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Resumen
El presente artículo recoge los resultados de una investigación relacionada con los efectos 
del cambio climático en especies pascícolas: leguminosas (Trifolium repens L. y Trifolium 
pratense L.) y gramíneas (Agrostis capillaris L. y Festuca rubra L.), bajo condiciones de estrés 
hídrico y a la concentración actual de CO2 (370ppm) o a la que se prevé para el futuro 
(740ppm). Así mismo, los estudios se desarrollaron tanto en competencia mono específica 
como en competencia mixta. Para llevar a cabo el objetivo propuesto, se realizaron las 
siguientes determinaciones: se analizaron los parámetros fotosintéticos de asimilación (A), 
conductancia estomática (gs), concentración interna de CO2 (Ci), transpiración instantá-
nea (E) y eficiencia instantánea en el uso del agua (ITE) bajo las diferentes condiciones de 
crecimiento. Los resultados muestran que en condiciones de sequía y a CO2 ambiental las 
especies pascícolas reducen la respuesta a los parámetros de intercambio gaseoso. De otro 
lado, se observa un descenso en la tasa de asimilación y del estado hídrico de la planta, lo 
que genera una reducción del crecimiento; además, las plantas reducen la tasa de trans-
piración por cierre estomático lo que conlleva un incremento de la ITE. Bajo condiciones 
de elevado CO2 , la reducción del crecimiento provocado por la sequía es inferior, como 
resultado de tasas fotosintéticas más elevadas, ITE superior, menor transpiración y en conse-
cuencia mayores producciones de PS por planta. Las especies más tolerantes a la sequía 
cuando están en competencia intra específica fueron las gramíneas (A. capillaris y F. rubra) 
y cuando la competencia es interespecífica la especie tolerante fue el T. pratense. Todo 
ello pone de manifiesto que bajo las condiciones de estudio, el elevado CO2 tiene efectos 
beneficiosos sobre la fisiología de las especies pascícolas e incrementa la tolerancia a la 
sequía, pero que dicha respuesta depende, además, de las condiciones de competencia 
en que se desarrollen.
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Abstract
The present article gathers the result of an investigation related to climate change impacts 
on grazing plant species: (Trifolium repens L. y Trifolium pratense L.) and grasses (Agrostis 
capillaris L. y Festuca rubra L.), under water stress conditions and the concentration of CO2 
(370ppm) or projected for the future (740ppm). Also, studies were conducted both in com-
petition monospecific and in competition mixed. To accomplish this objective, the following 
determinations were made: we analysed the photosynthetic parameters of assimilation (A), 
stomatal conductance (gs), internal CO2 concentration (Ci), instantaneous transpiration (E) 
and Instantaneous efficiency in the use of water (ITE) under different growth conditions. The 
results show that under conditions of drought and environmental CO2 grazing plant species 
reduce gas exchange parameters.  On the other hand, we observed a decrease  in the rate 
of assimilation and plant water status, leading to reduced growth. Also, plants reduce the rate 
of transpiration by stomatal closure leading to an increase in ITE. Under conditions of elevated 
CO2, reduced growth caused by drought is lower as a result of higher photosynthetic rates, 
ITE upper, lower transpiration and consequently higher yields per plant dry weight. The most 
droughts tolerant when in intraspecific competition were the grasses (A. capillaris and F. rubra) 
and when competition was interspecific tolerant species is the T. pratense. This shows that 
under our study conditions the high CO2 has beneficial effects on the physiology of grazing 
plant species and increases tolerance to drought, but that this response also depends on the 
conditions of competition in the development.

Keywords
Photosynthetic responses, Pasture species, Monoculture, Mixed cropping, CO2 concentration 
and Drought.

I. Introducción

La investigación, cuyo resumen se presenta en el si-
guiente artículo, tuvo como objetivo estudiar la respues-
ta de las especies pratenses (leguminosas y gramíneas) 
ante el cambio climático global, analizando el efecto 
del aumento del CO2 sobre el metabolismo y fisiolo-
gía de las plantas, y su interacción con otros factores 
como la competencia interespecifica y la sequía. 

El elevado CO2 conlleva aspectos fisiológicos positi-
vos, como mayores tasas fotosintéticas y mayor efi-
ciencia en el uso del agua, lo que se traduce en un 
crecimiento y aumento de biomasa. Por ende, re-
sulta importante conocer la respuesta fisiológica de 
las plantas pratenses leguminosas y gramíneas a las 
condiciones climáticas futuras en donde las plantas 
encontrarán suelos escasos de agua en atmósferas 
enriquecidas en CO2.

Diferentes trabajos realizados acerca del calenta-
miento global predicen cambios importantes en 
diversos aspectos que podrían afectar a procesos 
fisiológicos de las plantas. Uno de estos cambios 
hace referencia al incremento en la concentración 
atmosférica de CO2. Actualmente, la concentración 
de CO2 en la atmósfera es de 350-380 ppm (350-
380 μmol·mol-1), pero se prevé que la concentración 
pueda alcanzar las 750 ppm (750 μmol·mol-1) a fina-
les del siglo XXI (Prentice et al., 2001). 

