de los genotipos al 
d¿cit hdrico, atriidas a variaciones en el intercamio 
gaseoso Pita et al. 2005, Medrano et al. 2007, Navarrete 
et al. 2013 y ha sido considerado de interés para evaluar la 
adatación de genotios a condiciones de sea Li , 
Dye 2000.  

Los armetros de intercamio gaseoso otosntesis, 
conductancia estomática y transpiración y su efecto sobre 
la e¿ciencia instantnea del so de aga se han identi¿cado 
como herramientas potenciales para seleccionar genotipos 
con meor comortamiento rente al estrs hdrico, ero 
existe discusión acerca de cuáles son los más apropiados 
dado e el crecimiento  so de aga deenden tamin 
de la especie, edad e interacciones con el medio ambiente 
Pardos . La identi¿cación de los armetros, e en 
etapas tempranas de desarrollo, permitan mejorar los cri-
terios de selección de genotipos productivos, resistentes a 
la sea  ms e¿cientes en el so de aga, son relevantes 
dado las condiciones climticas camiantes e restringen 
el crecimiento y sobrevivencia de las plantas en el esta-
blecimiento. Para ello, es necesario generar información 
e ermita comrender la relación entre la resesta ¿-
siológica de nuevos genotipos seleccionados en etapas 
tempranas de desarrollo, las condiciones del sitio para su 
establecimiento y la posibilidad de evaluar el riesgo de su-
pervivencia y desarrollo temprano de cada material frente 
a condiciones de estrs hdrico. 

La hipótesis propuesta en el presente estudio estable-
ce e las variales de intercamio gaseoso condctan-
cia estomtica, otosntesis instantnea  transiración, en 
lntlas sometidas a distintos niveles de estrs hdrico, 
ermiten identi¿car genotios de ucaltus s. e re-
sentarán mayor supervivencia en sitios con disponibilidad 
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hdrica limitante en etaas temranas de desarrollo. Para 
ello se evalúa la respuesta en intercambio gaseoso y su 
eecto en la e¿ciencia instantnea en el so de aga ara  
genotipos comerciales de . globulus, . nitens, . baen
sis Beuzev et M.B. Welch, . sithii R.. Baer e hridos 
. globulus  . nitens y . caalulensis Dehnh x . glo
bulus sometidos a condiciones crecientes de estrs hdrico 
y la relación de cada parámetro de intercambio gaseoso 
evaluado con la supervivencia de cada material genético.

MTODOS

Material egetal. El estudio consideró 35 genotipos de 
ucaltus globulus Eg1-Eg24, . nitens En1, En2, 
. baensis Eb, . sithii Es e hridos . globulus 
 . nitens Egn1-Egn6 y . caalulensis x . globulus
Ecg desarrollados por Forestal Mininco S.A. y Arauco 
S. con ¿nes comerciales. Las lantas se roderon en 
contenedores de 110 cm3 con sustrato de corteza de pino 
Pinus raiata D. Don compostada según los criterios es-
tablecidos por las empresas. Después de cuatro meses de 
desarrollo, 36 plantas por genotipo se seleccionaron para 
el ensayo. Para la selección de plantas se consideraron ca-
ractersticas morológicas altra  dimetro de cello  
ausencia de daños o enfermedades. Estas plantas se esta-
blecieron en cajas de poliestireno expandido de 0,033 m3

con sustrato de compost de corteza de pino. 
La aclimatación al medio de crecimiento tuvo una du-

ración de tres semanas previas al inicio del ensayo. Para 
ello, las lantas se regaron cada dos das, manteniendo 
el sustrato entre un 75-100  del contenido de humedad 
eivalente a caacidad de camo , MPa. Cada siete 
das se realió ertiliación a nivel de sstrato con Phostro-
gen  NPK 13-10-27, S, Mg, Ca, Fe, B, Mn, Cu y Mo, 
Bayer Garden, Cambridge, UK a una concentración de 1 g  
or cada litro de aga. Posterior a este erodo se esta-
blecieron dos tratamientos diferenciados por gradiente de 
humedad. 

