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Limitaciones hidrdaulicas al aporte de agua a las hojas y resistencia
a la sequia

Jordi Martinez-Vilalta y Josep Piiiol.

CREAF-UAB, Facultat de Ciéncies, Universitat Autonoma de Barcelona, 08193 Bellaterra
(Barcelona).

El estudio de las limitaciones hidraulicas en el xilema y, en particular, de la vulnerabilidad al embolismo, ha permitido

entender mejor las respuestas de las plantas a la sequia. Sin embargo, quedan todavia muchas cuestiones sin resolver en
aspectos tan fundamentales como el papel de las células vivas en el transporte xilemdtico, el mecanismo de recuperacion de
las embolias, o las interrelaciones entre los aspectos estructurales y funcionales del xilema. En este articulo se repasan
algunas aportaciones recientes al debate sobre estas cuestiones. Igualmente, se discuten las posibles implicaciones de tener
un xilema muy vulnerable al embolismo, como ocurre en especies como Quercus ilex o Pinus sylvestris, en el contexto de
mayor aridez predicho por los modelos de cambio climatico.

Introduccion

Dado el caracter fuertemente desecante de la atmosfera, el control de las pérdidas de agua ha sido
siempre un aspecto clave para las plantas terrestres. Por una parte, el flujo de agua a través de una planta
debe ser suficiente para mantener la nutriciéon y la incorporacion de CO,. Como la asimilacion y la
transpiracion estan estrechamente ligadas en casi todas las plantas, la disponibilidad de agua impone un
limite méximo a la productividad. Al mismo tiempo, para evitar la desecacion de las partes aéreas el
flujo de agua que entra en la planta por las raices ha de compensar la salida de agua por las hojas. Dado
que los procesos fisiologicos son extremadamente sensibles a los déficit hidricos, la conservacion del
agua para mantener potenciales hidricos razonablemente altos suele ser el principal problema (como
minimo a corto plazo) para las plantas sometidas a condiciones de sequia.
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El transporte de agua en las plantas ocurre a favor
del gradiente de potencial hidrico existente entre
el suelo y la atmosfera. De acuerdo con la teoria
de la tension-cohesion, la evaporacion en las hojas
provoca que se generen tensiones en las zonas
proximas a los lugares de evaporacion. La elevada
cohesion entre las moléculas de agua permite que
estas tensiones se transmitan a través de toda la
planta y, por lo tanto, hace posible el transporte
(Steudle, 1995). Una de las consecuencias que
implica la teoria de la tension-cohesion es que el
transporte de agua en el xilema debe ocurrir a
potenciales hidricos considerablemente negativos.
Sin embargo, la estabilidad del agua liquida
disminuye a medida que baja el potencial hidrico
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y, cuando éste es muy negativo, el agua tiende a
evaporarse en el interior de los conductos del
xilema, produciéndose la obstruccion con aire del
conducto afectado (embolismo) (Zimmermann,
1983). Cuando la disponibilidad de agua en el
suelo es baja se generan potenciales hidricos muy
negativos y, por tanto, aumenta la probabilidad de
que se produzcan embolismos (e.g., Figura 1).
Dado que un conducto embolizado deja de

FRESIOM EN EL XILEMA (MPa)

Figura 1. Relacion entre la pérdida de conductividad hidraulica
a causa del embolismo (%) y la presion (-potencial hidrico) en
el xilema (curvas de vulnerabilidad al embolismo) del
labiérnago (Phillyrea latifolia) y la encina (Quercus ilex). Se
pueden observar las diferencias notables tanto entre especies
(mayor vulnerabilidad en Q. ilex) como entre tejidos (las ramas
son mds resistentes). Las imagenes insertadas corresponden a
cortes transversales del xilema de los tejidos respectivos (1:
raices de Q. ilex; 2: ramas de Q. ilex; 3: raices de P. latifolia; 4:

ramas de P. latifolia). Todas las imagenes estan a la misma
escala; el segmento en la esquina inferior izquierda de la
fotografia 4 tiene una longitud de 100 micrometros.

conducir agua, las plantas deben evitar que se
produzca de este modo wuna obstruccion
generalizada del sistema conductor. Diversos
estudios han mostrado que el embolismo puede limitar el intercambio de gases en las plantas (Sperry et
al., 2002), asi como su capacidad para resistir la sequia (Hacke y Sperry, 2001).