El elevado CO2 en la atmósfera incide en el creci-
miento y fisiología de las plantas afectándole tanto 
estructural como funcionalmente. Además, el cam-
bio climático genera un incremento en la tempera-

tura atmosférica media global y altera la distribución 
regional de las precipitaciones y su grado de intensi-
dad, pudiendo ser excesiva en determinadas áreas 
o reduciéndose considerablemente en otras. Esta 
escasez de precipitaciones puede provocar sequías 
que se extenderán en el tiempo antes y después del 
periodo estival, lo que limitará el crecimiento de las 
plantas. Por consiguiente, conllevará cambios en las 
condiciones hídricas del suelo, afectando a los dife-
rentes cultivos. 

El estrés hídrico del suelo es el principal factor limitante 
para el crecimiento de la planta tanto en las comu-
nidades naturales como en los cultivos, y tanto bajo 
condiciones ambientales como bajo elevado CO2. 
(Bazzaz ,1990; Körner, 2000; Ramseir et al., 2005). 

Metabolismo fotosintético
La fotosíntesis es la fuente de materia orgánica y 
energía para la planta, siendo un proceso necesario 
para el crecimiento y producción de biomasa. Los 
diferentes estreses ambientales afectan a la captura 
y utilización de la energía lumínica, a la actividad de 
enzimas que unen la energía fotoquímica con la fija-
ción de CO2 y/o a la concentración y disponibilidad 
del CO2 en el lugar de fijación. Se están llevando a 
cabo muchos estudios con el objetivo de entender 
los mecanismos por los cuales la fotosíntesis respon-
de a los diferentes factores ambientales. Sin embar-
go, existen aún debates sobre la importancia relativa 
de los factores metabólicos (Tezara et al, 1999) y no 
metabólicos (Cornic, 2000) en el control de la fotosín-
tesis, incluso bajo condiciones de estrés moderado 
(Delfine et al, 1998; Flexas & Medrano, 2002; Centritto 
et al., 2003; Meloni et al., 2003; Ashraf, 2004).
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Efecto del Elevado CO2  en el 
intercambio gaseoso
La concentración atmosférica de CO2 actualmen-
te existente limita la capacidad de las especies C3 
para fijar el carbono, de forma que el aumento del 
CO2 tiende a incrementar la tasa de asimilación. Esto 
está generalmente asociado a un aumento del cre-
cimiento vegetal.
  
El elevado CO2 influye directamente en las plantas 
mediante el aumento de la tasa fotosintética y la 
disminución de la tasa de transpiración en la hoja a 
través de cambios en la conductancia estomática. 
A su vez, un descenso en la conductancia estomáti-
ca reducirá la tasa de pérdida de vapor de agua a 
través de la transpiración. La mayor tasa de fotosín-
tesis y la menor tasa de transpiración producirán un 
incremento en la eficiencia en el uso del agua (WUE) 
(Bowes, 1993). El elevado CO2 también influye en la 
respiración, la morfología y la anatomía de la hoja, 
la tasa de senescencia, patrones de ramificación, 
elongación del tallo y el momento de la floración 
(Murray, 1995; Reekie, 1996; Ward & Strain, 1999). 
Sin embargo, los efectos de las emisiones de CO2 
son muy variables, dependiendo de las condiciones 
ambientales (por ejemplo, nutrientes, luz, humedad y 
temperatura), etapa de desarrollo y de las especies 
analizadas (Bazzaz, 1990; Ward & Strain, 1999; Jablo-
nski et al., 2002; Poorter & Navas, 2003).

Efecto de la sequía
Bajo condiciones de disponibilidad hídrica reducida, 
como la generada bajo condiciones de sequía, la 
planta utiliza diferentes mecanismos para continuar 
la toma y reducir la pérdida de agua. (Sánchez-Díaz 
& Aguirreolea, 2000). A largo plazo, el déficit hídrico 
ocasiona un descenso en el desarrollo, un descenso 
en la tasa de división y de la expansión celular de-
bido a la pérdida de turgencia y el aumento de la 
síntesis de ácido abscisico (Lawlor & Cornic, 2002). 
También, disminuye la conductancia estomática 
(gs), reduciendo así la transpiración y limitando la 
tasa de asimilación fotosintética. Con las actuales 
concentraciones atmosféricas de CO2 y en situación 
de déficit hídrico moderado la concentración interna 
(ci) disminuye reduciendo la tasa fotosintética. Con 
un déficit hídrico más severo la fotosíntesis disminuye 
no sólo como consecuencia de limitación estomáti-
ca sino debido, también, a factores no estomáticos 
(Tezara et al., 1999). Sin embargo, todavía no se tiene 
conocimiento de la incidencia del déficit hídrico en 
el mecanismo responsable del descenso de la foto-
síntesis (Lawlor & Cornic, 2002; Lawlor, 2002). 

Así pues, el descenso en la fotosíntesis puede ocurrir 
por limitación del flujo de CO2 o por limitación me-

tabólica. Se sabe que en hojas con déficit hídrico la 
restricción de la pérdida de agua y de la absorción 
de CO2 está controlada por los estomas. La elevada 
concentración atmosférica de CO2 alivia el déficit de 
agua y aumenta o mantiene la tasa de asimilación 
fotosintética. El mantenimiento de las tasas de asimila-
ción a elevado CO2 ayudará a mantener el uso de la 
energía luminosa capturada para la síntesis de  NADPH 
y la síntesis de ATP, proporcionando una mayor capa-
cidad de asimilación de la energía  y por tanto dismi-
nuyendo o evitando la acumulación de la energía de 
excitación en los pigmentos fotosintéticos, lo que oca-
siona un daño foto-oxidativo (Scarascia-Mugnozza et 
al., 1996), como el que se observa a la concentración 
de CO2 ambiental y en situaciones de déficit hídrico 
(Robredo et al., 2007 y Pérez-López et al., 2009a).