El ensayo se llevó a cabo en el vivero experimental 
de la Universidad de Concepción entre el 13 de enero y 
el 7 de febrero de 2014, periodo de tiempo necesario para 
e las lantas alcanaran las condiciones de estrs hdrico 
establecidas para la realización de las mediciones y mues-
treos correspondientes ver detalle más adelante. 

stableciiento e trataientos. Se establecieron dos 
tratamientos con gradientes de humedad contrastantes 
tratamiento control, consistente en mantener el riego en 
condiciones de caacidad de camo , MPa;  sea, 
donde se eliminó por completo el riego para obtener la 
disminución progresiva de la cantidad de agua disponible 
para las plantas en el medio de crecimiento. En ambos tra-
tamientos las plantas se cubrieron para impedir la adición 
no controlada de agua por precipitación. Dos cajas por ge-
notipo, cada una con 12 plantas, se establecieron para cada 
tratamiento. El monitoreo del contenido de humedad del 

sstrato se realió cada dos das con n eio DR ie 
Domain eectometr previamente calibrado en base al 
contenido de humedad gravimétrico CHW, g de agua / g de 
sustrato de muestras de sustrato a distintos niveles de hu-
medad, los cuales fueron posteriormente asociados con la 
crva de retención de hmedad del sstrato e estaleció 
los otenciales hdricos del sstrato sustrato crticos ara 
el experimento.

nstancias e uestreo. A partir de la disminución del con-
tenido de hmedad del tratamiento de sea, se determi-
naron tres instancias de muestreo en las cuales se evaluó el 
comortamiento ¿siológico de cada material gentico con-
siderado en el experimento. Cada instancia de muestreo se 
estableció como el contenido de humedad del sustrato, re-
gistrado en el tratamiento de sea, eivalente a valores de 
otencial hdrico del sstrato de , MPa M, , MPa 
M1.5 y -2,5 MPa M2.5.

Potencial hrico foliar e realba. El otencial hdri-
co oliar de reala prealba se midió con una bomba de 
resión Scholander Soil Moistre Eiment Cor, C, 
USA en horarios de pre-alba 400 a 600 h. La medi-
ción se realizó a tres plantas por tratamiento seleccionando 
hoas del tercio serior de las mismas. Dado e todas 
las especies presentaban hojas sésiles, al extraer la hoja se 
cortó la base de la vena principal de forma de separarla del 
resto de la hoja para utilizarla como peciolo.

ariables instantneas e intercabio gaseoso. La me-
dición de variables instantáneas de intercambio gaseoso 
correspondientes a conductancia estomática gs, transpi-
ración instantánea   tasa neta de otosntesis N se 
realizó entre 9 y 13 h en una hoja totalmente expandida, 
seleccionada del tercio superior de tres plantas de cada 
genotipo para ambos tratamientos, utilizando un sistema 
analizador de intercambio gaseoso Li-6400 Li-Cor Inc., 
Lincoln, E, US eiado con na ente de l led. 
Durante las mediciones, se mantuvieron constantes los 
armetros de satración lmnica . mol otones 
m-2 s-1, temeratra  C, o de aire  mol s-1 
y concentración de CO2  mol mol-1 CO2. Cada me-
dición tuvo un tiempo de duración entre 3 y 5 minutos, 
dependiendo de la estabilidad de las variables evaluadas. 
La e¿ciencia instantnea en el so de aga i se cal-
cló como el cociente entre la tasa neta de otosntesis  la 
transpiración instantánea N. 

Porcentae e sueriencia. El porcentaje de superviven-
cia se canti¿có dos semanas dess de alcanar oten-
cial hdrico del sstrato crtico de , MPa. Se consideró 
como lanta viva aella e resentara al menos el ar de 
hojas apicales visiblemente turgentes.

nlisis estastico. El experimento se analizó como un 
diseño completamente aleatorizado con tres réplicas con-
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siderando la instancia de muestreo y el genotipo como 
factores. Los análisis de varianza ANDEVA para los pa-
rmetros de intercamio gaseoso  otencial hdrico oliar 
se realizaron con el procedimiento Proc GLM del softare
SAS versión 9.0 SAS Institute 2002. La normalidad de 
los residos se roó a travs de histogramas  gr¿cos 
Q-Q normal, y la homogeneidad de varianza se evaluó a 
travs del test de Levene. Dado e los resltados de s-
pervivencia se estimaron en forma porcentual se usaron 
transormaciones de ra cadrada del arcoseno ara s 
análisis. La separación de medias para las variables de 
intercamio gaseoso  otencial hdrico oliar se realió 
mediante la prueba de Tukey P  0,05. Análisis de corre-
lación entre las variables estudiadas se realizaron mediante 
el coe¿ciente de correlación de Pearson   . 

