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Resumen 

Eucalyptus grandis es una especie ampliamente utilizada por la industria forestal en 

Uruguay debido a su potencial de crecimiento y calidad de madera. Sin embargo, el 

aumento en la frecuencia de sequías exige genotipos más adaptados, obtenidos 

principalmente por hibridación con eucaliptos de mayor rusticidad. El objetivo de esta 

tesis fue estudiar los efectos del déficit hídrico (sequía) sobre atributos anatómico-

funcionales y desempeño en clones comerciales de Eucalyptus grandis (GG), E. grandis 

× camaldulensis (GC), E. grandis × tereticornis (GT) y E. grandis × urophylla (GU1 y 

GU2) para contribuir al desarrollo de criterios de selección de genotipos más tolerantes. 

Se evaluaron plantines en invernáculo y árboles juveniles a campo. Los clones difirieron 

en sus estrategias de uso del agua y resistencia a la sequía. GC y GT presentaron un 

comportamiento anisohídrico, con menor control estomático durante la sequía, lo que 

promovió la transpiración y la fijación de C, y permitió sostener su potencial de 

crecimiento, especialmente en GC. Los ajustes osmóticos o elásticos les permitieron 

mantener turgencia durante el estrés. Además, presentaron alta pérdida de conductividad 

hidráulica por bajos potenciales hídricos, una estrategia hidráulicamente riesgosa. Estos 

clones mantuvieron la fracción de lúmenes de vasos e incrementaron la densidad de la 

madera lo cual favoreció tanto la eficiencia como la seguridad hidráulica. E. grandis, y 

en menor medida GU1 y GU2, adoptaron una estrategia más conservadora del agua y 

evitadora de la deshidratación, con estricto control estomático y baja transpiración. Esto 

provocó una fuerte caída del crecimiento en el clon GG bajo sequía, seguido de GU2, 

aunque ambos mostraron respuestas plásticas de aclimatación. Los resultados sugieren 

que en tallos se prioriza la eficiencia, y en ramas, la seguridad hidráulica, pero cada clon 

presenta un conjunto de caracteres distintivo que confiere diferente sensibilidad al estrés 

hídrico. El clon GC presentó mejor desempeño ante la sequía y un alto crecimiento con 

buena disponibilidad hídrica, con lo que demostró combinaciones de caracteres que 

maximizan productividad y adaptabilidad. Se discuten caracteres potencialmente útiles 

en la selección temprana de genotipos tolerantes a la sequía. 

Palabras clave: Eucalyptus grandis, híbridos interespecíficos, resistencia a sequía, 

conductividad hidráulica, anatomía xilemática  
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Mechanisms of drought tolerance in pure and hybrid clones of commercial 

Eucalyptus: a contribution to the selection of more tolerant genotypes 

 

Summary 

Eucalyptus grandis is widely used in Uruguayan forestry for its growth potential 

and wood quality, but increasing drought severity requires genotypes better adapted 

through hybridization with drought-resistant eucalypts. This thesis aimed to 

investigate the effects of drought on anatomical-functional and performance traits in 

commercial clones of Eucalyptus grandis (GG), E. grandis × camaldulensis (GC), E. 

grandis × tereticornis (GT) and E. grandis × urophylla (GU1 and GU2) to contribute 

to the development of selection criteria for more tolerant genotypes. Seedlings were 

evaluated in the greenhouse and juvenile trees were evaluated in the field. The clones 

exhibited distinct water-use strategies and varying levels of drought resistance. GC 

and GT clones exhibited an anisohydric behavior, characterized by a weak stomatal 

response under drought conditions, which promoted transpiration and carbon fixation, 

thereby sustaining their growth capacity, particularly in the GC clone. Osmotic and/or 

elastic adjustments allowed these clones to maintain cell turgor. Additionally, they 

exhibited a high loss of hydraulic conductivity due to lower water potential, a 

hydraulically risky strategy. E. grandis and, to a lesser extent, GU1 and GU2 adopted 

a more conservative water use and dehydration-avoidance strategy, characterized by 

strict stomatal control and reduced transpiration. This resulted in a steep decline in 

growth in the GG clone under drought, followed by GU2, although both genotypes 

exhibited plasticity in their acclimation response. The results suggest that stems 

prioritize hydraulic efficiency, while branches prioritize safety; however, each clone 

exhibits a distinctive set of traits that confer different sensitivities to water stress. Clone 

GC showed better performance under drought and high growth under favorable water 

availability, demonstrating trait combinations that maximize productivity and 

adaptability. Traits with potential use in the early selection of more drought-tolerant 

clones are discussed. 

Keywords: Eucalyptus grandis, interspecific hybrids, drought resistance, 

hydraulic conductivity, xylem anatomy 
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1. Introducción 

La superficie forestada en Uruguay supera un millón de hectáreas y la mayor 

parte (>70 %) corresponde a plantaciones de especies del género Eucalyptus (DIEA, 

2023), caracterizado por su notable capacidad adaptativa (Stape y Binkley, 2010). Los 

productos de mayor valor económico se obtienen a partir de Eucalyptus grandis, 

especie de alta productividad en la región y probada calidad industrial. Más allá de sus 

características intrínsecas, la productividad de las especies comerciales depende, en 

gran medida, de los avances en el mejoramiento genético y el manejo silvícola 

(Gonçalves et al., 2017), que han hecho grandes progresos en las últimas décadas. Sin 

embargo, el aumento de la variabilidad climática en todo el mundo, y en el Cono Sur 

en particular (IPCC, 2022; Linderman et al., 2013;), favorece la ocurrencia de sequías 

severas y olas de calor, hecho que condiciona el crecimiento de las plantas (Harper et 

al., 2009; Tyree y Jarvis, 1982) y el rendimiento de los rodales (Pyrke y Kirkpatrick, 

1994). Por lo tanto, es importante que los programas de mejoramiento incorporen 

criterios de selección no solo basados en el aumento de la productividad y calidad 

industrial, como ha sido históricamente, sino también en caracteres de respuesta al 

estrés ambiental (Lachenbruch y McCulloh, 2014). 

En este sentido, los programas de mejoramiento de eucaliptos se orientan hacia 

el uso de híbridos de E. grandis con especies de mayor rusticidad como los eucaliptos 

colorados (E. camaldulensis, E. tereticornis) y E. urophylla, buscando combinar 

atributos deseables —productividad y resistencia a estrés— de ambos parentales. 

Debido a que, en general, existen compromisos entre ambas características (e. g., 

especies/genotipos altamente productivos suelen presentar menor resistencia al estrés 

y viceversa), la optimización de atributos mediante hibridación requiere de un 

conocimiento sólido acerca de caracteres morfofisiológicos que se expresan en la 

descendencia de distintas combinaciones, especialmente, aquellos de mayor relevancia 

en etapas tempranas del desarrollo. Estos caracteres son clave para el establecimiento 

de las plantaciones.  Los antecedentes específicos vinculados a estos conceptos, en 

general y en el contexto del sistema de estudio, se presentan en los siguientes      

apartados          . 
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1.1. Respuesta al estrés hídrico en leñosas: evitación vs. tolerancia 

Las plantas desarrollan diferentes estrategias de resistencia frente al déficit 

hídrico (i. e., sequía). Tienen como objetivo retrasar el mayor tiempo posible la 

deshidratación (especies evitadoras) o bien mantener la funcionalidad y la fijación de 

carbono aún con cierto grado de deshidratación de los tejidos (especies tolerantes) 

(Lambers et al., 2008; Levit, 1980). Sin embargo, entre estos extremos hipotéticos 

existe un gradiente de respuestas intermedias. Según Lambers et al. (2008), los 

caracteres más importantes asociados a una especie evitadora son a) un estricto control 

estomático promovido por la reducción del potencial hídrico y b) el desarrollo de un 

sistema radical amplio o una elevada conductancia hidráulica (Kh) de la planta. El 

aumento en Kh puede lograrse mediante una alta relación entre el área de xilema 

conductivo y el área foliar asociada (relación de Huber) o a través de una mayor 

eficiencia en el transporte de agua debido a una menor resistencia al flujo. La reducción 

de la resistencia implica la formación de elementos de conducción (vasos, traqueidas) 

con mayor diámetro. Asimismo, los diferentes tipos de regulación estomática 

modifican la eficiencia en el uso del agua —a escala de hoja o de planta— y afectan 

el balance entre la fijación de carbono y la actividad transpiratoria (Anderegg et al., 

2018; Lin et al., 2015). 

Las respuestas al déficit hídrico ocurren básicamente en dos fases (Choat et al., 

2018). En la primera fase, el control estomático es el principal mecanismo de 

regulación del estado hídrico, ya que supera por varios órdenes de magnitud a la 

pérdida de agua por otras vías (Kerstiens, 1996). Durante la segunda fase, una vez que 

los estomas se cerraron, la pérdida de agua persiste a través de la cutícula, el ritidoma 

(bark) y, en menor medida, por una apertura estomática residual. Posteriormente, si el 

déficit hídrico persiste, la deshidratación favorece la propagación del embolismo, lo 

que provoca distintos grados de pérdida de conductividad hidráulica y, en casos 

extremos, puede producir la muerte de tejidos, órganos o incluso del individuo 

completo (Blackman et al., 2016; Hammond y Adams, 2019). 

En las hojas la tolerancia al déficit hídrico depende de distintos mecanismos que 

permiten mantener la turgencia a medida que el potencial hídrico disminuye. Los más 

importantes son los ajustes de tipo osmótico (acumulación de osmolitos compatibles) 



13 

 

y elástico (modificación de la rigidez de la pared celular) (Choat et al., 2018; Larcher, 

2003, Pallardy, 2008). Asimismo, existen mecanismos que modifican la permeabilidad 

de las membranas mediante cambios en la expresión o actividad de acuaporinas 

(Kapilan et al., 2019). Si bien se trata de un tipo respuesta al estrés ampliamente 

estudiada en especies herbáceas, existen solo reportes recientes en diferentes leñosas 

de interés productivo (Carraro y Di Lorio, 2022). 

En términos hidráulicos, la tolerancia a la sequía se asocia con una menor 

vulnerabilidad a la cavitación de la columna de agua dentro del xilema (Choat et al., 

2012). La resistencia a la cavitación depende de rasgos anatómicos que limitan la 

entrada o la propagación del aire en los elementos de conducción (Jacobsen et al., 

2007; Willson et al, 2008), como así también del engrosamiento de las paredes 

celulares en conductos y células acompañantes (fibras y fibrotraqueidas). Este refuerzo 

estructural es fundamental para preservar la funcionalidad del sistema conductivo, ya 

que aumenta la estabilidad mecánica frente a la cavitación y al colapso (Hacke et al., 

2001; Matos et al., 2024; Zanne et al., 2010). Así, la relación entre el espesor de pared 

y el diámetro de lumen de los elementos individuales de conducción constituye un 

indicador clave de la resistencia a la cavitación (Hacke et al., 2006; Lens et al., 2011). 

