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 Contexto

La comprensión de los mecanismos que regulan 
la respuesta del arbolado a la sequía puede ser clave de cara 
a diseñar estrategias de adaptación de las masas forestales 
al cambio climático. Según el modelo del continuo suelo-
planta-atmósfera (SPAC), el movimiento del agua a 
través del vegetal se establece en respuesta a un gradiente 
de potencial hídrico1 entre los extremos, venciendo a su 
paso diferentes resistencias, según analogía con la ley de 
Ohm de los sistemas eléctricos (Gil-Pelegrín et al. 2005). 
Estas resistencias empiezan en el contacto entre la raíz y 
el suelo, continúan en el propio sistema radical hasta que 
el agua alcanza el sistema conductor (xilema de la raíz) 
que la transporta axialmente hasta alcanzar las hojas. La 
circulación por el conjunto de elementos conductores, con 

diámetros que pueden llegar a ser inferiores a las 20 
mm, conlleva una pérdida por fricción en el movimiento 
del agua que explica bien la física de capilares (Ley de 
Hagen-Poiseuille). Tras su recorrido por el xilema de 

una inevitable caída del potencial hídrico a lo largo del 
continuo, desde el suelo a la hoja, y cada vez que el 
agua establece un intercambio de gases con la atmósfera 
que la rodea se produce una pérdida por transpiración. 
La ganancia estomática de CO

2
 (fotosíntesis) conlleva 

la pérdida de vapor de agua (transpiración). Regular 
estas pérdidas en atmósferas muy secas, mediante el 
ajuste de la apertura de estomas, debe garantizar que 
el estado hídrico del vegetal no sobrepase límites que 
comprometan su supervivencia (McDowell et al. 2008). 
En un estado estacionario, las pérdidas de agua en el 
conjunto de las hojas se compensan con las llegadas a 
través del sistema conductor según la siguiente expresión 

D gl Al s l)                 
     

 El término gl es una aproximación a la 

la capa límite (gbl) y estomas (gs). Ésta es la más dinámica 
del continuo, ya que sus valores pueden oscilar en dos 
órdenes de magnitud a lo largo de un mismo día. D 
expresa la demanda de agua por parte de la atmósfera 

siendo Al 
el área foliar soportada. Cualquier incremento 

en uno de estos factores promoverá un aumento de las 
pérdidas de agua, que deberá compensarse mediante  
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un sistema vascular de conductancia k, y dando lugar a 
que se establezca un gradiente de potencial hídrico entre 
el suelo y la hoja s 1).

Las atmósferas muy secas habituales de los 
veranos mediterráneos, y desarrollos de una gran 

bajo estas condiciones, provocarán una pérdida muy alta 
de agua y, como consecuencia, el establecimiento de un 
gradiente de potencial hídrico elevado entre los extremos. 
Puede asumirse que vivir en condiciones de aridez 
atmosférica severa es clave en la vegetación mediterránea 

balance entre las pérdidas y ganancias de agua por parte 
de la planta? Una regulación a la baja del intercambio 
de gases (descenso en gs) reducirá inmediatamente el 
gradiente de potencial. No obstante, esta solución, si bien 
común en plantas de comportamiento isohídrico2 cuando 
sobreviven a periodos secos, puede afectar al balance de 

consecuencias fatales para el árbol. En efecto, la muerte 
“por inanición” (del inglés starvation) o el descenso en 
la capacidad para desarrollar defensas químicas contra 
plagas puede estar detrás de muchos episodios de muerte 
masiva del arbolado forestal (McDowell et al. 2008). De 
hecho, la especies anisóhídricas, y menos conservadoras 
en lo relativo a la gestión del recurso hídrico, reaccionan 
ante la pérdida de agua manteniendo el intercambio 
de gases y asumiendo los riesgos de un excesivo 
desecamiento (McDowell et al. 2008).

El papel de la capacidad hidráulica (k) en 

gradiente de potencial. En este sentido, la conductividad 
hidráulica puede incrementarse mediante i/ la formación 
de más tejido conductor o ii/ un tejido conductor más 

mayor inversión en tejidos conductores de agua  con 
consecuencias negativas sobre el crecimiento primario 
del vegetal y de otros órganos. El segundo caso requiere 
de una mejora adaptativa en la anatomía del xilema 
y de la formación de un tejido con mayor densidad de 
conductos o con conductos de mayor diámetro (Gil-
Pelegrín et al. 2005). Esta capacidad intrínseca del 

conductora se denomina , 
variando notablemente entre diferentes grupos de 
leñosas. La reducción del área foliar (en la expresión 
k/Al) inducirá una mejora en el balance hídrico. Este 
ajuste es básico en el ámbito de las especies forestales, 
siendo la  (estandarizada 
por Al) la variable que la determina. No obstante, una 

Al incidirá negativamente en la proporción entre tejidos 
fotosintéticos y no fotosintéticos y, así, en la capacidad 
de crecimiento del árbol.