Mecanismo de formacion y recuperacion de las embolias

Aunque existe acuerdo sobre los mecanismos que dan lugar a las embolias, estd mucho menos claro
como se produce, y en que condiciones, la recuperacion de los conductos afectados. Tradicionalmente el
embolismo se habia considerado una disfuncidon practicamente irreversible del sistema conductor en
plantas lefiosas. Sin embargo, cada vez existen mas evidencias que indican que los conductos
xilematicos pueden rellenarse de agua mientras la planta transpira, incluso a potenciales hidricos
notablemente negativos (e.g., Melcher et al., 2001). Esto podria ocurrir si los conductos cavitados
estuvieran aislados hidraulicamente de los conductos funcionales y hubiera un flujo de agua hacia los
primeros que permitiera la redisolucion de la fase gaseosa. Las células vivas del parénquima podrian
proporcionar este flujo de agua (Holbrook y Zwieniecki, 1999). Otros trabajos sugieren que existe una
asociacion entre la mortalidad de las células y el embolismo (Martinez-Vilalta y Pockman, 2002). Estos
resultados sugieren un papel de las células vivas en la reparacion del embolismo, lo cual tendria
importantes implicaciones, ya que supondria un cambio de paradigma respecto a la vision actual del
xilema como un tejido eminentemente muerto. Pese a que la teoria de la tension-cohesion sigue siendo
el mejor marco de que disponemos para explicar el transporte de agua en las plantas, se estan
acumulando resultados dificiles de interpretar en el si de esta teoria, lo cual ha propiciado un debate
acerca del mecanismo de transporte del agua en el xilema de las plantas (e.g., Zimmermann et al.,
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2000). En caso de confirmarse, el papel activo de las células del parénquima en el transporte de agua
tendria implicaciones todavia no estudiadas para la aclimatacion de las plantas a la sequia.

Estructura y funcion del xilema de raices y ramas

Existe una gran heterogeneidad en la estructura y el funcionamiento del xilema dentro de un mismo
individuo. Se sabe, por ejemplo, que el tamafio de los conductos del xilema, la conductividad hidraulica
y la vulnerabilidad al embolismo tienden a ser mayores en las raices que en las ramas/tallos de tamafio
similar (Zimmermann, 1983) (e.g., Figura 1). Esta tendencia es paralela al gradiente de potencial
hidrico que existe entre las raices y las hojas, y se encuentra también cuando se comparan distintas
regiones de un mismo sistema conductor situadas a diferentes profundidades del suelo (Jackson et al.,
2000). De hecho, las raices no s6lo son mas vulnerables al embolismo inducido por la sequia en
términos absolutos sino que también lo suelen ser cuando ponemos su vulnerabilidad en relacion a los
potenciales hidricos a los que operan (e.g., Martinez-Vilalta et al., 2002b). Todos estos resultados
implican que las raices operan con un menor margen de seguridad respecto a la fallida hidraulica que los
tejidos aéreos y que, por lo tanto, limitan el transporte de agua y la transpiraciéon en condiciones de
déficit hidrico (Jackson et al., 2000). Al mismo tiempo, emerge una vision mas dinamica del sistema
radicular de las plantas, en que las raices en contacto con las regiones mas secas del suelo se
desconectan hidraulicamente del resto (i.e., se embolizan) y, de este modo, impiden que la planta pierda
agua y protegen o6rganos mas valiosos.

Compromiso entre eficiencia y seguridad en el sistema conductor

La posible existencia de un compromiso entre la eficiencia conductora (i.e., la conductividad hidraulica
maxima) y la seguridad (resistencia al embolismo) en el sistema conductor de las plantas (Zimmermann,
1983) ha sido un tema controvertido durante los ultimos 20 afios. La situacién es compleja porque
mientras la conductividad hidraulica maxima depende directamente del didmetro de los conductos
xilematicos, la vulnerabilidad depende del tamafio y/o la estructura de los poros de interconexion entre
los conductos (Hacke y Sperry, 2001). Por lo tanto, sélo cabria esperar la existencia de un compromiso
si el diametro de los conductos se relacionara positivamente con el tamafio de sus poros o bien si el
tamafio de los poros influyera directamente en la conductividad del xilema.