Estos cambios morfológicos promueven un aumento en la densidad de la madera 

(Hacke et al., 2001; Meinzer y McCulloh, 2013) y evidencian la transición hacia un 

tejido con mayor seguridad hidráulica (menor vulnerabilidad a la cavitación) a costa 

de una menor eficiencia (baja conductividad hidráulica) (Li et al., 2024; Martínez-

Vilalta et al., 2002; Zimmermann et al., 2021; Soro et al., 2023). El balance entre 

seguridad y eficiencia define la arquitectura hidráulica de las especies leñosas (Sperry 

et al., 2008) y determina el potencial de adaptabilidad de las especies al estrés abiótico 

(Johnson et al., 2022; Li et al., 2023). No obstante, existen distintos patrones de 

respuesta asociados a los rasgos anatómicos y al grado de vulnerabilidad a la 

cavitación. Por ejemplo, en angiospermas de ambientes áridos, el balance entre 

seguridad y eficiencia conlleva un descenso marcado en el diámetro de los vasos 

(Jacobsen et al., 2007; y Schenk, 2012; Pfautsch, 2016). Sin embargo, en géneros como 

Populus se ha observado una gran variabilidad de respuestas en cuanto a los atributos 

anatómicos y la seguridad hidráulica (Fichot et al., 2015). 
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Existen otras características estructurales del xilema, surgidas del conjunto de 

los elementos de conducción, que también afectan la relación entre la eficiencia del 

transporte y la seguridad hidráulica. Entre ellas, algunas de simple cuantificación son 

la fracción de lúmenes (F) y la composición de los conductos (S), que mide la 

distribución de tamaños de estos en el tejido. El análisis en conjunto de ambos atributos 

ofrece una visión integrada de la coordinación funcional del xilema frente a la 

variación de las condiciones ambientales (Zanne et al., 2010). Asimismo, la 

capacitancia de los tejidos (e. g., McCulloh et al., 2014; Scholz et al., 2007) y la 

morfología de las puntuaciones intervasculares (e. g., Sperry y Hacke, 2004) son 

caracteres que también afectan la conductividad hidráulica, la vulnerabilidad a la 

cavitación y, eventualmente, la reparación del embolismo (Brodersem et al., 2013). 

Por otro lado, se ha reportado que las fibras xilemáticas desempeñan un rol importante 

en la recuperación del embolismo en Populus nigra (Tricerri et al., 2025), al proveer 

agua estructural almacenada. En la figura 1 se presentan algunas de las respuestas al 

déficit hídrico en especies leñosas. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figura 1 
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Principales caracteres fisiológicos y morfológicos asociados con la respuesta al estrés 

en especies leñosas  

 

 

Nota. Modificado de Choat et al. (2018). 

1.2. Adaptabilidad al déficit hídrico y plasticidad fenotípica 

Para evaluar el potencial de adaptación de una especie, es esencial identificar el 

valor adaptativo de diferentes caracteres morfofuncionales, analizando su relación con 

el crecimiento y con la supervivencia de las plantas en condiciones de estrés. Así, 

existen determinados rasgos anatómicos que desempeñan un rol clave en algunas 

especies, mientras que en otras su impacto es limitado. Por ejemplo, la vulnerabilidad 

a la cavitación del xilema es un carácter determinante de la respuesta a la sequía en 

Pseudotsuga menziesii (Dalla-Salda et al., 2011); sin embargo, en Pinus pinaster su 

papel es poco relevante (Lamy et al., 2014), como se deduce de su baja variabilidad 

entre procedencias creciendo en distintos ambientes. Para comprender el valor 

adaptativo de un rasgo dentro de una especie o genotipo, es necesario conocer cómo 

se integra en el conjunto de mecanismos de ajuste en órganos aéreos y subterráneos. 

Este enfoque permitiría conocer tanto las respuestas de la planta entera (Rowland et 

al., 2023) como los efectos compensatorios que operan en función de la exposición al 

estrés (Martínez-Vilalta et al., 2023). 
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Además de la variación genética, es fundamental considerar la plasticidad 

fenotípica de los caracteres de interés, entendida como la norma de reacción ante 

diferentes condiciones ambientales. La magnitud de la plasticidad varía en función del 

genotipo y del carácter evaluado y está asociada a la heterogeneidad ambiental a la que 

el taxón ha estado expuesto durante su historia evolutiva (Balaguer et al., 2002). Esta 

respuesta condiciona la capacidad de aclimatación del individuo al factor de estrés y 

afecta su desempeño funcional, así como su aptitud en ambientes variables. Por lo 

tanto, la comprensión de respuestas plásticas constituye un elemento primordial para 

predecir y gestionar los efectos del cambio climático en los vegetales (Nicotra et al., 

2010; Valladares et al., 2014). Estudiar la plasticidad fenotípica implica identificar 

posibles interacciones genotipo-ambiente. 

1.3. Respuestas al estrés hídrico en Eucalyptus sp. 

En Eucalyptus, los mecanismos más importantes para mantener la turgencia 

celular y evitar la deshidratación son el control estomático y los ajustes de tipo 

osmótico y elástico (White et al., 2000; Whitehead y Beadle, 2004; Zhang et al., 2015). 

Sin embargo, más allá de las respuestas plásticas —como la acumulación de 

osmolitos— existe una amplia diversidad de caracteres de la madera que determinan 

distintos grados de adaptación a la sequía. Por ejemplo, E. grandis es más vulnerable 

a la cavitación que E. camaldulensis (Barotto et al., 2016; Fernández et al., 2019). La 

anatomía y la densidad de la madera sugieren una estrategia de evitación en la primera 

especie y de tolerancia en la segunda (Monteoliva et al., 2015). Por este motivo, es 

importante identificar cambios en caracteres morfofisiológicos relacionados con la 

resistencia al estrés hídrico que puedan surgir a partir de la hibridación entre E. grandis 

y especies consideradas más rústicas o tolerantes, como E. camaldulensis. Al mismo 

tiempo, es importante evaluar el impacto del estrés sobre la tasa de crecimiento 

potencial de los individuos. 

Al igual que en otros géneros, se espera una coordinación entre las respuestas de 

las hojas y de los órganos leñosos, como así también variaciones en sus relaciones 

alométricas. Identificar dichas respuestas contribuiría al ajuste y ampliación de los 

caracteres que pueden emplearse en la selección precoz de genotipos con mayor 
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tolerancia al déficit hídrico. En este contexto, resulta relevante determinar si la 

combinación de características de E. grandis con las de especies más tolerantes se 

traduce en un desempeño diferencial bajo condiciones contrastantes de disponibilidad 

de agua. En particular, interesa conocer si los híbridos exhiben un compromiso entre 

el crecimiento y la capacidad de regular su estado hídrico en condiciones de alta 

disponibilidad de agua, pero una ventaja funcional en situaciones de déficit, asociada 

a mayores tasas de transpiración, mantenimiento de la turgencia y eficiencia en el 

transporte de agua. De esta manera, será posible seleccionar o desarrollar clones —

mediante cruzamientos interespecíficos— que mejoren la adaptabilidad del género al 

cambio climático, sin comprometer la producción ni la calidad de la madera. 

1.4. Hipótesis 

a) Los clones híbridos de E. grandis con eucaliptos colorados (E. camaldulensis 

y E. tereticornis) y con E. urophylla presentan menor crecimiento que E. grandis en 

condiciones de alta disponibilidad hídrica; sin embargo, bajo condiciones de déficit 

hídrico, presentan una mayor actividad transpiratoria y capacidad de crecimiento, 

debido a la activación de mecanismos que mantienen la turgencia, la apertura 

estomática y la eficiencia del transporte de agua, además de relaciones alométricas que 

maximizan el abastecimiento de agua al follaje. 

b) El mejor desempeño de los clones híbridos bajo déficit hídrico está asociado 

a valores intrínsecos más altos en caracteres funcionales relacionados con la tolerancia 

al estrés, así como con una mayor plasticidad fenotípica en dichos caracteres. 

c) Existen correlaciones significativas entre variables anatómicas y funcionales, 

así como también entre atributos funcionales de distintos órganos, que permiten 

utilizar determinados caracteres como proxy de otros caracteres en la selección precoz 

de clones de alto valor. 

1.5. Objetivo general 

Determinar mecanismos morfofisiológicos involucrados en la respuesta al 

déficit hídrico en clones comerciales de Eucalyptus grandis e híbridos con eucaliptos 



18 

 

colorados (E. camaldulensis y E. tereticornis) y con E. urophylla, para contribuir al 

desarrollo de criterios de selección de genotipos más tolerantes. 

1.6. Objetivos específicos 

a) Caracterizar y comparar variables asociadas a las relaciones hídricas y al 

intercambio gaseoso en los diferentes clones durante la estación de crecimiento, 

en el estado de plantín. 

b) Cuantificar variables anatómico-funcionales del xilema y de la planta entera, 

relacionados con la arquitectura hidráulica de los diferentes genotipos. 

c) Cuantificar el grado de plasticidad fenotípica en caracteres funcionales (anatómicos, 

fisiológicos, morfológicos, de asignación de biomasa) en función de la 

disponibilidad hídrica del sustrato. 

d) Identificar cómo los mecanismos fisiológicos, las características anatómico-

funcionales (objetivos a y b) y la plasticidad fenotípica (objetivo c) se relacionan 

con el desempeño de clones puros e híbridos bajo condiciones contrastantes de 

disponibilidad hídrica. 

e) Estudiar las relaciones hídricas y la fijación de carbono en individuos juveniles de 

los diferentes taxones, creciendo a campo con distinta disponibilidad hídrica del 

suelo (condiciones medias del sitio o la disponibilidad hídrica estacional), e 

interpretar los patrones de crecimiento, comparándolos con los observados en el 

estado de plantín (objetivos anteriores). 

1.7. Revisión bibliográfica 

1.7.1. Intercambio gaseoso y actividad transpiratoria 

La apertura estomática es el proceso más importante mediante el cual las plantas 

regulan su estado hídrico. Se expresa frecuentemente a través de la conductancia 

estomática (gs) y es una limitante importante de la productividad en rodales de 

Eucalyptus (Whitehead y Beadle, 2004). En E. grandis, la gS depende principalmente 

de la irradiancia (PAR), del déficit de presión de vapor del aire (Dpv) y de la 

disponibilidad hídrica en el suelo (Mielke et al., 2000). Así, bajo condiciones óptimas 

de luz (PAR ~ 800 µmol m-2 s-1) y agua, presenta una mayor tasa transpiratoria que 



19 

 

varias otras especies del género (Brodribb y Holbrook, 2004; Valverde et al., 2025). 

Los eucaliptos colorados —llamados así por la tonalidad de su madera, en contraste 

con los blancos— presentan un comportamiento estomático diferente a E. grandis. Por 

ejemplo, E. tereticornis es menos sensible al Dpv que E. grandis (Bourné et al., 2015) 

y transpira más activamente bajo condiciones de déficit hídrico en la atmósfera. A su 

vez, E. camaldulensis es más sensible que E. tereticornis, pero activa mecanismos 

compensatorios que le permiten mantener el intercambio gaseoso; entre ellos, un 

mayor desarrollo radical y un aumento de la conductividad hidráulica en raíz y tallo 

(Whitehead y Beadle, 2004). En general, los eucaliptos colorados presentan una 

estrategia menos conservativa en el uso del agua (i. e., menor control estomático), 

similar a lo reportado en E. urophylla (Singh, 2005). 