RESULTADOS 

Potencial hrico foliar en realba. La respuesta en el po-
tencial hdrico oliar ara los genotios en el tratamiento 
control no resentó dierencias signi¿cativas en las distin-
tas instancias de muestreo P  ,, oservndose o-
tenciales cercanos a  MPa drante todo el estdio ¿gra 
. El tratamiento de sea, acorde a lo eserado, registró 
una disminución progresiva del potencial de prealba debi-
do al amento del d¿cit hdrico del sstrato  estalecien-
do dierencias signi¿cativas entre las medias alcanadas 
P  , ara las distintas instancias de mestreo ¿gra 
1. El valor medio observado en cada instancia de mues-
treo fue de -0,19  0,01 MPa, -0,59  0,02 MPa y de -2,10 
 0,06 MPa, para los muestreo en -0,03 MPa, -1,5 MPa  

Figura . Media del otencial hdrico oliar de reala medido a los  genotios de ucaltus spp. en los tratamientos control A y 
sea B en las instancias de mestreo eivalentes a , MPa M, , MPa M.  , MPa M. de otencial hdrico del 
sstrato del tratamiento de sea.

Mean predawn water potential evaluated at -0.03 MPa M0, -1.5 MPa M1.5 and -2.5 MPa M2.5 substrate water potentials for all u
caltus s. n   genotes nder control  and droght B treatments.
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 , MPa de otencial hdrico del sstrato, resectiva-
mente. Entre las primeras instancias de muestreo -0,03 
MPa  , MPa de otencial hdrico del sstrato solo 
seis genotipos Eng6, Eg2, Eg3, Eg4, Eg15 y Eg22 dis-
mineron signi¿cativamente s otencial de reala 
P  ,. En etaas de menor disoniilidad hdrica del 
sstrato , MPa a , MPa, se oservó na cada gene-
ral del otencial hdrico oliar desde la segnda instancia 
de muestreo para todos los genotipos P  0,05. La mag-
nitd de esta cada e variale entre genotios, or lo e 
en la instancia de muestreo a -2,5 MPa se observaron cinco 
gros de genotios e alcanaron distintos otenciales 
medios de prealba P  0,05 correspondientes a -1,48  
0,02 Eg6, Eg7, Eg10, Eg11, Eg17, Eg18, Eg20, Eg23, 
Eng; ,  , Eg, Eg, Eng, Eng; , 
0,03 Eg1, Eg5, Eg8, Eg9, Eg12, Eg16, Eg19, Eg24, En1, 
En, E, Ecg; ,  , Eg, Eg, Eg, Eng, Eng 
y -3,07  0,06 MPa Eg3, Eg13, Eg15, Es, Eng3.

onuctancia estotica  transiracin instantnea. Se 
oservó na correlación ositiva r  ,, P  0,05 entre 
la conductancia estomática y la transpiración instantánea 
¿gra . Una disminción generaliada de la condctan-
cia estomática se rodo na ve iniciado el estrs hdrico, 
obteniéndose valores bajo 0,12 moles de H2O m-2 s-1 en las 
instancias de mestreo ¿nales ¿gra . Si ien la ma-
ora de los genotios disminó s condctancia estom-
tica entre cada instancia de muestreo P  0,05, cinco ge-
notipos Eb, En1, Eg10, Eg14 y Eg24 no presentaron esta 
respuesta y mantuvieron valores menores a 0,21 moles de 
H2O m-2 s-1 a lo largo del ensayo. La respuesta en la trans-
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iración instantnea e similar ¿gra B, oservndose 
e los genotios E, En, Eg, Eg  Eg mantvieron 
medias similares entre instancias de muestreo, sin superar 
los 4,3 moles de H2O m-2 s-1 durante el ensayo.

asa instantnea e fotosntesis. Se observó una correla-
ción ositiva entre la otosntesis instantnea  la condc-

Figura . Variación de la media de la conductancia estomática mol H2O m-2 s-1 A y de la media de la transpiración instantánea 
mol H2O m-2 s-1 B con resecto a la media del otencial hdrico oliar de reala MPa oservado en los  genotios de ucal
tus spp. medidos en el tratamiento de sea en las instancias de mestreo eivalentes a , MPa M, , MPa M.  , MPa 
M. de otencial hdrico del sstrato.