Competencia entre especies
La interacción entre especies herbáceas se atribu-
ye a la competencia  interespecífica por los recursos 
tanto del suelo como de la atmósfera (Wilson, 1998 
y  Cahill, 2002). Así, las plantas compiten por la luz, el 
agua y los nutrientes minerales (Tilman, 1990). La im-
portancia de la competencia depende de las espe-
cies involucradas, el suministro de recursos del suelo y 
la duración de la interacción (Dillenburg et al.,1993).

Dunnett & Grime (1999) proponen que el efecto de 
la competencia es más fuerte en los sistemas pas-
cícolas. Cuando los pastos crecen en monocultivo 
responden positivamente a un aumento del calen-
tamiento. Sin embargo, cuando crecen junto a otras 
especies los beneficios del calentamiento sólo se 
observan en un subconjunto de las especies. Esto 
indica que la competencia interespecifica ha regu-
lado la respuesta de las plantas a las fluctuaciones 
climáticas. Por esta razón, las respuestas de plantas 
creciendo a elevada concentración atmosférica de 
CO2 en competencia son, a menudo, muy diferentes 
de las cultivadas en monocultivo (Thomas & Bazzaz, 
1993; Wayne & Bazzaz, 1995; Poorter &Navas, 2003).

Además, las concentraciones elevadas de CO2 
también pueden tener impactos directos en la ca-
pacidad competitiva entre especies. Cuando hay 
un abastecimiento adecuado de otros recursos, el 
aumento de las concentraciones de CO2 pueden 
mejorar la fotosíntesis en plantas C3 y aumentar la 
eficiencia en el uso del agua, estimulando así el cre-
cimiento de las plantas (Bazzaz, 1990).

II.  Materiales y métodos

Diseño experimental
El estudio se realizó en el Laboratorio de Fisiología Ve-
getal del Departamento de Biología Vegetal y Eco-
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logía, de la Universidad del País Vasco (EHU). Para el 
presente estudio se emplearon cuatro especies de 
plantas pratenses, dos especies de gramíneas (Festu-
ca rubra L. y Agrostis capillaris L.) y dos especies de le-
guminosas (Trifolium pratense L. y Trifolium repens L.). 

Las semillas se sembraron en macetas de 3,8 L: 17,1 
cm de diámetro y 16,4 cm de altura. Como substra-
to se utilizó una mezcla de turba y vermiculita (1:1 en 
volumen). El substrato se lavó con agua desionizada 
para la eliminación de impurezas y homogeneiza-
ción del material. Las semillas se sembraron a 3 cm 
de profundidad. Cada maceta contenía 12 plantas, 
bien de una única especie (monocultivo) o bien una 
mezcla de las cuatro especies (3 de cada una, cul-
tivo mixto) (Gráfica 1). Se sembraron 35 macetas de 
las cuales 5 (4 x especie + 1 mixta) se utilizaron para 
la determinación de los parámetros antes del inicio 
del tratamiento de sequía. 

Gráfica1. Distribución de las especies en monocultivo (A) y en cul-
tivo mixto (B) (Ac.: Agrostis capillaris; Fr.: Festuca rubra; Tr.: Trifolium 
repens; Tp.: Trifolium pratense). Fuente. Autor, 2009

De las treinta macetas restantes, 15 (2 x monocultivo 
+ 7 cultivo mixto) fueron sometidas a tratamiento de 
sequía mientras que las otras 15 eran controles (bien 
regadas). Adicionalmente, se utilizaron dos macetas 
sin plantas para determinar la evaporación. 

Las plantas crecieron en una cámara Conviron E15 
(Conviron, Manitota, Canadá) con humedad (70-
80%), temperatura (20-24ºC) y fotoperiodo (14 y 10 
horas) día/noche, respectivamente. La intensidad lu-
mínica fue de 400 μmol·m-2·s-1 aportada por lámpa-
ras fluorescentes (Sylvania. F48T125HO/VHO) y bombi-
llas incandescentes.

Gráfica 2. Tratamientos aplicados. Fuente. Autor, 2009

Tratamiento de sequía
Desde la siembra hasta el inicio de la sequía, las 
plantas se regaban con solución Hoagland (Arnon & 
Hoagland, 1940) los días 1, 3 y 5 de cada semana.  
La aplicación del tratamiento de sequía se inició a 
los 31 días de la siembra. Las plantas control se rega-
ban al 100% de las pérdidas por evapotranspiración. 
En el tratamiento de sequía las plantas se regaron 
aplicando el 20% de las pérdidas por evapotranspi-
ración. Este tratamiento se prolongó durante 14 días, 
analizándose los parámetros estudiados antes del 
tratamiento (día 0), a los siete días y a los catorce 
días del tratamiento. 

Tratamiento de CO2
Para aplicar las dos concentraciones de CO2, am-
biental (370 ppm) y elevada (740 ppm) se utilizó un 
mezclador de gases (Gas Monitor ADC 2000 Series, 
ELE Internacional) acoplado a la cámara de creci-
miento Conviron. Dichas concentraciones en el inte-
rior de la cámara permanecieron constantes desde 
la siembra hasta la cosecha. 