El estado hídrico de los tejidos se mide habitualmente a través del potencial 

hídrico (Ψ). Este parámetro indica la capacidad energética del agua y permite predecir 

la dirección del flujo en el sistema suelo-planta-atmósfera. El agua pura posee un Ψ 

igual a cero, tomando valores negativos el agua en el suelo, en la planta o la atmósfera 

de acuerdo a su concentración en estos compartimientos. El agua se mueve por 

difusión desde zonas con potenciales más cercanos a cero hacia zonas con mayor 

déficit de agua, es decir, con valores de Ψ más negativos. Debido a que es una medida 

de la concentración relativa de agua en un tejido, el Ψ influye sobre procesos 

fisiológicos clave, como la turgencia y la expansión celular, por lo que se trata de un 

indicador fundamental para comprender las estrategias de respuesta de las plantas al 

déficit hídrico. En este contexto, la transpiración desempeña un rol central, ya que 

genera tensión (ΔΨ) en los conductos xilemáticos, lo que promueve la absorción de 

agua desde el suelo. Bajo condiciones de elevada tensión en el xilema (i. e., estrés 

severo) se pueden desencadenar eventos de cavitación y embolia en el xilema (Sperry 

et al., 2002; Tyree, 2003; Martínez-Vilalta y Garcia-Forner, 2016) que comprometen 

la funcionalidad hidráulica y la supervivencia de los árboles (McDowell et al., 2008). 

Las leñosas regulan su apertura estomática (gS) para evitar que el Ψ descienda por 

debajo de un valor crítico (umbral) a partir del cual se induce el embolismo de manera 

progresiva (Martin-St. Paul et al., 2017; Ryan et al., 2006). 
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En condiciones de estrés severo, la embolia masiva puede interrumpir el 

transporte xilemático y comprometer la integridad del tejido, con la consiguiente 

muerte de órganos o, en situaciones extremas, del propio individuo. En E. grandis el 

umbral está próximo a Ψ = -2 MPa (Mielke et al., 2000), aunque en otras especies del 

género es menor a -4 MPa (White et al., 2000). Así, E. grandis reduce 

significativamente la apertura estomática a medida que disminuye el potencial hídrico, 

lo que evidencia su elevada sensibilidad al déficit hídrico (Bourné et al., 2015). El Ψ 

máximo se registra al final del período nocturno (prealba, Ψpd) y su valor refleja el 

potencial hídrico del suelo en contacto con las raíces, siempre que no exista 

transpiración nocturna, que el suelo que rodea las raíces mantenga una humedad 

relativamente homogénea y que no haya aporte externo de agua. En Eucalyptus existe 

una relación lineal entre el Ψpd y la gS, inclusive en condiciones de bajo contenido 

hídrico del suelo (Körner y Cochrane, 1985; Mielke et al., 2000; White et al., 2000; 

Zhang et al., 2015). 

El potencial hídrico foliar de mediodía (Ψmd) representa el Ψ mínimo diario en 

los tejidos y su variación en relación con la actividad transpiratoria y humedad del 

suelo define patrones característicos (figura 2). Cabe mencionar que la tasa de 

transpiración de una planta ɛ es directamente proporcional a su conductancia hidráulica 

total (Kh) y a la diferencia de potencial entre el suelo y las hojas. En numerosas 

especies, el Ψmd permanece relativamente constante, al margen de la disponibilidad 

hídrica en el suelo. Este comportamiento se denomina isohídrico y, en general, supone 

un importante control estomático en condiciones de elevada demanda atmosférica o 

bajo contenido hídrico del suelo (Hubbard et al., 2001; Ripullone et al., 2007). En 

especies o genotipos isohídricos se minimiza la pérdida de agua —y consecuente 

deshidratación de los tejidos— a pesar de una disminución en la transpiración y 

fijación de carbono. Contrariamente a esta estrategia, los eucaliptos —aunque en 

diferente grado según la especie— se consideran especies anisohídricas, ya que su Ψmd 

disminuye proporcionalmente en función del contenido de agua en el suelo (figura 2). 

Por otra parte, Franks et al. (2007) definieron en Eucalyptus gomphocephala un 

comportamiento denominado isohidrodinámico. Consiste en mantener relativamente 

constante la actividad transpiratoria durante ciclos estacionales de distinto contenido 
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de agua del suelo a través de un ajuste coordinado de la conductancia estomática y la 

conductividad hidráulica. Así, en especies isohídricas, el potencial mínimo se 

mantiene relativamente constante (figura 2), de modo que el ΔΨ —y, por ende, la 

transpiración— disminuye a medida que se reduce la disponibilidad de agua del suelo. 

En las especies anisohídricas, el potencial mínimo desciende junto con el potencial de 

prealba a medida que el suelo se seca (figura 2), de manera que el gradiente de 

potencial (ΔΨ = Ψpd − Ψmd) se incrementa. La transpiración en este caso se mantiene 

en mayor o menor medida en función de la reducción de la conductancia hidráulica 

(Kh) que produce la cavitación. En las especies isohidrodinámicas, el ΔΨ es menos 

variable que en las especies anisohídricas y más estable que en las isohídricas, lo que 

permite mantener la capacidad de transporte de agua (Kh) y, por lo tanto, la 

transpiración.  

Figura 2 

Patrones generales que representan la variación del potencial hídrico foliar mediodía 

(Ψmd) en función de los ciclos estacionales de humedad del suelo. 

 

 

Nota. H: suelo húmedo, S: suelo seco. Modificado de Franks et al. (2007). 

1.7.2. Relaciones hídricas foliares y respuesta al estrés 

Para evaluar el estado hídrico de un tejido es importante la determinación del Ψ 

y de sus principales componentes: el potencial osmótico (Ψπ) y el potencial de 
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turgencia o presión (Ψp), no solo en un momento puntual, sino antes y después de los 

eventos de sequía. Es posible determinar valores normales con los que opera la planta 

—los cuales pueden ser intrínsecamente más o menos favorables para el 

mantenimiento de la turgencia en condiciones de bajo contenido de agua en el suelo— 

así como su capacidad para modificar activamente (ajustar) dichos valores (Fernández 

y Gyenge, 2010). 

Una respuesta frecuente al estrés hídrico es el ajuste elástico, el cual implica un 

cambio en el módulo de elasticidad de la pared celular (ε). La reducción de ε conlleva 

una disminución de la rigidez de la pared, lo que permite mantener la presión de 

turgencia frente a un descenso del potencial hídrico. Si bien ε depende en gran medida 

del genotipo (Leuschner et al., 2019) y de la edad de los tejidos (Saito y Terashima, 

2004), en Eucalyptus su modificación es muy marcada, tanto en la magnitud como en 

la dirección del cambio. Por ejemplo, en E. platypus disminuye frente a sequía (de 20 

a 15 MPa) pero en E. camaldulensis aumenta (de 18 a 23 MPa). En la primera especie, 

la estrategia consiste en incrementar la elasticidad de la pared, mientras que en la 

segunda se trata de aumentar su rigidez (White et al., 2000). Las paredes rígidas (alto 

ε) permiten generar un gradiente de potencial hídrico que promueve la absorción de 

agua en suelos secos, a partir de pequeñas variaciones del contenido relativo de agua 

en los tejidos. En general, el incremento de ε está asociado a un mayor control 

estomático (Lenz et al., 2006).  

El ajuste osmótico es otro mecanismo de respuesta que consiste en la 

acumulación de solutos —osmolitos compatibles— para reducir el potencial osmótico 

(Ψπ) y, de esta manera, promover un gradiente de potencial hídrico que facilita el 

ingreso de agua en las células. La disminución del Ψπ es un indicador de tolerancia a 

la sequía en los vegetales (Choat et al., 2018; Larcher, 2003; Wang et al., 2018) y, 

aunque presenta gran variabilidad genotípica, es un mecanismo de respuesta frecuente 

en Eucalyptus (Pita y Pardos, 2001; Lemcoff et al., 2002). Por ejemplo, en E. globulus 

se observó un aumento de carbohidratos solubles y prolina en respuesta a la sequía 

(Guarnaschelli et al., 2003). Sin embargo, en varios híbridos interespecíficos los 

resultados no han sido consistentes, como por ejemplo, en E. nitens × E. grandis 

(Mokotedi, 2013). El ajuste osmótico presenta menor dependencia de la especie que 
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el ajuste elástico (Merchant et al., 2007) y también menor dependencia de la edad de 

los tejidos. Existen especies que combinan ambas estrategias (alto ε y bajo Ψπ) para 

mantener un ∆Ψ suelo-planta favorable para la absorción de agua en suelos secos, lo 

que les permite sostener el crecimiento (Corcuera, 2003). 

1.7.3. Suministro de agua al follaje y variables hidráulicas 

En especies leñosas el agua circula por una vasta red de conducción, donde las 

resistencias al flujo y la capacitancia desempeñan un rol clave para comprender el 

comportamiento en diferentes condiciones ambientales. La resistencia al déficit 

hídrico depende de factores relacionados con la eficiencia del transporte (Tyree y 

Zimmermann, 2002), cuya principal medida es la conductividad hidráulica (kh). Esta 

refleja la capacidad de suministro de agua al follaje y se relaciona directamente con la 

apertura estomática y con la fijación de carbono (Hubbard et al., 2001). En este sentido, 

la reducción de kh induce el cierre estomático, y si bien se desconoce cómo opera el 

mecanismo, se sabe que influye de manera directa sobre la eficiencia en el uso del agua 

de la planta (Gleason et al., 2016). 

La conductividad hidráulica (kh) se calcula como la masa de agua (Q, kg) que 

atraviesa un segmento de longitud conocida (l) por unidad de tiempo (s) y por unidad 

de diferencia de presión (∆P, MPa) entre sus extremos, kh = Ql × ∆P -1 (kg m s-1 MPa-

1). Para estandarizar las mediciones, se corrige por el área de xilema activo (AS) y se 

obtiene la conductividad hidráulica específica, kS = Ql (AS ∆P)-1 (kg m-1 s-1 MPa -1). 

Así, por ejemplo, luego de sequías prolongadas, el diámetro medio de los elementos 

de conducción disminuye (i. e., los nuevos elementos son más pequeños) y su número 

por unidad de superficie aumenta. Estos cambios reducen significativamente la kS, 

dado que esta variable depende directa y exponencialmente (a la cuarta potencia) del 

diámetro de los conductos. Por otro lado, para conocer la capacidad de suministro de 

agua al follaje, se normaliza la kh (medida o teórica, ver más abajo) por el área foliar 

alimentada por el segmento de xilema considerado (AF) y se obtiene la conductividad 

hidráulica foliar específica, kL = Ql (AF ∆P)-1 (kg m s-1 MPa-1). Tanto la kS como la kl 

son variables que definen propiedades intensivas, dado que, al haber sido 
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estandarizadas (por longitud y áreas de xilema o foliar), no dependen de las 

dimensiones del material. 

Es importante considerar que, al medir la ks de un órgano extraído directamente 

de una planta (ejemplo, una rama terminal), este generalmente contiene cierto nivel de 

embolismos. Estos pueden ser removidos mediante perfusión de agua a presión (de 

aproximadamente 0,1-0,2 MPa), para así obtener la kh máxima (o la kSmax, al 

estandarizarla por el tamaño), propiedad que hace referencia a la capacidad conductiva 

del segmento. A su vez, una aproximación a esta medida puede hacerse a partir de las 

dimensiones de los elementos de conducción del xilema. Así, es posible calcular la kS 

máxima teórica (kStheo) asumiendo que todos los conductos son funcionales y 

despreciando las resistencias de las puntuaciones intervasculares. En este sentido, la 

ks máxima teórica siempre es mayor que la ks máxima real medida, ya que esta integra 

las resistencias de las puntuaciones. La kStheo = Ʃi (di
4 πρ /128ηw), donde di es el 

diámetro del conducto, ρ es la densidad del agua a 20 ºC (998,2 kg m-3) y ηw es la 

viscosidad del agua (8,9 × 10-10 MPa). 