En un estudio reciente en el que se compararon las propiedades hidraulicas de raices y tallos/ramas de
nueve especies lefiosas del encinar de Prades (Tarragona) se comprobd que en esta comunidad hay una
relacion potencial negativa entre la conductividad hidraulica y la resistencia al embolismo y, por tanto,
un compromiso entre eficiencia y seguridad en el xilema (Martinez-Vilalta et al. 2002b) (Figura 2).
Estos resultados sugieren que dentro de la variabilidad que se observa a escala global (Hacke & Sperry,
2001) podria existir una relacion lineal positiva entre el didmetro de los conductos y el tamafio de sus
poros (Martinez-Vilalta et al., 2002b). Recientemente, Hacke ef al. (2001) mostraron que la prevencion
de la implosion causada por las presiones negativas es un aspecto clave en el disefio del xilema, de
manera que la resistencia al embolismo se relaciona estrechamente con la densidad de la madera. Tanto
el compromiso entre eficiencia y seguridad como la relacién entre vulnerabilidad al embolismo y
densidad de la madera implican costes de tener un xilema resistente al embolismo.
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relacion potencial negativa entre conductividad y resistencia al embolismo, para una especie que es muy
resistente (y por tanto tiene una conductividad baja) cualquier incremento en la conductividad es a costa
de una disminucion proporcionalmente mucho mayor de su resistencia al embolismo (Figura 2). Como
consecuencia, en una especie que en algiin momento de su historia evolutiva desarrollé una elevada
resistencia al embolismo es muy dificil que se observe una disminucidon posterior en esta resistencia
(Martinez-Vilalta et al., 2002b).

El estudio de las limitaciones hidraulicas ha permitido entender mejor las estrategias que las plantas
utilizan para hacer frente a la sequia. Sin embargo, la respuesta de las plantas al déficit hidrico es
compleja, y solo es posible precisarla a partir de entender como interaccionan sus diversos
componentes. Veamos un ejemplo. En general, los pinos (Pinus spp.) estan caracterizados por una
elevada vulnerabilidad al embolismo en relacion con la de otras coniferas y, ademas, parecen mostrar
una vulnerabilidad muy poco variable entre poblaciones o especies. Es probable que este hecho limite la
capacidad de los pinos para resistir déficit hidricos extremos, y sugiere que otros mecanismos tienen un
papel determinante en su aclimatacion y/o adaptacion a la sequia (DeLucia et al. 2000). Dentro de la
familia Pinaceae las especies con mayor vulnerabilidad al embolismo presentan menores areas foliares
por unidad de superficie de albura y mayor control estomatico (Martinez-Vilalta et al., en revision).
Ambas tendencias son consistentes con una estrategia de evitacion de la sequia en que se minimizan los
gradientes de potencial hidrico entre el suelo y las hojas y, por tanto, el riesgo de padecer niveles
elevados de embolismo.

Implicaciones en un contexto de cambio climatico

Los modelos de cambio climatico predicen un aumento en la frecuencia y la intensidad de los episodios
de sequia extrema en la cuenca mediterranea (IPCC, 2001). En este contexto es muy importante conocer
las estrategias que las distintas especies utilizan para resistir la sequia y, en particular, cual es el factor
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que limita esta resistencia. En este sentido, los efectos de los episodios recientes de sequia nos
proporcionan informaciéon muy valiosa. La sequia de 1994, por ejemplo, causé mortalidades importantes
en diversas especies lefiosas en la Peninsula Ibérica (Pefiuelas et al., 2001) (Foto 1). Algunos estudios
han mostrado que en algunas especies, como la encina (Quercus ilex) o el pino albar (Pinus sylvestris),
los efectos de la sequia podrian estar relacionados con la fallida hidraulica producida por niveles
elevados de embolismo (Martinez-Vilalta et al., 2002b; Martinez-Vilalta & Pifiol, 2002). Un modelo de
transporte de agua en individuos adultos ha mostrado que un incremento moderado en la duracion de la
sequia estival podria causar mortalidades catastroficas en la encina sin afectar de manera sensible a las
poblaciones de otras especies mas resistentes al embolismo, como el labiérnago (Phillyrea latifolia)
(Figura 1) (Martinez-Vilalta et al., 2002a). Aunque estos resultados se han de considerar conjuntamente
con los efectos de la sequia sobre los otros estadios del ciclo vital, parece razonable pensar que especies
mas resistentes, como el labiérnago, podria llegar a sustituir a la encina en las regiones mas secas de su
actual area de distribucion (Pefiuelas et al., 2000).

Foto 1. Fotografia de los efectos de la sequia de 1994 en una poblacion de Pinus sylvestris de
las montafias de Prades (Tarragona). La mortalidad en esta poblacion fue de un 20%.
Fotografia de R. Ogaya.
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