Recolección del material vegetal
Los días 0, 7 y 14 del tratamiento de sequía, se reali-
zaron las medidas fisiológicas in vivo.

Parámetros Analizados

Medidas instantáneas de intercambio 
gaseoso
Las medidas de los parámetros de intercambio ga-
seoso se realizaron mediante el equipo Licor-6400 
(Li-COR Inc., NE, USA). Los parámetros de asimila-
ción (A=μmolCO2.m

-2.s-1), conductancia estomáti-
ca (gs=molH2O.m-2.s-1), transpiración instantánea 
(E=mmolH2O.m-2.s-1) y concentración interna de 
CO2 (Ci= ppmCO2) fueron calculados con base en 
las diferencias medidas entre el CO2 y el H2O por el 
software Li-COR de acuerdo a Von Caemmerer y Far-
quhar (1981). Estos parámetros fueron calculados en 
las mismas condiciones en las que las plantas habían 
crecido en la cámara de crecimiento. Concreta-
mente, a 400 μmol.m-2.s-1  de PAR, 60% de humedad 
en cubeta y a concentración de CO2 de crecimien-
to, esto es a 370 ó 740 ppm.

III.  Resultados 

Intercambio gaseoso
1. Trifolium repens
En la gráfica 3 se representa el efecto de 
las condiciones de crecimiento (sequía, 

competencia y concentración de CO2) en los pará-
metros de intercambio gaseoso en la especie Trifo-
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lium repens. La tasa de asimilación  fotosintética (A) 
de las plantas control crecidas a 370 ppm presentó 
una caída progresiva con la edad (Gráfica 3A). Tras 
catorce días de estudio, las tasas de asimilación des-
cendieron en un 25% tanto en monocultivo como en 
cultivo mixto. Cuando se aplicó la sequía en mono-
cultivo la fotosíntesis descendió progresivamente con 
el tratamiento presentando un descenso del 72% el 
día catorce respecto a su control. Cuando las  plan-
tas crecieron en cultivo mixto el efecto de la sequía 
fue  superior que en condiciones de monocultivo 
mostrando un descenso del 83%.

A elevado CO2 (Gráfica 3B), la tasa de asimilación 
de los controles descendió progresivamente con la 
edad pero mostrando valores superiores respecto a 
la concentración ambiental a lo largo de todo el es-
tudio. Tras catorce días, las tasas de asimilación des-
cendieron en un 9% para el monocultivo y un 23% 
para el cultivo mixto. Cuando se aplicó la sequía se 
observó un descenso en la A a partir  de los siete días 
del experimento. Al final del tratamiento la tasa de 
asimilación de las plantas crecidas en monocultivo 
descendió un 35% y un 47% la del cultivo mixto, res-
pecto a su control.

La gráfica 3C representa la conductancia estomáti-
ca (gs) para la especie Trifolium repens a 370 ppm. 
Se observó que dichas plantas presentaron una caí-
da progresiva de la conductancia estomática con la 
edad. A lo largo del estudio, la gs descendió en un 
24% monocultivo y un 48% en cultivo mixto. Cuando 
se aplicó la sequía, la conductancia estomática dis-
minuyó progresivamente en un 92% tanto en  mono-
cultivo como en cultivo mixto.

Al realizar el mismo estudio a elevado CO2 (Gráfi-
ca 3D), se observó un descenso progresivo en la 
conductancia estomática con la edad. La gs dis-
minuyó en un 13% para el monocultivo y un 53% 
para el cultivo mixto. Cabe destacar a su vez que a 
elevado CO2 la gs fue inferior que a CO2 ambiental 
durante todo el periodo de estudio. Tras los días de 
sequía se observó un cierre estomático y la gs des-
cendió en un 64% para el monocultivo y un 78% 
para el cultivo mixto. 

La gráfica 3E representa la transpiración instantá-
nea (E). Los resultados mostraron que las plantas 
crecidas a 370 ppm en cultivo mixto presentaron 
una caída progresiva de la transpiración. También, 
la E descendió en un 27% para el cultivo mixto. 
Cuando se aplicó la sequía, la transpiración instan-
tánea disminuyo un 92% para las plantas crecidas 
en monocultivo y un 96% para el cultivo mixto res-
pecto a su control. 

Bajo condiciones de elevado CO2 (Gráfica 3F), la 
transpiración fue inferior respecto a los valores de 
CO2 ambiental. Además, se evidenció un descenso 
progresivo de la transpiración para el cultivo mixto. 
Durante los días de estudio, la E disminuyó en un 43%. 
Cuando se aplicó la sequía, se observó un descen-
so de la transpiración, reduciéndose un 66% para el 
monocultivo y un 76% para el cultivo mixto. 

La gráfica 3G representa la eficiencia instantánea 
en el uso del agua. En las plantas control crecidas a 
370ppm  no se observó variación durante el periodo 
de experimento. Cuando se aplicó la sequía, la ITE  
se incrementó 4 veces más para las plantas crecidas 
en monocultivo y 3 veces  para el cultivo mixto. 

Cuando el mismo estudio se realizó a elevado CO2 
(Gráfica 3H), se evidenció un incremento de la ITE  
para los controles en monocultivo y en  cultivo mixto 
respecto a los valores de CO2 ambiental a lo largo 
de todo el estudio. Durante los catorce días del  ex-
perimento no se observó variación en la ITE para las 
plantas control. Cuando se aplicó la sequía, se ob-
servó un incremento en la eficiencia instantánea en 
el uso del agua de un 43% para el monocultivo y un 
20% para el cultivo mixto.