Otra propiedad hidráulica clave para comprender la resistencia a la sequía es la 

vulnerabilidad a la cavitación del xilema (e. g., Maherali et al., 2004), que se describe 

a partir de los parámetros de la curva sigmoidea que relaciona el porcentaje de pérdida 

de kh (PLC) y el potencial hídrico del segmento considerado. Esta curva se conoce 

como curva de vulnerabilidad a la cavitación y su parámetro más comúnmente 

reportado es el P50 (i. e., potencial hídrico en el cual el segmento pierde 50% de kh). 

La elaboración de estas curvas en laboratorio requiere llevar los tejidos a la máxima 

pérdida de kh posible, lo que en varias especies de eucaliptos suele implicar valores 

muy bajos de potencial hídrico (entre -8 y -10 MPa). A su vez, el grado de embolismo 

que la planta tiene in situ en un determinado momento se calcula relacionando la kS 

medida inmediatamente después de la extracción del segmento con los valores 

posteriores a la remoción del embolismo, es decir, la kSmax. Así, se calcula la reducción 

porcentual de la conductividad hidráulica como PLC = 1 ˗ (kS/kSmax), la cual refleja la 

cavitación real en la condición ambiental en la que se cosechó el material. La 

vulnerabilidad a la cavitación es una propiedad intensiva de los tejidos, pero la 
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cavitación real depende de esta y de los niveles de tensión alcanzados en cada 

momento como consecuencia de la disponibilidad de agua y la apertura estomática. 

Todas las medidas hidráulicas mencionadas permiten comparaciones entre 

órganos o tratamientos (ejemplo, distinta disponibilidad hídrica) y son útiles para 

estimar respuestas adaptativas. Asimismo, en estudios ecofisiológicos es habitual 

calcular una variable que define una propiedad extensiva, la conductancia hidráulica 

(Kh). Se trata de una variable funcional que integra todos los valores de conductividad 

hidráulica de un órgano o de la planta entera y es el cociente entre la transpiración (E) 

y el ∆Ψ entre los extremos del segmento, órgano o planta (Bond y Kavanagh, 1999). 

La Kh de una planta varía durante el transcurso del día debido a la interdependencia 

entre la gS, el Ψ y la kh de los distintos órganos. Cuando la transpiración es intensa, 

pueden ocurrir eventos de cavitación que reducen la kh en segmentos u órganos de la 

planta. Por ello, la mayoría de las especies leñosas mantiene la gS en un rango que 

evita una disminución significativa de kh, dado el incremento de ∆Ψ. 

En especies angiospermas, la kS y la vulnerabilidad a la cavitación del xilema 

están determinadas principalmente por características anatómicas de los vasos. La 

mayoría de los estudios que describen las relaciones entre estructura y función 

provienen de especies con vasos agrupados. Sin embargo, en Eucalyptus se han 

observado vasos solitarios y poco numerosos, generalmente rodeados por traqueidas 

vasicéntricas y parénquima axial. Estudios recientes también muestran diferencias en 

la vulnerabilidad a la cavitación de algunos eucaliptos y su relación con la anatomía 

xilemática (Fernández et al., 2019). En dicho estudio se reportan relaciones 

particulares para especies del género en materiales utilizados comercialmente, es decir, 

que han sufrido algún tipo de selección y mejoramiento genético. A diferencia de lo 

postulado para la mayoría de las angiospermas y coníferas, la vulnerabilidad a la 

cavitación disminuye en las especies comerciales de Eucalyptus con vasos más anchos 

(Barotto et al., 2016). La mayor vulnerabilidad de los vasos con menor diámetro podría 

explicarse por la presencia de puntuaciones intervasculares de mayor tamaño 

(Fernández et al., 2019) o por la presencia de membranas delgadas en ellas (Pfautsch 

et al., 2018). Las células que rodean a los vasos los interconectan radialmente y 

desempeñan un rol fundamental, actuando como puentes hidráulicos que aumentan el 
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pasaje de agua radialmente entre vasos solitarios a la vez que reducen la propagación 

del aire (embolismo) entre conductos (Fernández et al., 2019). Asimismo, estas 

conexiones contribuirían a la reparación del embolismo a través de la liberación de 

solutos en los vasos, como potasio (Hmidi et al., 2025) o carbohidratos no estructurales 

(Li et al., 2025). 

La relación entre los lúmenes de los elementos de conducción, el grosor de las 

paredes celulares y la presencia de otros tipos celulares —como las fibras y 

fibrotraqueidas en angiospermas— resulta en distintas relaciones peso seco:volumen 

de madera. Así, la densidad de madera es una propiedad emergente de la anatomía que 

tiene un rol central en el funcionamiento de las leñosas. La densidad de la madera es 

una propiedad muy variable en Eucalyptus (400-1000 kg m-3) (Zanne et al., 2010) y 

su valor aumenta debido a los ajustes morfológicos y anatómicos en respuesta al estrés 

hídrico, tales como la reducción de lúmenes y engrosamiento de paredes celulares. 

Existen trabajos que relacionan la densidad de la madera en este género con 

propiedades hidráulicas, tanto entre especies (Barotto et al., 2017; Fernández et al., 

2019; Searson et al., 2004) como dentro de una misma especie (Barotto et al., 2018). 

El compromiso entre seguridad y eficiencia hidráulica es mayor en E. grandis, especie 

que presenta una elevada kh teórica en tallos, principalmente debido a su mayor 

densidad de vasos con diámetros más amplios, en comparación, por ejemplo, con E. 

viminalis (Barotto et al., 2017). Así, la densidad de madera en los genotipos de E. 

grandis de alto crecimiento en Sudamérica es de alrededor de 350-400 kg m-3. Es 

posible que estos valores bajos de densidad de madera sean una consecuencia del 

mejoramiento genético enfocado en la productividad, ya que los reportes de densidad 

básica de madera de esta especie en bosques de Australia son mucho mayores, del 

orden de 600 kg m-3 (Ilic et al., 2000). Por el contrario, E. camaldulensis (Nouri, 2012; 

Tampori et al., 2024), E. tereticornis (Pillai et al., 2013) y E. urophylla (Vieira et al., 

2021) son especies con valores de densidad básica mayores a 500 kg m-3 que sugieren 

un tejido xilemático menos eficiente, más resistente y seguro en términos hidráulicos. 

En E. tereticornis se han reportado promedios por encima de 800 kg m-3 (USDA Forest 

Service, 2023), lo que sugiere que es una especie con alta seguridad hidráulica. 
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El déficit hídrico produce cambios anatómicos y morfológicos que reflejan la 

capacidad de aclimatación a ambientes con déficit hídrico. Los cambios plásticos de 

conductividad hidráulica que surgen como respuesta de aclimatación a condiciones de 

mayor estrés hídrico afectan el proceso fotosintético (Eamus et al., 2000; Santiago et 

al., 2004; Xu et al., 2021). En varias especies de Eucalyptus las respuestas más 

comunes de tipo no estomático (fase fotoquímica) implican una reducción en la tasa 

máxima de transferencia de electrones (Jmax) y en la tasa máxima de carboxilación 

(VCmax), aunque con recuperación de los valores a largo plazo (Zhou et al., 2016). En 

E. globulus, la sequía prolongada reduce el diámetro y número de los nuevos vasos, lo 

que disminuye la kh y, eventualmente, la gS y la fijación de carbono por unidad de área 

foliar. En los híbridos E. grandis × camaldulensis y E. grandis × urophylla se observó 

que la kh máxima y la vulnerabilidad a la cavitación no presentan variaciones entre 

sitios con distinta condición hídrica, aunque sí dependen del genotipo, lo que 

determina su respuesta diferencial al déficit hídrico (Vander Willigen y 

Pammenter, 1998). 

Otras respuestas plásticas frente a la sequía incluyen modificaciones en la 

relación de Huber (área foliar / área de xilema activo) y en el área foliar específica 

(AFE, área de lámina / peso seco de lámina). Si bien ambas relaciones disminuyen en 

condiciones de estrés, existe una gran variación genotípica en la respuesta, 

particularmente en especies como E. globulus (Pita y Pardos, 2001). Asimismo, el 

estrés hídrico reduce la densidad y frecuencia estomáticas, aunque la evidencia para 

varios híbridos —como E. grandis × camaldulensis— no es concluyente (Eksteen 

et al., 2013). 

En este contexto, resulta relevante analizar las relaciones entre el intercambio 

gaseoso y variables hídrico-funcionales, analizando los efectos de distintos factores —

intrínsecos y extrínsecos— sobre la funcionalidad e integridad hidráulica en 

condiciones de déficit hídrico. Así, será posible identificar mecanismos de respuesta a 

la sequía en clones de interés silvícola y, al mismo tiempo, podrá conocerse el impacto 

potencial sobre la economía del agua y del carbono a diferentes escalas (órgano, 

individuo, bosque) (figura 3). Este análisis es fundamental para contribuir a la 
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selección de genotipos con mayor capacidad de resiliencia, tratando de minimizar los 

compromisos con la productividad de los rodales. 

Figura 3 

Principales aspectos que afectan la funcionalidad hidráulica en árboles 

 

  

Nota. Esquema conceptual que integra los principales aspectos (círculos de colores) 

que definen la funcionalidad hidráulica del árbol, abarcando múltiples escalas, desde 

las células (xilema y floema) y tejidos hasta el individuo. Los círculos más pequeños 

(grises) indican variables o procesos específicos que afectan la funcionalidad 

hidráulica en cada una de las escalas representadas. Modificado de Pfautsch (2016). 
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1.7.4. Antecedentes nacionales 

En Uruguay, aunque ya se habían realizado estudios de fisiología vegetal en 

rodales comerciales, los primeros trabajos integrados de ecofisiología —incluyendo 

relaciones hídricas, fotosíntesis y área foliar— se iniciaron en 2008 en plantaciones de 

Pinus taeda (Gándara, 2013). En ellos se evaluó el impacto del manejo silvícola sobre 

parámetros hídricos y fotosintéticos, área foliar y crecimiento de árboles sometidos a 

poda y raleo en sitios contrastantes (Gándara et al., 2014). Se obtuvieron modelos que 

relacionan potencial hídrico, crecimiento e índice de área foliar del rodal. Los trabajos 

se enmarcaron en un estudio de cuencas pareadas establecidos en Tacuarembó por la 

North Carolina State University y la empresa forestal Lumin (ex Weyerhaeuser 

Uruguay), cuyo objetivo principal fue analizar el efecto de la forestación sobre los 

pastizales nativos, estimando la evapotranspiración en ambos sistemas y evaluando 

diferencias en las propiedades físicas y químicas de suelo (Amatya et al., 2014; Cano 

et al., 2023; Skaggs et al., 2008). Luego, se desarrollaron una serie de trabajos en el 

Departamento de Biología Vegetal de la Facultad de Agronomía de la Universidad de 

la República (Udelar), en los cuales se estudió el impacto del manejo silvícola sobre 

el estado hídrico y la eficiencia en el uso del agua en plantaciones de pinos (Pechi y 

Ramírez, 2012) y eucaliptos (Dellacassa y Figarola, 2016; Dellepiane, 2023). 