Mean stomatal conductance mol H2O m-2 s-1 and instantaneous transpiration mol H2O m-2 s-1 versus mean predawn water potential 
MPa evaluated for all ucaltus s. n   genotes at . MPa M, . MPa M. and . MPa M. sstrate ater otential 
treatments.
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tancia estomática P  0,05 en cada instancia de muestreo 
¿gra , adems de dierencias signi¿cativas P  0,05 
en las tasas fotosintéticas de los genotipos en cada instan-
cia de mestreo. Si ien la maora de los genotios no 
resentó dierencias signi¿cativas en ss tasas de otosn-
tesis entre instancias de mestreo ¿gra , dos gros 
resentaron disminciones signi¿cativas a lo largo del 

Figura 3. Relación entre la media de la tasa instantnea de otosntesis N, mol CO2 m
-2 s-1 y la media de la conductancia estomática 

gs, mol H2O m-2 s-1 de los 35 genotipos de ucaltus s. medidos en el tratamiento de sea en las instancias de mestreo eiva-
lentes a  , MPa, B , MPa  C , MPa de otencial hdrico del sstrato.

Mean photosynthesis rate N, mol CO2 m
-2 s-1 and stomatal conductance gs, mol H2O m-2 s-1 relationship observed for all ucaltus

s. n   genotes at . MPa M, . MPa M. and . MPa M. sstrate ater otential treatments.
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Figura . Media de la otosntesis instantnea mima N, mol CO2 m
-2 s-1 ara gros de genotios e en el tratamiento de sea 

resentaron valores constantes entre instancias de mestreo , resentaron disminciones signi¿cativas entre la segnda M.  
tercera M. instancia de mestreo B  resentaron disminciones signi¿cativas entre la rimera M  la tercera instancia de 
muestreo M2.5 C.

Mean photosynthesis rate N, mol CO2 m
-2 s-1 for genotypes groups under drought conditions that showed A constant values among 

samling stages, B signi¿cant redctions eteen the second M. and third M. treatment stages and C signi¿cant redctions rom the ¿rst 
M0 to the third sampling stage M2.5.
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ensayo P  0,05. Un grupo de genotipos Eng3, Eng4, 
Eng6, Eg1, Eg4, Eg13, Eg15, Eg16, Eg18, Eg19, Eg21, 
Eg disminó s otosntesis entre las instancias de 
mestreo ¿nales M.  M. ¿gra B  otro gro 
Ecg, Es, Eg2 y Eg3 lo hizo solamente entre el muestreo 
inicial M  el ¿nal M. ¿gra C. 

¿ciencia instantánea en el uso de agua Ai Diferen-
cias signi¿cativas en e¿ciencia instantnea en el so de 
agua se observaron entre los tratamientos P  0,05 en 
cada instancia de medición. Se observó un incremento pro-
gresivo en los valores promedio de i desde 2,98  0,10 
mol CO2 mmol-1 H2O en la instancia de muestreo inicial 
M0 hasta 13,62  0,71 mol CO2 mmol-1 H2O al ¿nal del 
ensao M. ¿gra . l contrario del comortamiento 
oservado en la maora de los genotios, al llegar a la 
segunda instancia de muestreo M1.5 los genotipos Eg5, 
Eg6, Eg8, Eg11, Eg14, Eg20, Eg22, Eb no mostraron un 
amento signi¿cativo en e¿ciencia instantnea en el so 
de aga resecto a la rimera medición. acia el ¿nal del 
ensayo los genotipos Eg6 y Eg14 mantuvieron el mismo 
comportamiento mencionado anteriormente, manteniendo 
valores promedio de i similares durante todo el ensayo 
P  0,05. A diferencia de la primera instancia de mues-
treo M0, en los muestreos consecuentes se observaron 
dierencias signi¿cativas entre los genotios, siendo en el 
mestreo ¿nal M. donde se oservó maor disersión 
de los datos ¿gra . o se oservó na tendencia cla-
ra hacia cuál de las variables instantáneas de intercambio 
gaseoso fue causal de los cambios observados en i, 
obteniéndose una correlación negativa con todas ellas  
P  0,05. Los valores más altos observados en M2.5 se 
observaron en los genotipos Eg1, Eg16, Eg22 y Eng6, los 
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cales resentaron los valores ms aos de otosntesis, 
conductancia estomática y transpiración instantánea hacia 
el ¿nal del ensao. 