Gráfica �. Respuesta temporal de la tasa de asimilación (A-B), la 
conductancia estomática (C-D), la transpiración (E-F) y la eficien-
cia instantánea en el uso del agua (G-H) en plantas de Trifolium 
repens crecidas a 370ppm (A-G) ó 740ppm (B-H). Cada valor es 
la media ± SE de dos experimentos independientes. Con tres re-
peticiones por experimento. Fuente: Autor, 2009
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2. Trifolium pratense
En la gráfica 4 se representa el efecto de las condi-
ciones de crecimiento (sequía, competencia y con-
centración de CO2) en los parámetros de intercambio 
gaseoso en la especie Trifolium pratense. En plantas 
control crecidas a 370 ppm se observó que la tasa 
de asimilación apenas se modificó con la edad, tan-
to en monocultivo como en cultivo mixto cuando es-
taban bien regadas (Gráfica 4A). Cuando se aplicó 
la sequía, las plantas presentaron un  descenso de 
la fotosíntesis en un 98% tanto en monocultivo como 
en cultivo mixto respecto a su control.

Bajo condiciones de elevado CO2 (Gráfica 4B), se 
observó un incremento de la tasa de asimilación 
respecto a los valores a CO2 ambiental. Además, la 
tasa de asimilación descendió en un 14% para el 
monocultivo y se incrementó en un 6% para el culti-
vo mixto. Cuando se aplicó la sequía, se observó un 
descenso en la A a partir de los siete días del experi-
mento. Al final del tratamiento las plantas crecidas en 
monocultivo descendieron en un 71% y un 57% para 
el cultivo mixto respecto a su control. Sin embargo, 
dichos descensos fueron inferiores a los registrados a 
CO2 ambiental.

La gráfica 4C representa la conductancia estomá-
tica (gs) para la especie Trifolium pratense a 370 
ppm. Los resultados mostraron que dichas plantas 
crecidas en monocultivo, presentaron un descenso 
en la conductancia  estomática a los siete días del 
tratamiento con un posterior incremento a los 14 días 
del mismo. Cuando se encuentra en cultivo mixto la 
gs descendió un 28%.  Al finalizar el tratamiento de 
sequía, la conductancia estomática disminuyó pro-
gresivamente en un 98% tanto en monocultivo como 
en cultivo mixto respecto a su control.

Al realizar el mismo experimento a elevado CO2 (Grá-
fica 4D), se observó un descenso en la conductancia 
estomática, respecto a los valores a CO2 ambiental. 
A lo largo del experimento, las plantas crecidas en 
monocultivo y en cultivo mixto presentaron un com-
portamiento homogéneo. Sin embargo, se evidenció 
que las plantas en cultivo mixto tenían los estomas 
más abiertos. Cuando se aplicó la sequía, se observó 
un cierre estomático, lo que conllevó a un descenso 
de la gs. La gs de las plantas crecidas en monoculti-
vo  descendió un 86%  y  un 93% en el cultivo mixto.

En la gráfica 4E  se muestra la transpiración instan-
tánea (E) para el Trifolium pratense. Las plantas cre-
cidas a 370 ppm en monocultivo presentaron una 
caída progresiva de la transpiración de un 45% a 
lo largo del estudio. Además, en el cultivo mixto se 
observó un descenso de la E a los siete días de la 

sequía y luego se incrementó al finalizar el experi-
mento. Cuando se aplicó la sequía la transpiración 
instantánea disminuyó un 97% tanto en monocultivo 
como en cultivo mixto.

Gráfica 4. Respuesta temporal de la tasa de asimilación (A-B), la 
conductancia estomática (C-D), la transpiración (E-F) y la eficien-
cia instantánea en el uso del agua (G-H) en plantas de Trifolium 
pratense crecidas a 370ppm (A-G) ó 740ppm (B-H). Cada valor 
es la media ± SE de dos experimentos independientes. Con tres 
repeticiones por experimento. Fuente: Autor, 2009

A elevado CO2 (Gráfica 4F), se observó un descenso 
en la transpiración comparado con los valores a CO2 
ambiental. Los controles presentaron un comporta-
miento homogéneo. Sin embargo, la E se incremen-
tó en el cultivo mixto respecto al monocultivo. Cuan-
do se aplicó la sequía, se observó un descenso en la 
transpiración del 83% para el monocultivo y un 89% 
para el cultivo mixto, respecto a su control.

La gráfica 4G presenta la eficiencia instantánea en 
el uso del agua (ITE). En las plantas control crecidas a 
370 ppm no se observó variación durante el período 
de experimento. Cuando se aplicó la sequía, la ITE 
disminuyó un 94% para las plantas crecidas en mo-
nocultivo. Además, se incrementó la ITE en un 126% 
para el cultivo mixto. 

En condiciones de elevado CO2 (Gráfica 4H), se ob-
servó un incremento de la ITE para los controles en 
monocultivo y en cultivo mixto respecto a los valores 
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a CO2 ambiental a lo largo de todo el estudio. Duran-
te los días del  experimento no se observó variación 
en la ITE para las plantas control. Cuando se aplicó 
la sequía, se observó un incremento en la eficiencia 
instantánea en el uso del agua de un 103% para el 
monocultivo y un 262% para el cultivo mixto respecto 
a su control. 