Por otro lado, se evaluó el efecto del déficit hídrico en Eucalyptus en condiciones 

de crecimiento controladas (invernáculo). Se utilizaron clones comerciales de E. 

grandis y E. grandis × camaldulensis y E. grandis × tereticornis. Se caracterizó la 

actividad fotosintética —fases bioquímica y fotoquímica— y el consumo de agua de 

las plantas, donde se destacó el desempeño fotosintético y la notable capacidad de 

disipación de energía bajo estrés del clon de E. grandis × tereticornis (Nión et al., 

2024). Más adelante, en distintos trabajos del Departamento Forestal de la Facultad de 

Agronomía (Udelar), se midieron variables ambientales asociadas a sistemas 

silvopastoriles con E. grandis, como la radiación fotosintéticamente activa, el índice 

de área foliar y el contenido de humedad del suelo, a través de observaciones a campo 

complementadas con análisis de la estructura arbórea mediante teledetección 

(Dogliotti et al., 2023; González-Tálice y Dogliotti, 2024). 
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2. Similares pero contrastantes: respuesta fisiológica a la sequía y crecimiento 

en especies puras y clones híbridos interespecíficos de Eucalyptus 

2.1. Resumen 

Mensaje clave: Eucalyptus grandis e híbridos con eucaliptos colorados y con E. 

urophylla presentan diferentes estrategias frente a la sequía en el largo plazo, con 

implicancias en la regulación estomática, la hidráulica de la planta y el crecimiento. 

Resumen: Las especies de eucalipto son importantes en la silvicultura comercial 

debido a su rápido crecimiento y gran adaptabilidad. Sin embargo, en el contexto 

actual de cambio climático, es fundamental evaluar la respuesta a la sequía de 

diferentes genotipos para mejorar la resiliencia y la productividad. El mejoramiento 

genético a menudo implica el cruzamiento de especies de rápido crecimiento y alta 

calidad con especies tolerantes a la sequía. Para optimizar la gestión forestal, resulta 

esencial comprender las ventajas y desventajas de las especies puras y de los híbridos. 

Este estudio examinó las respuestas fisiológicas y de crecimiento a la restricción 

hídrica (RH) de los clones de E. grandis (GG), E. grandis × E. camaldulensis (GC), 

E. grandis × E. tereticornis (GT) y E. grandis × E. urophylla (GU1 y GU2) en la etapa 

de plántulas durante dos ciclos de sequía. Las mediciones incluyeron el potencial 

hídrico foliar (Ψ), el contenido relativo de agua (RWC), la conductancia estomática 

(gS), curvas de presión-volumen, conductividad hidráulica (kS, kL), el porcentaje de 

pérdida de conductividad hidráulica (PLC), el área foliar específica (AFE) y el 

contenido de clorofila en hojas. Los resultados revelaron diferentes estrategias de 

respuesta a la sequía entre los clones. Los híbridos GC y GT fueron más consumidores 

de agua, presentando un alto PLC (>80 %) debido al cierre estomático limitado. 

Además, mostraron mayor contenido de clorofila lo cual maximizó la ganancia de 

carbono y el crecimiento en condiciones de sequía. GC presentó ajuste elástico y 

osmótico, mientras que GT solo mostró ajuste elástico. GG fue el clon más sensible a 

la sequía, debido a un fuerte control estomático, ajuste osmótico y baja cavitación, lo 

que limitó la asimilación de carbono y provocó la mayor reducción del crecimiento. 

Los híbridos GU compartieron similitudes fisiológicas con GG, pero mostraron 

respuestas de crecimiento variables a WR. Estos hallazgos sugieren que algunos clones 
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híbridos podrían superar a E. grandis puro bajo WR, con una variación genotípica 

significativa incluso entre híbridos que comparten especies parentales similares. 

Palabras clave: intercambio gaseoso · conductividad hidráulica · resistencia al 

estrés · embolismo 
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3. Anatomía funcional del xilema en especies puras y clones híbridos 

interespecíficos de Eucalyptus con diferente resistencia a la sequía 

3.1. Resumen 

Los eventos climáticos extremos amenazan la resiliencia de las plantaciones de 

Eucalyptus; sin embargo, el cruzamiento con especies tolerantes a la sequía podría 

mejorar la resistencia al estrés. En este estudio se analizaron respuestas anatómicas y 

funcionales del xilema frente a la sequía en clones comerciales de Eucalyptus grandis 

(GG) y sus híbridos: E. grandis × camaldulensis (GC), E. grandis × tereticornis (GT) 

y E. grandis × urophylla (GU1, GU2). Se evaluaron características de los vasos 

(transporte de agua), fibras (soporte mecánico) y densidad de la madera (D) en tallos 

y ramas. También se estimó la conductividad hidráulica teórica del tallo (kStheo), la 

fracción de lúmenes (F), la composición de los vasos (S) y sus asociaciones con datos 

previos de hidráulica y crecimiento. Se observaron diferentes respuestas a la sequía 

entre genotipos. El clon GC presentó un perfil característico en los ajustes del xilema 

que explicaría su mayor desempeño bajo diferentes condiciones de riego. Los híbridos 

de eucalipto colorado (GC, GT) mantuvieron la kStheo durante la sequía, con un valor 

estable de F y vasos de menor diámetro promedio, particularmente en las ramas. En 

cambio, GG y GU2 mostraron una reducción de F y S. Además, la kStheo en los tallos 

disminuyó a pesar de mostrar valores similares de F, lo que indicaría una 

reconfiguración vascular que ajusta el xilema del tallo hacia una configuración más 

similar con el xilema de la rama. Casi todos los clones aumentaron la densidad de la 

madera bajo sequía, en ambos órganos, con el mayor incremento en los híbridos de 

eucalipto colorado. Estos resultados revelan la activación de distintos ajustes 

anatómicos frente a la sequía entre los clones, lo que explica parcialmente sus 

respuestas en crecimiento. 

Palabras clave: Eucalyptus grandis, estrés hídrico, conductividad hidráulica, 

elementos xilemáticos, densidad de madera 
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4. Diferencias en el estado hídrico, eficiencia del uso del agua y crecimiento en 

híbridos clonales de Eucalyptus grandis, durante temporadas de crecimiento con 

distinto régimen de precipitaciones 

4.1. Resumen 

Objetivo del estudio: Analizar el estado hídrico foliar y la eficiencia en el uso 

del agua en clones comerciales de E. grandis e híbridos interespecíficos durante dos 

temporadas de crecimiento consecutivas con diferente régimen de precipitaciones. 

Área de estudio: El trabajo se llevó a cabo en el norte de Uruguay. 

Métodos: Se instaló un ensayo de bloques al azar con clones de E. grandis, E. 

grandis × camaldulensis, E. grandis × tereticornis (híbridos con eucaliptos colorados), 

y E. grandis × urophylla. Se midió el potencial hídrico foliar en prealba (Ψpd) y al 

mediodía (Ψmd) cada seis semanas, desde los dieciséis meses de edad de los árboles y 

durante dos temporadas de crecimiento (2013-2014 y 2014-2015) con un régimen de 

precipitaciones contrastante. Se midieron la conductancia estomática (gs), la tasa de 

fotosíntesis neta (A) y la transpiración en hojas (E) una vez en cada estación de 

crecimiento, junto con la discriminación isotópica de carbono (∆13C) y el crecimiento 

de los árboles. También se analizaron la densidad y distribución estomáticas. 

Resultados: Los clones de E. grandis y E. grandis × urophylla presentaron la 

menor fluctuación diaria del potencial hídrico foliar (ΔΨ = Ψpd − Ψmd) y una mayor 

regulación estomática. Además, fueron hipostomáticos, con estomas inmaduros 

exclusivamente en cara abaxial de las hojas. Los híbridos con eucaliptos colorados 

transpiraron de manera más intensa, según lo indicado por el ΔΨ, y fueron 

anfiestomáticos. Además, estos clones fueron menos eficientes en el uso del agua, 

tanto instantánea (EUA) como a integrada en el tiempo (EUAi), y mostraron un 

crecimiento más rápido durante la temporada de mayor precipitación (2014-2015). 

Aspectos destacados de la investigación: Los híbridos con eucaliptos colorados 

mostraron menor regulación estomática y un patrón de distribución estomática 

diferente al resto de los clones. Estas características reforzaron el crecimiento 

diamétrico, especialmente durante la temporada de crecimiento más húmeda. 

Palabras clave: híbridos de eucaliptos, conductancia estomática, eficiencia en 

el uso del agua, transpiración 
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5. Resultados y discusión 

En el presente trabajo se estudió la respuesta al déficit hídrico en clones 

comerciales de E. grandis (clon GG) y en híbridos con eucaliptos colorados, E. grandis 

× camaldulensis (clon GC) y E. grandis × tereticornis (clon GT), así como también en 

híbridos con el eucalipto de Timor, E. grandis × urophylla (clones GU1 y GU2). Se 

realizaron ensayos en condiciones de crecimiento controladas (invernáculo), con riego 

restringido y en árboles a campo durante dos temporadas con diferente disponibilidad 

hídrica en el suelo. Se identificaron diferentes mecanismos de respuesta a la sequía 

que involucraron ajustes en variables fisiológicas —estado hídrico, intercambio 

gaseoso y regulación de la turgencia—, atributos anatómicos de la madera y variables 

asociadas a la función hidráulica. A partir del análisis de dichas respuestas, se logró 

identificar distintas estrategias de regulación del estado hídrico que implicaron 

diferencias en la eficiencia en el uso del agua, seguridad hidráulica y fijación de 

carbono de los distintos genotipos. Estas se relacionaron con diferentes patrones de 

crecimiento ante distintas disponibilidades hídricas, tanto en los plantines creciendo 

en condiciones controladas (invernáculo) como en árboles juveniles creciendo a 

campo. 

La presente discusión se organiza de la siguiente manera: en un primer apartado 

se retoman los objetivos específicos y se indica en qué artículos publicados, expuestos 

en capítulos anteriores, se encuentran los resultados correspondientes. A continuación, 

se incluye un apartado de integración de todos los resultados, los cuales se discuten a 

la luz del objetivo general e hipótesis de la tesis. Finalmente, se presentan las 

conclusiones generales del trabajo. 

5.1. Contribuciones a los objetivos específicos 

En el artículo titulado «Similar but unique: physiological response to drought 

and growth of pure species and interspecific hybrid clones of Eucalyptus» (Gándara et 

al., 2025a) se brindan resultados que responden a los objetivos a) caracterizar y 

comparar variables asociadas a las relaciones hídricas y al intercambio gaseoso en los 

diferentes clones durante la estación de crecimiento, en el estado de plantín y c) 
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cuantificar el grado de plasticidad fenotípica en caracteres funcionales (anatómicos, 

fisiológicos, morfológicos, de asignación de biomasa) en función de la disponibilidad 

hídrica del sustrato. 

El artículo titulado «Xylem functional anatomy of pure-species and interspecific 

hybrid clones of Eucalyptus differing in drought resistance» (Gándara et al., 2025b) 

reúne los principales resultados relacionados con el objetivo b) cuantificar variables 

anatómico-funcionales del xilema y de la planta entera, relacionados con la 

arquitectura hidráulica de los diferentes genotipos, y contribuyen al objetivo c) en la 

dimensión de caracteres anatómicos del xilema. 

En conjunto, ambos artículos y la discusión integral del próximo apartado, 

contribuyen al cumplimiento del objetivo específico d) identificar relaciones entre 

mecanismos fisiológicos y características anatómico-funcionales (objetivos a y b), así 

como grado de plasticidad fenotípica (objetivo c), con diferentes desempeños de clones 

puros e híbridos ante condiciones variables de disponibilidad hídrica (condiciones de 

alta disponibilidad o años húmedos vs. condiciones de baja disponibilidad o años 

secos). 