Sueriencia  relacin con ariables e intercabio ga
seoso. El rango de supervivencia varió entre 0 y 70 , sien-
do los genotios Eg, Eg, Eg, Eg, Eg  Eg los e 

Figura 5. Media de la e¿ciencia instantnea en el so de aga 
i, mol CO2 mmol-1 H2O medida a los 35 genotipos de u
caltus s. del tratamiento de sea en las instancias de mues-
treo eivalentes a , MPa M, , MPa M.  , MPa 
M. de otencial hdrico del sstrato.

Mean instantaneos ater se e¿cienc i, mol CO2
mmol-1 H2O observed for all ucaltus s. n   genotes at . 
MPa M0, -1.5 MPa M1.5 and -2.5 MPa M2.5 substrate water poten-
tial treatments.
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presentaron tasa de supervivencia de 0  y los genotipos 
Eg, Eg, Eg  Eg los e resentaron los valores ms 
altos 60-70 . Se observó una correlación negativa entre 
el porcentaje de supervivencia y las variables instantáneas 
de intercambio gaseoso medidas en la primera instancia de 
muestreo P  ,, eceto ara e¿ciencia instantnea en 
el uso de agua P  , cadro . dems, en la segnda 
instancia de mestreo, la otosntesis instantnea  la e¿-
ciencia instantánea en el uso de agua mostraron correlación 
negativa con la supervivencia P  0,05 cuadro 1. Una 
correlación ositiva e oservada con el otencial hdrico 
oliar en las instancias de mestreo de estrs hdrico P  
0,05 cuadro 1. Los genotipos con las más altas tasas de 
supervivencia presentaron un comportamiento similar en-
tre instancias de muestreo en sus tasas fotosintéticas, dis-
minución de su conductancia estomática y transpiración 
instantnea,  n amento signi¿cativo de la e¿ciencia 
instantnea en el so de aga hacia el ¿nal del ensao. de-
ms, aellos genotios e mantvieron s condctancia 
estomática y transpiración bajas durante todo el ensayo pre-
sentaron tasas de supervivencia menores al 30 . Por otra 
arte, todos los genotios e dismineron signi¿cativa-
mente la tasa de otosntesis entre instancias de mestreo 
presentaron supervivencias menores al 20 , excepto, el 
genotio Eng e registró na servivencia de  . Del 
mismo modo, aellos genotios e srieron la dismin-
ción ms drstica de otencial hdrico oliar, hacia el ¿nal 
del ensayo, mostraron las más bajas tasas de supervivencia. 

DISCUSIÓN Y CONCLUSIONES

Las respuestas en los parámetros de intercambio ga-
seoso de los genotios ao condiciones de d¿cit hdrico 
moderado maor a , MPa eron ms variales e 
ara condiciones de maor d¿cit hdrico , MPa. 
ellos genotios e no dismineron signi¿cativa-
mente s otencial hdrico oliar en la primera etapa del 
ensao, seran caaces de rolongar el estrs moderado o 

Cuadro . Coe¿cientes de correlación n   ara el orcentae de servivencia  las variales instantneas de intercamio gaseoso 
 otencial hdrico oliar de reala evaladas en las instancias de mestreo eivalentes a , MPa M, , MPa M.  , 
MPa M. de otencial hdrico del sstrato.

Srvival, gas echange and redan ater otential correlation coe¿cients n   evalated at . MPa M, . MPa M. and 
-2.5 MPa M2.5 substrate water potentials at each sampling stage.