3. Agrostis capillaris
En la gráfica 5 se aprecia el efecto de las condicio-
nes de crecimiento (sequía, competencia y concen-
tración de CO2) en los parámetros de intercambio 
gaseoso en la especie Agrostis capillaris. Las plantas 
control crecidas a 370 ppm en monocultivo y culti-
vo mixto, presentaron un incremento en la tasa de 
asimilación  fotosintética (A) a los siete días del trata-
miento, con un posterior descenso al finalizar el expe-
rimento (Gráfica 5A).

A lo largo del experimento la tasa de asimilación des-
cendió un 16% para el monocultivo y un 33% en cul-
tivo mixto. Cuando se aplicó la sequía, en monocul-
tivo, la fotosíntesis descendió progresivamente con el 
tratamiento presentando un descenso del 51% el día 
catorce respecto a su control. Cuando las  plantas 
crecieron en cultivo mixto el efecto de la sequía fue 
superior que en condiciones de monocultivo mos-
trando un descenso del 100%.

A elevado CO2 (Gráfica 5B), se observó un incre-
mento de la tasa de asimilación en los controles  
respecto a los valores a CO2 ambiental. Tras catorce 
días de estudio, la tasa de asimilación descendió 
un 39% en el monocultivo y un 53% en el cultivo 
mixto. Cuando se aplicó la sequía, al final del tra-
tamiento se presentó un descenso de la A del 25% 
en las plantas crecidas en cultivo mixto y un 10% en 
plantas en monocultivo. 

La gráfica 5C considera la conductancia estomáti-
ca (gs) para la especie Agrostis capillaris a 370ppm. 
Se observó un incremento de la gs del 8% en las  
plantas control crecidas en monocultivo y un des-
censo del 34% para el cultivo mixto tras catorce 
días de estudio.

Cuando se aplicó la sequía, la conductancia esto-
mática disminuyó progresivamente en un 95% para 
el cultivo mixto. Las plantas en monocultivo presen-
taron un incremento de la gs a los siete días de la 
sequía. A lo largo del  estudio la gs disminuyó un 77% 
respecto a su control.

En condiciones de elevado CO2 (Gráfica 5D), se evi-
denció un descenso de la conductancia estomá-
tica respecto a los valores a CO2 ambiental. La gs  

disminuyó en un 52% en el monocultivo y un 18% 
en el cultivo mixto. Al aplicar la sequía, al final del 
experimento se observó un cierre estomático y la gs 
descendió un 43% en el monocultivo y un 67% en el 
cultivo mixto respecto a su control.

En condiciones de elevado CO2 (Gráfica 5D), se evi-
denció un descenso de la conductancia estomá-
tica respecto a los valores a CO2 ambiental. La gs  
disminuyó en un 52% en el monocultivo y un 18% 
en el cultivo mixto. Al aplicar la sequía, al final del 
experimento se observó un cierre estomático y la gs 
descendió un 43% en el monocultivo y un 67% en el 
cultivo mixto respecto a su control.

La gráfica 5E representa la transpiración instantánea 
(E). Los resultados mostraron que en plantas crecidas 
a 370 ppm en monocultivo la E se  incrementó tras 
sietes días del estudio. Cuando las plantas crecieron 
en cultivo mixto presentaron una caída progresiva 
de la transpiración. Tras catorce días de estudio, la E 
descendió en un 28%. Cuando se aplicó la sequía, 
la transpiración instantánea disminuyó en un 79% en 
las plantas crecidas en monocultivo y un 95% en el 
cultivo mixto respecto a su control.

Al realizar el mismo estudio en condiciones de ele-
vado CO2 (Gráfica 5F), la transpiración fue inferior 
respecto a los valores de CO2 ambiental. Al finalizar 
el estudio, la E disminuyó en un 22% para el mono-
cultivo y un 13% para el cultivo mixto.

Cuando se aplicó la sequía, se observó un descenso 
de la transpiración, con un descenso del 55% para el 
monocultivo y del 67% para el cultivo mixto, respecto 
a su control. 

La gráfica 5G  muestra la eficiencia instantánea en 
el uso del agua (ITE). En las plantas control crecidas a 
370ppm  no se observó variación durante el periodo 
de experimento. Cuando se aplicó la sequía, la ITE se 
incrementó dos veces para las plantas crecidas en 
monocultivo. También, se observó un descenso de la 
ITE del 100% para el cultivo mixto respecto a su con-
trol, debido a la supresión de la tasa de asimilación 
(Gráfica 5A).

Bajo condiciones de elevado CO2 (Gráfica 5H), se 
observó un incremento de la ITE respecto a los va-
lores a CO2 ambiental. Durante los catorce días 
del  experimento la ITE disminuyó un 31% para el 
monocultivo. Además, en cultivo mixto se obser-
vó un incremento del 66%. Cuando se aplicó la 
sequía, la ITE se incrementó 2 veces más (214%) 
en el monocultivo y un 6% para el cultivo mixto 
respecto a su control. 
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Gráfica 5. Respuesta temporal de la tasa de asimilación (A-B), la 
conductancia estomática (C-D), la transpiración (E-F) y la eficien-
cia instantánea en el uso del agua (G-H) en plantas de Agrostis 
capillaris crecidas a 370ppm (A-G) o 740ppm (B-H). Cada valor 
es la media ± SE de dos experimentos independientes. Con tres 
repeticiones por experimento. Fuente: Autor, 2009

4. Festuca rubra
En la gráfica 6A se hace evidente el efecto de las 
condiciones de crecimiento (sequía, competencia y 
concentración de CO2) en los parámetros de inter-
cambio gaseoso en la especie Festuca rubra. Las 
plantas control crecidas a 370ppm  presentaron un 
descenso en la tasa de asimilación fotosintética (A) 
de un 14% para el monocultivo y un 18% en culti-
vo mixto tras catorce días de estudio (Gráfica 6A). 
Cuando se aplicó la sequía, la tasa de asimilación 
disminuyó un 10% en monocultivo y un 54% en culti-
vo mixto respecto a su control.