Finalmente, el artículo «Differential water-use efficiency and growth among 

Eucalyptus grandis hybrids under two different rainfall conditions» (Gándara et al., 

2020) presenta los resultados correspondientes al objetivo e) estudiar las relaciones 

hídricas y la fijación de carbono en individuos juveniles (2-4,5 años) de los diferentes 

taxones, creciendo a campo con distinta disponibilidad hídrica del suelo (condiciones 

medias del sitio o la disponibilidad hídrica estacional), e interpretar los patrones de 

crecimiento, comparándolos con los observados en el estado de plantín (objetivos 

anteriores), completándose la última parte del objetivo en la discusión integral de la 

presente tesis. 

5.2. Integración de resultados a la luz del objetivo general 

El objetivo general de esta tesis fue identificar mecanismos morfofisiológicos 

involucrados en la respuesta al déficit hídrico en clones comerciales de Eucalyptus 

grandis e híbridos con eucaliptos colorados (E. camaldulensis y E. tereticornis) y con 

E. urophylla, para contribuir al desarrollo de criterios de selección de genotipos más 
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tolerantes. Se planteó como hipótesis que los genotipos híbridos tendrían un mejor 

desempeño frente a la sequía que el clon de E. grandis, aunque no bajo condiciones de 

alta disponibilidad hídrica. Sin embargo, se esperaba una variación de respuestas entre 

genotipos, con alguna combinación que presentara un desempeño aceptable en todas 

las condiciones de disponibilidad hídrica, es decir, que minimizara el compromiso 

entre productividad y resistencia a estrés. Asimismo, se esperaba que esto se debiera 

tanto a variaciones en las estrategias y valores de los distintos rasgos como a una mayor 

plasticidad fenotípica de los clones híbridos (i. e., mayor diferencia de la expresión de 

los caracteres entre tratamientos). 

El análisis de las respuestas fisiológicas (Gándara et al., 2025a) reveló dos 

patrones generales de respuesta al déficit hídrico. Los híbridos con eucaliptos 

colorados (GC y GT) mostraron un comportamiento de tipo anisohídrico en 

comparación con el resto de los clones, lo que sugiere una estrategia más derrochadora 

de agua, asociada con un menor control estomático durante el estrés (relativamente 

alta gS) que condujo a una elevada actividad transpiratoria y a un mayor ΔΨ entre suelo 

y hoja. Esta estrategia hizo posible sostener la fijación de carbono y la capacidad de 

crecimiento de las plantas, aunque con altos porcentajes de pérdida de conductividad 

hidráulica. En consecuencia, estos genotipos presentaron menor eficiencia en el uso 

del agua —menor EUA—, consistente con observaciones reportadas en eucaliptos 

colorados en su zona de origen (Whitehead y Beadle, 2004). Nión et al. (2024) 

encontraron un patrón similar en un híbrido GT bajo estrés severo en invernáculo. En 

los árboles creciendo a campo (Gándara et al., 2020), esta tendencia se observó tanto 

a partir de mediciones instantáneas (i. e., EUA instantánea, EUA = A / E) como del 

análisis de isótopos estables de carbono (i. e., EUA integrada, EUAi = Ai / gS). El curso 

estacional del ΔΨ en los árboles siguió un patrón similar al isohidrodinámico definido 

por Franks et al. (2007) en Eucalyptus gomphocephala, con valores relativamente 

estables durante ciclos estacionales de contenido de humedad del suelo. Los híbridos 

GC y GT presentaron mayor actividad transpiratoria durante ambas temporadas de 

crecimiento, lo que sugiere que los patrones de uso del agua son similares entre 

genotipos, tanto en plantas creciendo en condiciones controladas como en los árboles 
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a campo. Esto sugiere que es posible realizar selecciones tempranas con base en el 

comportamiento de las plantas en etapas iniciales del desarrollo. 

La evolución del potencial hídrico foliar se relacionó con diferencias en la 

anatomía y distribución de los estomas. En los árboles juveniles de los híbridos GC y 

GT, las hojas adultas fueron anfiestomáticas, lo que es consistente con su mayor 

actividad transpiratoria. Por el contrario, en los demás clones ensayados a campo (GG 

y GU1) se observó un patrón hipoestomático y la presencia de estomas inmaduros 

(protoestomas) en la cara adaxial de las láminas foliares, similar a lo reportado por 

England y Atwill (2011) en herbáceas tropicales. Pero, a diferencia de estos autores, 

en el presente estudio todos los estomas del haz permanecieron inmaduros, lo cual 

podría explicar, en alguna medida, las menores tasas de intercambio gaseoso de estos 

clones (Gándara et al., 2020). En este sentido, Eksteen et al. (2013) señalaron que la 

sensibilidad estomática puede deberse al control estomático y a la ausencia de estomas 

en el haz de las hojas. En cuanto a la actividad fotosintética, los híbridos con eucaliptos 

colorado mantuvieron un elevado contenido de clorofila durante el estrés, lo que 

indicaría una aclimatación del proceso fotosintético al déficit hídrico, sumado al 

mantenimiento relativamente constante del área foliar específica (Gándara et al., 

2025a). Este comportamiento no se observó en los otros clones y concuerda con lo que 

distintos autores definen como respuesta hormética, es decir, una activación del 

proceso fotosintético luego de un estrés moderado que desencadena respuestas 

adaptativas ante exposiciones futuras a la condición de estrés (Agathokleous et al., 

2020; Mattson, 2008). Este patrón se ha reportado en híbridos GT bajo estrés hídrico 

severo en invernáculo (Nión et al., 2024). 

Aunque los híbridos GC y GT presentaron una mayor pérdida de conductividad 

hidráulica (PLC), cercana a valores que generan daño irreversible, lograron activar 

mecanismos compensatorios que permitieron sostener la turgencia (CRA elevado) y el 

crecimiento (Gándara et al., 2025a). Entre los mecanismos más importantes se 

identificaron el ajuste elástico —reducción del módulo de elasticidad de pared, ε— y 

el ajuste osmótico. En el caso de GC, este último mecanismo se observó sobre el final 

del tratamiento de estrés, es decir, más tardíamente en la estación de crecimiento, con 

diferencias entre ΨTLP y Ψsat que triplicaron a lo reportado por Lemcoff et al. (2002) en 
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E. camaldulensis. La reducción de ε conlleva la generación de células con paredes más 

delgadas y mayor espacio intercelular, lo que produce cambios en las microfibrillas de 

celulosa y en los polisacáridos estructurales (Niinemets, 2001). En el caso de GC, se 

generó follaje con estas características durante la primavera, al comienzo del 

tratamiento de estrés hídrico, lo que sugiere que el ajuste elástico es una respuesta 

plástica que se desencadena antes en el tiempo que el ajuste osmótico en este clon. 

Probablemente, estos mecanismos de respuesta contribuyeron a mantener el balance 

hídrico y la apertura estomática y, quizás, también presentaron una mayor capacidad 

de almacenamiento de agua (capacitancia) en hojas y órganos leñosos. De esta manera, 

fue posible generar el gradiente de potencial hídrico necesario entre la planta y el suelo 

para sostener la absorción de agua (Lenz et al., 2006), a pesar del riesgo de cavitación. 

Por otro lado, estos clones presentaron una mayor eficiencia del sistema conductivo 

(kh) en tallos, a pesar de una mayor reducción de la conductividad hidráulica. 

En contraste con lo observado en plantines y árboles juveniles de los clones 

híbridos GC y GT, el clon de E. grandis (GG) adoptó una estrategia más conservadora 

del uso del agua, asociada con un patrón más isohídrico, tanto en los ensayos con 

plantines en invernáculo (Gándara et al., 2025a) como en los árboles a campo (Gándara 

et al., 2020). El comportamiento se debió principalmente a un estricto control 

estomático en condiciones de estrés —baja gS— que minimizó la pérdida de agua y 

evitó una caída abrupta de la conductividad hidráulica. Como resultado, el PLC fue 

menor que en los clones con comportamiento anisohídrico. Esta estrategia prioriza la 

integridad del sistema hidráulico por encima de la eficiencia para evitar el embolismo 

y asegurar la funcionalidad del xilema (Li et al., 2024; Martínez-Vilalta et al., 2002; 

Zimmermann et al., 2021). En el clon GG también se observó ajuste osmótico, que —

a diferencia de lo observado en GC y GT— se activó desde el inicio del período de 

estrés en primavera. Sin embargo, esta pronta respuesta de aclimatación no sería 

suficiente para permitir la apertura estomática de manera sostenida durante el período 

con déficit hídrico. Los resultados sugieren que E. grandis fue el clon más vulnerable 

a la cavitación, en concordancia con otros autores en estudios comparativos con E. 

camaldulensis (Barotto et al., 2016; Fernández et al., 2019), lo que obligó a un cierre 

estomático temprano y, paradójicamente, resultó en menores pérdidas de 
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conductividad debido a su comportamiento altamente conservativo. Estos dos 

elementos —el ajuste osmótico y la baja pérdida de cavitación asociada a un cierre 

estomático temprano— que actúan en hojas y tallos, contribuyeron a la retención de 

agua en los tejidos y a la resiliencia tras la sequía. Ambas características son propias 

de una estrategia evitadora y se tradujeron en mayores pérdidas relativas de 

crecimiento en el clon de E. grandis respecto de los genotipos híbridos (Gándara et al., 

2025a). 

Los híbridos GU1 y GU2 mostraron un comportamiento intermedio entre los 

híbridos con eucaliptos colorados y el clon de E. grandis, caracterizado por una 

regulación estomática y una tolerancia al estrés más moderadas, particularmente en los 

ensayos con plantas en invernáculo (Gándara et al., 2025a). La información obtenida 

a partir de las variables hidráulicas indica una relación más balanceada entre seguridad 

y eficiencia del sistema conductivo respecto al resto de los clones. Estas características 

favorecieron, en parte, el crecimiento de las plantas durante el período de estrés, y uno 

de los dos clones (GU1) presentó cierta superioridad de desempeño con respecto a E. 

grandis. Sin embargo, en árboles a campo, el clon GU1 presentó un patrón de 

crecimiento y de estado hídrico similar a GG, con el que compartió el mismo patrón 

de distribución y frecuencia estomáticas. En este sentido, el desempeño de los 

plantines no fue idéntico al observado en árboles juveniles a campo y planteó 

interrogantes acerca del comportamiento de los clones GU. Por un lado, respecto a las 

razones de sus diferentes desempeños ante el estrés —aun cuando su comportamiento 

fisiológico fue similar entre ambos— y, por otro, en relación con la variación de 

respuestas en distintos estadios ontogenéticos. 

El estrés hídrico provocó ajustes en caracteres anatómicos del xilema, ya sea en 

ramas, tallos o en ambos órganos (Gándara et al., 2025b). En términos generales, todos 

los clones respondieron al déficit hídrico mediante la reducción del diámetro de vasos 

y el incremento de su frecuencia, junto con un aumento del espesor de la pared de las 

fibras y una disminución en su longitud. El déficit hídrico también promovió un 

descenso de la fracción ocupada por lúmenes de vasos (F) y una disminución de su 

composición (distribución de tamaños) en la albura (S). Estos cambios, en su conjunto, 

resultaron en un aumento en la densidad de la madera y reflejan la plasticidad que 
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presentan los rasgos del xilema en respuesta a la sequía. En condiciones de estrés, se 

favoreció la seguridad hidráulica en detrimento de la eficiencia, aunque existieron 

diferencias significativas entre clones. 