Variable M0 M1.5 M2.5

otosntesis instantnea N -0,5613  -0,5258  -0,0628 ns

Conductancia estomática gs -0,3993  -0,1283 ns -0,0627 ns

Transpiración instantánea  -0,4717  -0,0875 ns -0,0283 ns

E¿ciencia instantnea en el so de aga i -0,2051 ns -0,4072  -0,2819 ns

Potencial hdrico oliar de reala prealba 0,1735 ns 0,5814  0,4154  

 P  ,; ns P  0,05.

posponer el estrés severo para mantener mejores tasas de 
otosntesis  as redcir los eectos negativos casados 
or el d¿cit hdrico. Esta estrategia les ermitira resistir 
meor las condiciones de d¿cit hdrico na ve estaleci-
dos en condiciones de camo, lo e coincide con lo o-
servado en la relación entre el otencial hdrico oliar  la 
supervivencia en este estudio cuadro 1.

En la maora de los genotios, las variales de inter-
cambio gaseoso conductancia estomática, transpiración 
instantnea  tasa neta de otosntesis resentaron redc-
ciones signi¿cativas al amentar el d¿cit hdrico, siendo la 
respuesta en conductancia estomática y transpiración más 
rida e en otosntesis. Esto se ve reeado en e las 
primeras solo alcanzan sus valores máximos cuando hay 
mima disoniilidad de aga en el sstrato ¿gra , 
en camio, la otosntesis se mantvo constante entre las 
primeras instancias de muestreo en gran parte de los ge-
notios, disminendo signi¿cativamente solo al alcanar 
el d¿cit hdrico ms severo ¿gra . La relación oser-
vada entre condctancia estomtica  otosntesis instan-
tnea ¿gra  ha sido amliamente reortada Medrano 
et al. 2002, Flexas et al. , , estalecindose e 
los máximos valores en las tasas fotosintéticas se alcanzan 
cando la condctancia estomtica es al menos la mitad e 
su máximo valor, es decir, existe un rango de conductancia 
estomtica sore el cal la otosntesis no amenta signi¿-
cativamente. Flexas et al.  sealan e cando las ta-
sas fotosintéticas son más dependientes de la conductancia 
del mesólo s variación deido a camios en la condc-
tancia estomtica es desreciale, como odra ser el caso 
de los genotios encontrados en este estdio ¿gra .

ellos genotios con valores aos de condctancia 
estomtica en n rango ms amlio de otencial hdrico 
foliar impiden el colapso del sistema hidráulico de la plan-
ta y su consecuente mortalidad McDowell et al. 2008 al 
evitar la pérdida excesiva de agua hacia el ambiente y la 
cavitación del ilema. Esta estrategia elicara los altos 
porcentajes de supervivencia medidos en genotipos cuya 
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conductancia estomática disminuyó durante el experimen-
to y se mantuvo en valores cercanos a cero durante el dé-
¿cit hdrico, siendo los genotios e resentaron aas 
tasas de conductancia estomática y transpiración aún en 
condiciones no limitantes de disoniilidad hdrica E, 
En, Eg, Eg  Eg ms sensiles al estrs hdri-
co. Según lo observado en plantas de . globulus some-
tidas a estrés por competencia con malezas por Garau et 
al. 2008, la disminución de la conductancia estomáti-
ca en estrs hdrico moderado, como medio e ermite
osoner el estrs hdrico, sera na estrategia otencial 
para aumentar la supervivencia. Sin embargo, Eksteen et 
al.  reortaron ara la misma esecie e la rida 
disminución de esta variable ante el estrs hdrico tamin 
se relaciona con aas tasas de crecimiento, lo e odra 
generar e en la rimera etaa del estalecimiento de 
plantaciones aumente la competencia con malezas por luz, 
aga  ntrientes incrementando el estrs hdrico  dismi-
nuyendo la disponibilidad de otros recursos.

La disminución de la conductancia estomática ha sido 
reportada como una de las principales limitantes de la foto-
sntesis Pita et al. , lo e consecentemente dismi-
nira las tasas de crecimiento. La disminción de las tasas 
de otosntesis se generó cando la condctancia estom-
tica alcanzó valores menores de 0,10 moles de H2O m-2

s-1, lo cual concuerda con los datos recopilados por Flexas 
et al. , ienes sealan e ao este rango de con-
dctancia estomtica el estrs hdrico amenta las limita-
ciones iomicas, adems de disminir la concentración 
de CO2 interno i y por ende se produce la inhibición 
de la otosntesis. Los genotios e no resentaron dis-
minuciones en las tasas fotosintéticas ¿gra  eron 
aellos e al menos en na instancia de mestreo no 
disminuyeron su conductancia estomática con respecto a 
la medición anterior, lo cual sugiere una estrategia de tipo 
menos conservadora del agua comparada a otros genoti-
os rente a seales de estrs hdrico temrano. Segn lo 
observado por Flexas et al. 2006, al posponer el cierre 
estomático se retrasa la acumulación de antioxidantes, ge-
nerndose estrs oidativo e sera la casa rincial de 
las resestas metaólicas asociadas al estrs hdrico  e 
generan la inhibición de las tasas fotosintéticas y la conse-
cuente disminución del crecimiento.