En condiciones de elevado CO2 (Gráfica 6B), se eviden-
ció un incremento de la tasa de asimilación respecto a 
los valores a CO2 ambiental. Tras catorce días de estudio, 
las tasas de asimilación descendieron en un 34% para 
el monocultivo y un 6% para el cultivo mixto. Cuando se 
aplicó la sequía, se observó un descenso del 1% en la 
tasa de asimilación para las plantas en monocultivo y 
un 45% para las plantas en cultivo mixto.

La gráfica 6C representa la conductancia estomá-
tica (gs) para la especie Festuca rubra a 370ppm. 
Las plantas control crecidas en monocultivo y culti-
vo mixto no presentaron cambios a lo largo del es-
tudio. Cuando se aplicó la sequía, la conductancia 
estomática disminuyó progresivamente en un 80% 
para el cultivo mixto y las plantas en monocultivo 

presentaron un descenso de la gs del 1% respecto 
a su control.

Al realizar el mismo experimento bajo condiciones 
de elevado CO2 (Gráfica 6D), la conductancia esto-
mática descendió respecto a los valores a CO2 am-
biental. A lo largo del estudio, la gs disminuyó en un 
11% tanto en monocultivo como en cultivo mixto. Al 
aplicar la sequía, se observó un cierre estomático y 
la gs descendió en un 78% para el cultivo mixto. Las 
plantas en monocultivo no se vieron afectadas por la 
sequía durante el estudio. 

La gráfica 6E representa la transpiración instantá-
nea (E). A lo largo del estudio en plantas crecidas a 
370ppm, la E aumentó en un 34% en monocultivo y 
un 24% en cultivo mixto. Cuando se aplicó la sequía, 
la transpiración instantánea disminuyó en un 18% 
para las plantas crecidas en monocultivo y un 77% 
para el cultivo mixto respecto a su control.

A elevado CO2 (Gráfica 6F), se observó que  la trans-
piración fue inferior respecto a los valores de CO2 am-
biental. Durante el estudio, tanto las plantas crecidas 
en monocultivo como en cultivo mixto  no presenta-
ron cambios en la E a lo largo del experimento. Cuan-
do se aplicó la sequía, se observó un descenso de la 
transpiración, la E descendió un 4% en monocultivo y 
un 74% en cultivo mixto respecto a su control. 

Gráfica 6. Respuesta temporal de la tasa de asimilación (A-B), la 
conductancia estomática (C-D), la transpiración (E-F) y la eficien-
cia instantánea en el uso del agua (G-H) en plantas de Festuca 
rubra crecidas a 370ppm (A-G) ó 740ppm (B-H). Cada valor es la 
media ± SE de dos experimentos independientes. Con tres repe-
ticiones por experimento. Fuente: Autor, 2009
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La gráfica 6G representa la eficiencia instantánea en 
el uso del agua (ITE). En las plantas control crecidas a 
370ppm, la ITE descendió en un 2% en monocultivo 
y un 27% en cultivo mixto. Al aplicar el tratamiento 
de sequía, la ITE se incrementó un 6% para las plan-
tas crecidas en monocultivo. También, se observó un 
descenso de la ITE del 50% para el cultivo mixto res-
pecto a su control. 

En condiciones de elevado CO2 (Gráfica 6H), la ITE 
se incrementó respecto a los valores a CO2 ambien-
tal. Durante los catorce días del  experimento la ITE 
disminuyó un 57% para el monocultivo y un 12% en 
cultivo mixto. Cuando se aplicó la sequía, se observó 
un incremento en la eficiencia instantánea en el uso 
del agua del 35% en monocultivo y un 38% en culti-
vo mixto respecto a su control. 

IV.  Discusión

Las tasas de intercambio gaseoso en plantas crecidas 
a C370 y C740 descendieron con la edad de la hoja 
(Figs. 3-6). Resultados similares fueron observados por 
Sicher & Bunce (1997) y por Sicher (1998). Como se 
ha descrito en los resultados, bajo condiciones de se-
quía y CO2 ambiental, la fotosíntesis disminuyó tanto 
en las leguminosas (T. repens y T. pratense) como en 
las gramíneas (F. rubra y A. capillaris) a medida que 
se prolongaba el tratamiento. El descenso de la A 
bajo condiciones de estrés hídrico puede  atribuirse 
a una limitación estomática, bioquímico y/o fotoquí-
mico. Estos es, la reducción de la A puede deberse: 
1) a cierre estomático y/o a cambios en la conduc-
tancia del mesófilo, con la consiguiente limitación de 
difusión del CO2 al cloroplasto, 2) a inhibición direc-
ta de las enzimas del aparato fotosintético y/o 3) a 
cambios en la eficiencia del aparato fotoquímico. 
Aún hoy existen discrepancias sobre hasta qué punto 
la disminución en la A es debida a una limitación 
estomática y/o a una limitación por factores no es-
tomáticos (Delfine et al., 1998; Meloni et al., 2003; 
Ashraf, 2004). Simultáneamente a la caída de la A 
registramos un descenso en la gs y la E. 