GC y GT fueron los únicos clones que incrementaron la densidad de la madera 

de tallo bajo la sequía. Este aumento se debió, principalmente, a paredes celulares con 

mayor grosor y menor área individual de lúmenes en los elementos de conducción 

(vasos) y de sostén (fibras). Resulta interesante que estos híbridos mantuvieran 

constante la fracción de lúmenes (F), a pesar de reducir el diámetro medio de los vasos, 

hecho fundamental para explicar los altos de valores de conductividad hidráulica 

teórica (kstheo), particularmente en las ramas del clon GT. Los ajustes anatómicos 

probablemente aumentaron la resistencia a la cavitación y permitieron desplazar el 

umbral hacia valores más bajos de potencial hídrico. Es probable que estas 

modificaciones estén acompañadas por otras respuestas anatómicas compensatorias 

que apuntan a la regulación del tamaño de los vasos y a la estructura y dimensión de 

las puntuaciones intervasculares. Estas últimas reducen el riesgo de cavitación, tal 

como se ha descrito en otros taxones del género (Fernández et al., 2019). Por esta 

razón, es importante estudiar la vulnerabilidad a la cavitación con el objetivo de 

conocer las implicancias funcionales de los ajustes observados. 

E. grandis mostró los ajustes más notables en las fibras —reducción de largo, 

aumento en el espesor de paredes y reducción de S—, aunque sin cambios 

significativos en la densidad de la madera. Los híbridos GU1 y GU2 exhibieron un 

comportamiento intermedio entre los híbridos con eucaliptos colorados y el clon de E. 

grandis. En términos de plasticidad, algunos rasgos de las fibras en estos híbridos 

variaron de manera similar a GG —reducción de longitud—, mientras que otros se 

comportaron como en GC y GT —fracción de lúmenes (Ff) y espesor de pared— y 

permanecieron relativamente constantes bajo el estrés. 

Al comparar distintos órganos dentro de las plantas, se observaron diferencias 

en las respuestas entre tallo y rama, lo que sugiere una regulación diferencial del estado 

hídrico entre órganos (Gándara et al., 2025b). Por ejemplo, la densidad de la madera 

fue 25 % mayor en ramas que en tallos de las mismas plantas, lo que evidencia el 

compromiso entre seguridad y eficiencia en órganos distales, ya que están sometidos 
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a mayor tensión y riesgo de cavitación. Si bien en este trabajo no se compararon 

estadísticamente los atributos del xilema entre órganos, los resultados sugieren que en 

los tallos se prioriza la eficiencia hidráulica (mayor conductividad), y en las ramas, la 

seguridad del sistema conductivo. En este sentido, hubo diferencias entre clones y 

condición hídrica. El clon GG fue el que mostró mayores cambios en los rasgos 

anatómicos de rama debido al estrés, resultado consistente con la mayor sensibilidad 

al estrés de este clon que reportaron diversos autores, incluyendo los resultados de esta 

tesis. 

El estudio de la eficiencia hidráulica, inferida por los rasgos anatómicos del 

xilema, reveló diferencias entre clones y órganos en respuesta al estrés. Esta se analizó 

a través de la kStheo, calculada a partir de la cantidad y distribución de tamaño de los 

vasos. Todos los clones redujeron el valor de S (composición de vasos) en tallos 

durante el déficit hídrico y, al mismo tiempo, generaron vasos más pequeños y más 

homogéneamente distribuidos en términos de los extremos de tamaño, lo cual 

posiblemente aumentó la seguridad hidráulica. La excepción fue el clon GU1, que no 

modificó este parámetro. Al comparar cómo varía la eficiencia del transporte en 

función de la fracción de lúmenes (F) entre distintos órganos, se observó que la kStheo 

es mayor en los tallos para un mismo valor de F. Esto sugiere que la distribución del 

tamaño de vasos (S) tiene un rol más importante que F en la eficiencia del transporte, 

a diferencia de lo reportado en varias especies de Eucalyptus por Barotto et al. (2017). 

Los clones GG y GU2 redujeron S y F en los tallos, mientras que GC y GT ajustaron 

solamente S, y GU1 modificó únicamente F. Estos patrones muestran la diversidad de 

respuestas entre genotipos, lo que indica diferencias notables en el balance entre 

seguridad y eficiencia aún dentro de especies emparentadas. Cabe destacar que en GG 

y GU2, la relación kStheo vs. F en tallos varió con el estrés, mostrando una disociación 

entre plantas control y plantas estresadas. Probablemente, esto se deba al refuerzo 

mecánico y a la reducción del tamaño de vasos en estos genotipos. 

Los patrones de crecimiento fueron similares dentro de cada grupo de clones. En 

cuatro de los cinco genotipos, la caída del crecimiento en altura durante la sequía 

duplicó a la caída del crecimiento en diámetro. Sin embargo, GC fue el único clon que 

mantuvo valores de crecimiento similares entre las plantas control y las plantas 
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estresadas. Esto podría deberse, entre otros factores, a la activación de los mecanismos 

de respuesta morfofisiológicos e hidráulicos anteriormente mencionados, los cuales 

permitieron mantener la turgencia y el intercambio gaseoso durante el período de 

estrés. Los resultados evidencian la capacidad de GC para activar múltiples 

mecanismos de respuesta a la sequía. Al igual que el clon GT, los resultados sugieren 

que se trata de especies tolerantes, a diferencia de GG y GU2, que fueron 

particularmente sensibles y presentaron estrategias de respuesta similares a las 

especies evitadoras (Lambers et al., 2008; Levitt, 1980). La tendencia al mejor 

desempeño de los híbridos con eucaliptos colorados se observó también en árboles a 

campo, donde los clones GC y GT crecieron más que los otros, especialmente en 

condiciones de alta disponibilidad hídrica en el suelo, destacándose el clon GC por su 

crecimiento diamétrico superior (Gándara et al., 2020). En Sudáfrica, Drew et al. 

(2009) reportaron un comportamiento similar en clones GC creciendo a campo y lo 

compararon con el crecimiento de clones GU, que fue mayor durante períodos con 

buena disponibilidad hídrica y se redujo drásticamente en la estación seca. 

Cabe destacar que los resultados de nuestros ensayos muestran una alta 

complejidad de respuestas, no siempre coincidente con los reportes de otros clones 

híbridos de Eucalyptus mencionados en los párrafos anteriores. Así, si bien se esperaba 

que los clones GC y GT tuvieran un mejor desempeño que el GG ante sequía, esto solo 

se verificó en el caso del GC en los ensayos controlados. Si bien ambos clones híbridos 

mostraron comportamientos anatomo-fisiológicos similares, el desempeño en 

crecimiento ante sequía fue mejor en GC que en GT. Asimismo, se esperaba que estos 

híbridos tuvieran un desempeño más pobre que el clon GG ante buenas condiciones 

hídricas, resultado que no se verificó en los ensayos de condiciones controladas ni en 

árboles a campo. En este sentido, el clon GC mostró siempre el mejor desempeño, 

tanto en el tratamiento control como bajo estrés. Por otro lado, los dos clones GU 

también tuvieron cierta similitud de comportamiento anatomo-fisiológico entre sí, 

pero el desempeño ante estrés —medido por el crecimiento en altura y diámetro— 

difirió entre clones, siendo GU2 más sensible que GU1. Estos resultados sugieren la 

necesidad de mediciones adicionales —como la asignación de carbono a raíces— para 

explicar la variabilidad de las respuestas observadas. 
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Por otro lado, contrariamente a lo postulado en nuestra segunda hipótesis, no se 

encontró evidencia concluyente de que el mejor desempeño ante la sequía estuviera 

asociado a una mayor plasticidad fenotípica en los híbridos. El clon GG, altamente 

sensible a la sequía, mostró diversas respuestas plásticas en términos fisiológicos 

(ejemplo, ajuste osmótico) y en la anatomía del xilema (ejemplo, marcada reducción 

de F y S de vasos, así como de las propiedades de las fibras). Si bien el clon de mejor 

desempeño, GC, se caracterizó por una alta plasticidad en varios caracteres, estos 

resultados sugieren que la plasticidad per se no es condición suficiente para alcanzar 

alta resistencia a la sequía en los eucaliptos estudiados, sino que el tipo de estrategia 

general —baja sensibilidad estomática, alta densidad de madera y posiblemente baja 

vulnerabilidad a la cavitación, alta capacidad de ajuste osmótico y elástico de los 

tejidos— es más importante para la adaptabilidad a condiciones variables de agua 

en suelo. 

La finalidad central de esta tesis fue contribuir al conocimiento de caracteres que 

permitan la selección genética con foco en la adaptabilidad a la sequía. Para ello, más 

allá del análisis cualitativo precedente, se exploraron relaciones cuantitativas entre tasa 

media de crecimiento de los plantines bajo condiciones controladas y distintos 

caracteres de fácil medición explorados en la tesis. En este sentido, se planteó como 

tercera hipótesis de trabajo que existirían caracteres sencillos de medir que —por su 

asociación directa o indirecta con el desempeño de los distintos genotipos— podrían 

servir para la selección genética en programas de fenotipado de alto caudal. Los 

resultados del trabajo revelaron algunas relaciones significativas (figuras 4 y 5). Se 

trabajó con valores medios de los caracteres por clon y tratamiento, presentados en 

tablas por Gándara et al. (2025 a y b). Se analizó el desempeño del crecimiento relativo 

en altura y diámetro en ambos tratamientos de disponibilidad hídrica, así como la 

relación entre estas variables en el tratamiento de sequía respecto al control —como 

medida de la sensibilidad a la sequía—, considerando los siguientes caracteres de 

relativamente fácil medición: área foliar específica de las hojas (AFE), densidad de 

madera de ramas y tallos, kSmax medida en tallos, kStheo de ramas y tallos, fracción de 

lúmenes de vasos (F) de ramas y tallos y composición de vasos (S) de ramas y tallos. 

Se presentan únicamente las relaciones con un coeficiente de determinación (R2) 
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mayor a 0,5, que es equivalente a un coeficiente de correlación mayor a 0,7, indicativo 

de una asociación fuerte. 

El crecimiento relativo en diámetro de los plantines presentó una baja asociación 

con todos los caracteres explorados (R2 < 0,3 en todos los casos; datos no mostrados). 

Por el contrario, el crecimiento relativo en altura de los plantines presentó una alta 

asociación con varios caracteres funcionales, aunque se destaca que estas asociaciones 

solo fueron marcadas en los plantines creciendo en el tratamiento control, de alta 

disponibilidad hídrica (figura 4, símbolos naranjas). En los plantines creciendo bajo 

estrés hídrico, las relaciones se desacoplan (figura 4, símbolos azules), lo que sugiere 

que los cambios plásticos ocurridos en ellos no se trasladan de manera directa y lineal 

—análisis univariado— al desempeño de los plantines bajo esta condición. De acuerdo 

con estos resultados exploratorios, las tasas máximas de crecimiento en altura de los 

plantines estarían negativamente relacionadas con la kStheo y la fracción de lúmenes (F) 

de ramas; ambas variables se correlacionan entre sí (Gándara et al., 2025b). Este 

resultado puede parecer contraintuitivo debido a la relación generalmente postulada 

entre la eficiencia del transporte de agua y la fijación de C en las especies leñosas 

(e. g., Hubbard et al., 2001; Sperry et al., 2008). Sin embargo, podría entenderse a la 

luz de la compleja arquitectura hidráulica de los eucaliptos, en los que especies como 

E. grandis se caracterizan por tener una alta eficiencia hidráulica en tallos, pero una 

baja eficiencia (baja kS) en las ramas terminales. Este patrón se asocia con una alta 

vulnerabilidad a la cavitación (Fernández et al., 2019), donde las ramas, posiblemente, 

actúen como fusibles hidráulicos en el contexto de una estrategia evitadora de la 

deshidratación. Asimismo, se verificó una asociación negativa con el AFE, lo que 

indica que los genotipos que maximizan la superficie foliar por unidad de biomasa son 

aquellos con menor crecimiento en altura: nuevamente un resultado contraintuitivo. 