La posibilidad de tolerar un bajo potencial en 
hoja es otra de las soluciones para mantener un elevado 

a la deshidratación y/o ii/ tolerancia del xilema para 
soportar altas tensiones sin pérdida de funcionalidad 

de embolia por cavitación del xilema ha sido uno de los 

grandes avances del estudio del funcionamiento de las 

 
al proceso de embolia cuando un exceso de tensión 
promueve la entrada de aire desde un conducto ocupado 
por aire a otro adyacente aún ocupado por agua. Existen 
diferencias muy altas entre especies a la hora de tolerar 
tensiones entre ambos compartimentos. Maherali et al. 
(2004) aportan evidencias de que las leñosas de clima 
mediterráneo parecen mostrar, en relación a las de otros 
hábitats, una mayor resistencia a la embolia por estrés 
hídrico. Algunos estudios (p. ej. Vilagrosa et al. 2003) 

ambientes semiáridos de la península ibérica. Algunos 
episodios masivos de decaimiento forestal asociados 
a episodios climáticos de extrema aridez han podido 
ser explicados a través de embolia generalizada en los 

Esta resistencia del xilema a la embolia parece 

tanto, tan sólo la sustitución de especies más vulnerables 
por otras más tolerantes podría permitir una respuesta 
a un clima progresivamente más árido. Sin embargo, y 
como trataremos de explicar a lo largo de este capítulo, 

cambio a través de la intervención en la estructura de la 
masa forestal, bien mejorando la capacidad para producir 

hidráulica del mismo, o promoviendo mejores ajustes en 
el desarrollo de la copa del árbol.

 Resultados y discusión 

La resistencia a la embolia frente a ‘k’ en la 
supervivencia del arbolado

 El índice de aridez de Martonne (MAI; P/ (T + 

media anual en ºC), puede ser considerado como un 
estimador de la aridez de un territorio. Según esto, las 
pináceas (Pinus y Abies) y fagáceas (Fagus y Quercus) 
que habitan en la Península Ibérica experimentan grados 
de aridez muy diversos, desde valores de MAI inferiores 

valor del potencial hídrico (  al cuál un vegetal pierde 
el 50% de la conductividad hidráulica (PLC50) como 
un buen estimador de su tolerancia a la sequía (siendo 
mayor cuanto más bajo es el valor de PLC50; Urli et al. 

muy diferentes entre fagáceas y pináceas peninsulares. 
Así, las fagáceas se caracterizan por su alto grado de 
variación en PLC50 respecto a su tolerancia a la sequía, 
estableciéndose una relación muy fuerte y altamente 

50 (R
2

comportamiento, ya que no existe una relación aparente 
entre MAI y la vulnerabilidad a la cavitación inducida por 
estrés hídrico (R2

a la baja variabilidad del PLC50 en pináceas (Figura 
 

50  

2 
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en Pinus sylvestris y una ligerísima respuesta en P. 
pinaster respectivamente a lo largo de fuertes gradientes 
de disponibilidad hídrica.

 La baja variabilidad de PLC
50

 en pináceas hace 
que el mantenimiento de un bajo 

s l
) sea clave 

para su supervivencia (respuesta isohídrica), lo que 
exige un ajuste muy preciso del intercambio de gases 
frente a las especies de Quercus o Juniperus con las que 
convive. Éstas desarrollan una respuesta anisohídrica, 
manteniendo el intercambio de gases a l más bajos 
(McDowell et al. 2008). Esta falta de respuesta del 
xilema en términos de resistencia a la sequía debe ser 
compensada con una mejor ratio entre el área foliar y el 

 Otro ejemplo de la importancia de una alta 
capacidad conductora sin cambios en la tolerancia 
del xilema para la ocupación de ambientes secos 
en coníferas lo aportan las dos especies de abeto 

estudio comparado, en términos de capacidad conductora 
y resistencia del xilema a la sequía en Abies alba, que 
ocupa los pisos montano-húmedo y subalpino del Pirineo 
y Abies pinsapo, que habita en el sistema Bético bajo un 
clima mediterráneo hiperhúmedo pero con fuerte sequía 
estival. Una población naturalizada de pinsapo prospera 
incluso bajo un clima mediterráneo continental más seco 