Las dierencias oservadas en la e¿ciencia instantnea 
en el so de aga estn asociadas a variaciones en otosn-
tesis instantánea, conductancia estomática y transpiración 
instantánea. De acuerdo a Flexas et al. 2013 el aumento 
en la e¿ciencia en el so de aga est dado tanto or dis-
minuciones en la conductancia estomática y reducciones 
en las tasas de otosntesis. corde a lo eserado, en esta 
investigación la mayor parte de los genotipos aumentaron 
la e¿ciencia instantnea en el so de aga en las distintas 
condiciones de sea con resecto al valor medido sin 
d¿cit hdrico ¿gra . Se encontró e los amentos 
en la tasa fotosintética registrados en la segunda instan-
cia de muestreo M1.5 no generaron los valores más altos 

de e¿ciencia instantnea en el so de aga, sino e estos 
se registraron en la instancia de estrs hdrico ms severo 
M2.5 donde la disminución en conductancia estomática 
y transpiración e mcho maor e la disminción en 
la otosntesis instantnea. Los resltados de este estdio 
mestran e la tasa otosinttica no disminó signi¿-
cativamente en la maora de los genotios ¿gra , 
concordando con lo observado por Navarrete et al. 2013, 
ienes en genotios de . globulus e hridos . globulus 
 . nitens reortaron e la mantención de altas tasas de 
otosntesis ao condiciones de d¿cit hdrico, nto con 
un alto control estomático de la pérdida de agua generó el 
amento de la e¿ciencia instantnea del so de aga. 

La relación negativa observada entre el porcentaje de 
supervivencia y las variables de intercambio gaseoso cua-
dro , ermitira inerir e aellos genotios e man-
tienen tasas bajas de intercambio gaseoso durante el estrés 
hdrico moderado, o e resentan la disminción ala-
tina de variales como la condctancia estomtica, seran 
capaces de disminuir la pérdida de agua y lograr mayor 
éxito en el establecimiento Garau et al. 2008. Además, 
la relación negativa oservada entre la otosntesis instan-
tánea y la supervivencia en condiciones de alta disponibi-
lidad de aga  estrs hdrico moderado otencial hdrico 
de sstrato de , MPa, sgiere e la evalación de esta 
variale ermitira la selección de genotios con maor 
posibilidad de éxito en el establecimiento en sitios con 
disoniilidad hdrica restringida. Sin emargo, los geno-
tios con las maores tasas de servivencia eron ae-
llos e dismineron signi¿cativamente s condctancia 
estomtica  mantvieron s otosntesis instantnea cons-
tante a lo largo del ensayo. Además, todos los genotipos 
e dismineron s otosntesis instantnea como res-
esta al estrs hdrico, mostraron tasas de servivencia 
menores al  , ecetando el genotio Eng e mos-
tró altos valores en las variables de intercambio gaseoso 
 e¿ciencia instantnea en el so de aga en las rimeras 
dos instancias de mestreo. Dado el comortamiento ¿sio-
lógico de este genotio se sgiere e este odra resentar 
meor crecimiento en condiciones de estrs hdrico mode-
rado pero con baja probabilidad de supervivencia frente a 
condiciones de estrés severo o prolongado. 

Los resultados de este estudio permiten aceptar la hipó-
tesis resecto a e la evalación de la tasa de otosntesis 
en condiciones de estrs hdrico moderado a nlo ermite 
identi¿car materiales genticos e otencialmente re-
sentaran maor servivencia en sitios con disoniilidad 
hdrica limitante en etaas temranas de desarrollo. Esta 
variale odra ser considerada ara la selección de ge-
notios e resenten maores tasas de servivencia en 
sitios con aa disoniilidad hdrica al estalecimiento. 
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