Sin embargo, este estaría a favor de la idea de estructuras terminales (ramas y hojas) 

conservativas del agua como asociadas a un mejor desempeño aun en condiciones de 

alta disponibilidad hídrica. 

Por otro lado, el crecimiento relativo en altura de los plantines en condiciones 

de alta disponibilidad hídrica se relacionó positivamente con la conductividad 

hidráulica específica máxima (kSmax) medida en los tallos y con la densidad de la 
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madera de tallos y ramas (figura 4). Estos resultados también contradicen el esperado 

compromiso en las especies leñosas entre eficiencia hidráulica y seguridad del sistema 

conductivo, reflejado en una alta densidad de la madera. Sin embargo, están a favor de 

la ausencia de estos compromisos postulada para genotipos de Eucalyptus de alto 

crecimiento por Fernández et al. (2019). Estos resultados respaldan la idea de que, en 

los eucaliptos, las altas tasas de crecimiento (al menos en altura) se logran combinando 

una alta eficiencia hidráulica en tallos con una alta densidad de madera, posiblemente 

como refuerzo para el sostenimiento de la función hidráulica en condiciones de alta 

demanda evaporativa. 
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Figura 4 

Regresiones lineales entre el crecimiento relativo en altura (extraído de Gándara et al., 

2025a) y distintos caracteres funcionales de ramas o tallos (extraídos de Gándara et 

al., 2025 a y b) en 5 clones de Eucalyptus (GG, GC, GT, GU1 y GU2) creciendo en 

condiciones controladas. 

 

 

Nota. Cada punto es el promedio del genotipo. Los símbolos en naranja representan a 

las plantas creciendo bajo alta disponibilidad hídrica (control), y los símbolos azules, 

plantas en el tratamiento de estrés hídrico. Las relaciones mostradas poseen un 

coeficiente de determinación (R2) de al menos 0,5 (p < 0,05) y corresponden en todos 

los casos a las plantas control. 
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Finalmente, se relacionó la sensibilidad a la sequía de los genotipos (cociente 

entre el crecimiento en sequía y el crecimiento en control, multiplicado por cien) con 

los distintos caracteres medidos en las plantas control, es decir, con aquellos caracteres 

que el genotipo expresa cuando tiene alta disponibilidad hídrica. Se exploraron estas 

relaciones considerando su posible aplicación en screening de plantines bajo riego 

frecuente, tratamiento que es más sencillo de aplicar que el de estrés controlado. Se 

encontraron solo tres relaciones significativas y altas (figura 5). 

Dos de estas relaciones (primer y segundo panel de la figura 5) estuvieron muy 

traccionadas por el valor más disímil del genotipo GC. Este presentó la menor 

sensibilidad a la sequía (en realidad, un crecimiento medio incluso mayor que en el 

control, como se expresa en el porcentaje mayor a 100 %) con una alta densidad de 

madera y baja composición de vasos (S) de las ramas. Valores bajos de S, que es el 

cociente entre el tamaño medio y el número de vasos del xilema, se asocia en la 

bibliografía a una mayor seguridad hidráulica, ya que implica un número mayor de 

vasos con menor diámetro (Zanne et al., 2010). Por otro lado, se observó una relación 

muy significativa entre la sensibilidad del crecimiento en altura con la composición de 

vasos del tallo (tercer panel de figura 5). En este sentido, la mayor resistencia (o menor 

sensibilidad) ante la sequía se explicó por distintos caracteres del xilema de ramas o 

tallos, asociados en la literatura con una mayor seguridad del sistema de conducción 

de agua. 
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Figura 5 

Regresión lineal entre la sensibilidad del crecimiento relativo en diámetro basal del 

tallo (paneles superiores) y el crecimiento en altura (panel inferior) frente a la sequía, 

en función de distintos caracteres funcionales de ramas o tallos (Gándara et al., 2025 

a y b) en cinco clones de Eucalyptus (GG, GC, GT, GU1 y GU2) creciendo en 

condiciones controladas. 

 

 

Nota. Se muestran solo las relaciones con un coeficiente de determinación (R2) de al 

menos 0,5 (p < 0,05). 

Estas exploraciones en relación con los caracteres que podrían usarse en 

fenotipado deben tomarse con cautela debido a que se trabajó con solo cinco genotipos. 

Sin embargo, permiten abrir promisorias líneas de trabajo a futuro con otros genotipos, 

de manera de verificar si se refuerzan o refutan estos patrones. De verificarse, estos 

resultados podrían tener importantes implicancias para el mejoramiento genético de 

Eucalyptus orientado a la optimización conjunta del crecimiento y la resistencia a la 

sequía.  

Si bien los resultados de esta tesis aportan evidencias valiosas sobre rasgos 

potencialmente útiles para la selección genética orientada a la tolerancia a la sequía, 
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es necesario interpretar estas asociaciones con precaución. En particular, las relaciones 

que vinculan la densidad de la madera con un mayor desempeño bajo estrés estuvieron 

fuertemente influenciadas por el valor del clon GC, lo que evidencia el riesgo de 

extrapolar patrones basados en un número reducido de genotipos. Esto sugiere que la 

densidad de madera, aunque promisoria, no puede considerarse por sí sola un criterio 

general y robusto de screening. Su uso debería evaluarse en un conjunto más amplio 

de materiales genéticos y siempre en combinación con otros rasgos fisiológicos e 

hidráulicos para evitar sesgos genotípicos y fortalecer la predicción del desempeño en 

ambientes con disponibilidad hídrica variable. 
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6. Conclusiones 

En este trabajo se evaluó la respuesta al déficit hídrico en plantines (en 

invernáculo) y árboles juveniles (a campo) de clones comerciales de Eucalyptus 

grandis (GG), E. grandis × camaldulensis (GC), E. grandis × tereticornis (GT) y E. 

grandis × urophylla (GU1 y GU2). Se analizaron variables fisiológicas, hidráulicas y 

anatómicas y su relación con el crecimiento. Los resultados revelaron diferentes 

estrategias de respuesta a la sequía entre los clones, consistentes en general dentro de 

los genotipos entre estadios ontogenéticos (plantín, árbol juvenil) y condiciones de 

crecimiento (invernáculo, campo). 

Los híbridos con eucaliptos colorados, GC y GT, presentaron un menor control 

estomático durante la sequía, lo que favoreció una mayor transpiración y asimilación 

de carbono, y permitió mantener su capacidad de crecimiento, particularmente en el 

clon GC. Así, fueron menos eficientes en el uso del agua y mostraron una estrategia 

de tipo derrochadora, reforzada por su carácter anfiestomático. Como consecuencia 

del menor cierre estomático y de su comportamiento anisohídrico, estos híbridos 

registraron una caída sustancial de la conductividad hidráulica en tallos durante la 

sequía, a pesar de que, probablemente, tuvieron una menor vulnerabilidad a la 

cavitación inferida por este parámetro en sus parentales (E. camaldulensis y E. 

tereticornis), su alta densidad de madera y parámetros anatómicos que así lo sugieren 

(ejemplo, baja composición de vasos, S). Durante el estrés, todos los clones 

incrementaron la densidad de la madera de tallo y, al mismo tiempo, redujeron el 

diámetro de los vasos y aumentaron su frecuencia. Sin embargo, a diferencia de los 

otros clones, en GC y GT no se modificó la fracción de lúmenes de vasos (F) ni la 

longitud de las fibras, lo cual favoreció la eficiencia y la seguridad hidráulica. 

Curiosamente, GC presentó una alta conductividad hidráulica teórica y elevada 

densidad de la madera, lo que sugiere una adaptación simultánea para un transporte 

eficiente y resistencia. Estos caracteres del xilema, junto a su alta capacidad de ajuste 

osmótico y elástico en las hojas, resultaron en que haya sido el único clon que mantuvo 

el crecimiento en altura y diámetro durante la sequía respecto al tratamiento control. 

Esta alta resistencia (o baja sensibilidad) al estrés no se vio comprometida con el 
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crecimiento en condiciones de alta disponibilidad hídrica, tanto en plantines creciendo 

en condiciones controladas como en árboles jóvenes en el campo. Es decir, el clon GC 

optimizó el crecimiento en ambos tipos de condición. 

E. grandis (GG) y, en menor medida GU1 y GU2, siguieron una estrategia más 

conservadora del uso de agua durante la sequía, caracterizada por un fuerte control 

estomático y una menor actividad transpiratoria —asociada a su carácter 

hipoestomático—, lo que indica que priorizaron la seguridad del sistema conductivo, 

principalmente el clon GG. Este clon presentó los ajustes más notables en rasgos de 

las fibras, con una reducción en su longitud, un aumento del espesor de sus paredes, 

así como también un temprano ajuste osmótico durante la sequía. A pesar de estas 

respuestas plásticas, este clon no fue capaz de mantener la apertura estomática durante 

la desecación del suelo y, por lo tanto, fue más sensible al estrés hídrico (i. e., alta 

caída del crecimiento en altura y diámetro). 

Ambos híbridos GU1 y GU2 exhibieron un comportamiento intermedio entre los 

híbridos con eucaliptos colorados y el clon de E. grandis. En términos de plasticidad, 

algunos rasgos de las fibras en estos híbridos variaron de manera similar a GG, 

mientras que otros se comportaron como en GC y GT no mostraron cambios durante 

la sequía. Si bien presentaron un perfil similar de respuestas morfofisiológicas, su 

sensibilidad a la sequía fue diferente, con una mayor sensibilidad —similar a GG— en 

el caso de GU2. Esto sugiere que, más allá de comportamientos fisiológicos similares 

(entre GC y GT o entre GU1 y GU2), el desempeño ante la sequía es variable inclusive 

dentro de combinaciones altamente emparentadas, lo que hace necesaria la evaluación 

de cada nuevo genotipo de manera particular. 

La similitud de comportamiento entre estadios ontogenéticos en la mayoría de 

los clones sugiere que sería posible realizar selecciones tempranas basadas en 

caracteres morfofisiológicos durante las etapas iniciales del desarrollo de las plantas. 

Sin embargo, el clon GU1 difirió en parte en su comportamiento en invernáculo y 

campo, con mayor sensibilidad a sequía en el estadio juvenil que lo demostrado en el 

estadio de plantín, lo que sugiere la necesidad de más estudios. 

Si bien se recomienda precaución debido a la necesidad de evaluar otros 

genotipos, se identificaron caracteres que podrían servir para el fenotipado de alto 
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rendimiento, tendiente a optimizar crecimiento y la tolerancia al estrés hídrico. En este 

sentido, la (alta) densidad de madera de tallos y ramas y la (baja) composición de vasos 

del xilema (S) aparecen como proxies de una baja sensibilidad a la sequía. 
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