Los valores de A registrados bajo sequía fueron supe-
riores a elevado CO2 que a CO2 ambiental, a pesar 
de mostrar una gs inferior. Similares resultados fueron 
registrados por Sionit & Patterson (1985), Tolley & Stra-
in (1985) y Robredo et al., (2007) bajo condiciones 
de sequía y CO2 elevado. Las mayores tasas de asi-
milación se observaron en las gramíneas (A. capilla-
ris y F. rubra) crecidas en monocultivo. También, se 
observó que la especie T. pratense en cultivo mixto 
mostró una mayor tasa de asimilación respecto a 
las otras especies.

Además, bajo condiciones de estrés hídrico, para un 
determinado porcentaje de cierre estomático la dis-
minución de la A fue menor a elevado CO2, Sionit & 
Patterson (1985) y Tolley & strain(1985) sugirieron que 
bajo condiciones de elevado CO2 las menores tasas 
de transpiración observadas como consecuencia 
de mantener los estomas más cerrados conllevaría 
una menor perdida de agua, permitiendo todo ello 
un adecuado funcionamiento del aparato fotosinté-
tico. Estos autores también sugirieron que, debido al 
mayor gradiente de concentración de CO2 entre el 
exterior y el interior de la hoja, se facilita la difusión del 
CO2 aumentando su disponibilidad. Además, Ghan-
noum et al., (2003) sugirieron que la mayor concen-
tración de CO2 inhibiría competitivamente la función 
oxigenante de la Rubisco, reduciendo la fotorrespira-
ción y permitiendo, así, mayores tasas fotosintéticas.

El descenso de la gs, además de provocar una caí-
da de la A, también indujo tasas de transpiración ins-
tantánea reducidas (E) a elevado CO2, posibilitando, 
por tanto, una menor pérdida de agua. Similar com-
portamiento fue registrado por Robredo et al. (2007).
También, se observó un cierre estomático entre el 27 
y 40% en plantas herbáceas crecidas a elevado CO2 
(Field et al., 1995).

Bajo condiciones de CO2 ambiental, el hecho de 
que la E se redujera en mayor proporción que la 
A debido a la sequía dio como resultado que, la 
eficiencia instantánea en el uso del agua (ITE) au-
mentara. Bajo condiciones de sequía en el cultivar 
Iranís también se registró un incremento de la ITE 
(Robredo et al., 2007). A su vez, a elevado CO2 y 
sequía, también se constató un incremento de la ITE 
en mayor porcentaje que a CO2 ambiental. En línea 
con los hallazgos, muchos artículos han reportado 
un incremento en la eficiencia instantánea en el uso 
del agua del 25 al 230% como consecuencia a la 
reducción de la conductancia estomática y al in-
cremento de la tasa de asimilación (Emaus, 1991; 
Drake et al., 1997; Saxe et al., 1998).

V.  Conclusiones

•Bajo condiciones  de riego, el elevado CO2 incre-
menta las tasas de asimilación para las especies 
pascícolas, mostrando mayores tasas fotosintéticas 
en Trifolium pratense (cultivo mixto) y Agrostis capilla-
ris (monocultivo).

•En condiciones de sequía la A, gs y la E disminuye-
ron tanto a CO2 ambiental como a elevado. En valo-
res absolutos la A y la ITE fue superior a elevado CO2, 
mientras que la gs y la E fueron inferiores respecto a 
los valores a CO2 ambiental.
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•El cierre estomático provocado por el CO2 conlleva 
un descenso de la transpiración. A su vez, a pesar de 
una gs reducida, como la A se incrementa debido 
a una mayor disponibilidad de CO2 ocurre un incre-
mento de la ITE.

•La especie más afectada en monocultivo y a CO2 
ambiental es el Trifolium pratense, probablemente 
como consecuencia a la competencia por el agua. 
El elevado CO2 conlleva un cierre estomático, un 
descenso de la transpiración, mayor eficiencia ins-
tantánea en el uso del agua e incrementa la tasa  de 
asimilación para el T. pratense en cultivo mixto.

•A elevado CO2 y sequía el A. capillaris y la F .ru-
bra presentan mayores tasas de asimilación cuando 
están en monocultivo, esto ocurre porque estas es-
pecies pueden vivir en ambientes escasos de agua. 
Sin embargo, cuando están en cultivo mixto hay un 
descenso de la A, posiblemente a la competencia 
entre especies y a la especie dominante que es el 
T. pratense quien toma la poca agua del suelo y de 
esa manera incrementa su tasa de asimilación.

•Bajo condiciones de sequía, todas las especies 
incrementan la ITE. Este hecho podría considerarse 
una respuesta adaptativa al estrés hídrico optimizan-
do las pérdidas de agua sin reducir en tanta medida 
la A. Bajo sequía y elevado CO2 la ITE es superior que 
a  CO2 ambiental, debido sobre todo a mayores ta-
sas fotosintéticas a elevado CO2.
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