 Figura 1

 Figura 1. ( Relación entre el índice de aridez de Martonne y el potencial hídrico al cuál se pierde el 50% de la conductividad hidráulica (PLC
50

, MPa) 
para diversas especies de Fagaceae (símbolos negros) y Pinaceae Quercus coccifera Q. suber (2), Q. ilex subsp. ballota (3), Q. 

faginea (4), Q. pyrenaica (5), Fagus sylvatica Q. humilis (7), Q. petraea (8), Q. robur F. sylvatica – Burguete, Navarra 
Pinus halepensis (a), Abies pinsapo – Orcajo, Zaragoza (b), P. pinea (c), P. nigra (d), A. pinsapo – Grazalema, Cádiz (e), P. pinaster (f), P. sylvestris 

(g), A. alba – Oroel, Huesca (h), P. radiata (i), P. uncinata (j), A. alba – Ezpela, Huesca (k), A. alba – Gamueta, Huesca (l).

laciónión tre el el ín índicdice de d ridrid de de MarMarton l pl potencincial al hídhídricric l cl cuáluál  pi pierderd l 5l 50% 0% de de la la ducductivtividaidad hd hidridráuláulica

 Figura 2

 Figura 2.  Valores medios del índice de aridez de Martonne (izquierda) y del potencial hídrico al cuál se pierde el 50% de la conductividad hidráulica 
(PLC

50
, MPa) (derecha) para diversas especies de Fagaceae y Pinaceae.
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que las dos situaciones anteriores en el Sistema Ibérico 
(Orcajo, Zaragoza), dónde los ejemplares muestran 
un excelente estado de vigor y una alta capacidad 
para la regeneración. A pesar de las fuertes diferencias 
climáticas entre especies y sus poblaciones, A. alba y 
A. pinsapo
cuanto a la vulnerabilidad a la cavitación inducida por 
sequía (Figura 3). Por otro lado, los valores mínimos 
estacionales de potencial hídrico registrados en los sitios 
de estudio están muy lejos del PLC

50
, lo que indica 

que el riesgo de embolia nativa puede ser considerado 
despreciable para ambas especies (Figura 3). La razón 
para esto reside en la diferente capacidad del sistema 
conductor entre estas especies, ya que los tallos tienen 
una mayor capacidad conductora (K

h
, kg m s  MPa ) 

en A. pinsapo que en A. alba (Figura 4). Tal diferencia 
a favor de A. pinsapo se mantiene cuando la capacidad 
conductora del tallo se estandariza por el área foliar 

 
s  MPa ). El xilema de A. pinsapo también muestra una 

para un determinado gradiente de potencial (Ks, kg m  s  
MPa ) (Figura 4), lo que puede explicarse por un mayor 
tamaño de las traqueidas en A. pinsapo. Mediante esta 

el pinsapo soporta valores de D muy altos sin necesidad 
de regular g

s 
para evitar altos valores de 

s l
). De esa 

manera, una estrategia isohídrica puede ser soportada 
en ambientes secos sin menoscabo de la capacidad 
fotosintética. 

El paradigma de A. pinsapo en su respuesta a 
atmósfera secas, comparado con el de A. alba, puede 

qué actuaciones promueven una mejora de la ratio k/Al. 

de P. halepensis en rodales con muy alta densidad 

albura funcional (Al/As) más alta y potenciales hídricos al 
mediodía más negativos que los ejemplares de la misma 
ladera bajo condiciones de menor densidad (mayor s-

l). De hecho, pudo demostrarse que los potenciales en 
la copa de los ejemplares en rodales más densos estaban 
sobrepasaban el umbral para la pérdida del 50% de la 
conductividad en la especie. De esta manera, se establece 

un nexo mecánico entre la gestión y la respuesta 
funcional en coníferas que puede servir de ejemplo para 
una selvicultura de prevención. 

El “reviejado hidráulico” en los montes bajos de 
especies del género Quercus

 Diferentes estudios relativos al decaimiento 
masivo de montes bajos de Quercus ilex (Corcuera et al 
2004a), Q. faginea (Corcuera et al. 2004b) y Q. pyrenaica 

la edad del rebrote sobre su arquitectura hidráulica. En 
todos los casos, se constató una pérdida de capacidad para 
la conducción de agua a la copa, lo que pudo provocar 
un desequilibrio entre transpiración y transporte. Tal 
proceso parece establecerse de forma brusca una vez 
alcanzada una edad coincidente con el turno de corta 

encina (xilema en poro difuso), y del quejigo y melojo 
(xilema ciclospóreo o poro en anillo), permite a su vez 
modelizar el efecto del descenso en el crecimiento radial 
sobre la producción de nuevos vasos y, por lo tanto, sobre 
k. En el caso del xilema en poro difuso, sin diferencias en 
el tamaño de los vasos a lo ancho del anillo, el número de 
conductos de cada crecimiento anual será proporcional 
al área total del nuevo anillo. En el xilema ciclospóreo, 
los grandes vasos formados durante la primavera son la 
principal vía para la conducción de agua en cada anillo 
anual, siendo virtual la aportación de la densa madera 
de verano con vasos de pequeño diámetro (Corcuera 
et al. 2004b). Estos vasos se disponen en forma de una 
o, más raramente, varias capas concéntricas siguiendo 
el perímetro del anillo anterior y siendo, por lo tanto, 
proporcionales al mismo. 

 A partir de estas asunciones básicas podemos 
calcular el número de vasos para un determinado 
crecimiento (N

i
) y tipo de poro mediante las siguientes 

Ni

Poro difuso
= (Ai Ai 1)d = (ri

2
ri 1
2
)d

 

 Figura 3

 Figura 3. Vulnerabilidad del xilema de Abies alba en Gamueta (Huesca) y Abies pinsapo en Orcajo (Zaragoza) a la cavitación, expresada como la 
relación entre el potencial hídrico del xilema (MPa) y la pérdida de conductividad hidráulica (%). Las barras de error representan el error estándar de los 
valores medios. Y

m
(verano) y Y

m
(invierno) son, respectivamente, el potencial hídrico mínimo estacional durante verano e invierno para cada población.

2

3
N
i

Poro anillo
=
P
i 1

D
=
2 r

i 1

D
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 Donde A
i
 y A

i-1
 son el área del anillo anual y 

del anillo anterior respectivamente, d es la densidad 
media de vasos de la especie, r

i
 y r

i-1
 son los radios 

del anillo anual y anterior respectivamente, P
i-1

 es el 
perímetro del anillo anterior y D es el diámetro medio 
de los vasos de primavera de la especie. Se supone un 
idéntico crecimiento entre las dos especies (3 mm/año), 
constante durante unos años y que disminuye en una 

Aplicando las ecuaciones 2 y 3 a lo largo de todos los 
años, obtendríamos la cantidad de vasos a lo largo del 
crecimiento del árbol y por lo tanto, una estimación de 
su capacidad hidráulica. Se ha supuesto que el valor del 
crecimiento durante un periodo seco sea de un tercio del 
crecimiento inicial.

 La Figura 5 muestra los valores de crecimiento 
radial a lo largo de un periodo de 35 años para las dos 
especies, incorporando un periodo de sequía y un resalveo 
en el caso de la especie ciclospórea. El mayor incremento 
en el número de vasos se produce en las primeras etapas 
para ambas especies, cuando los crecimientos radiales 
son mayores. En el caso de Q. faginea, el número total 
de vasos (N) sigue aumentando, aunque se reduce el 
incremento interanual (DN), por la dependencia de N 
respecto del perímetro del anillo anterior, que mantiene 
su incremento anual. En Q. ilex, N depende del área 
del nuevo anillo formado. La reducción de ésta con la 

edad o con episodios que afecten el crecimiento radial 
(e.g. sequía) promueve que se reduzca N de forma 
más señalada que en xilemas ciclospóreos (Figura 
5). Además este hecho tiene una mayor repercusión 
sobre N en etapas tempranas. Por otro lado, aplicar un 
resalveo en Q. faginea o en Q. pyrenaica en etapas de 
escaso crecimiento (reviejado) implica una reactivación 
del crecimiento radial y, por lo tanto, un aumento en el 
número de vasos de primavera formados (aumento de k).

 Cuando los montes bajos alcanzan esta fase 
de reviejado hidráulico se incrementa el riesgo de 
desarrollar mayores gradientes de potencial hídrico entre 

Esto, asociado a la excepcional sequía de principios de 

de montes bajos en buena parte del Sistema Ibérico 
durante ese periodo. No obstante, Ait-Bachir et al. (2000) 
demostraron la buena respuesta en forma de rebrote 
epicórmico de las masas afectadas. Esta capacidad para 
el rebrote ha sido considerada una de las únicas formas 
para superar crisis masivas del arbolado tras episodios de 
daño masivo (McDowell et al. 2008). La pérdida parcial 
o total de la copa reestablece la homeostasis funcional en 
las masas, al maximizar k/A

l
. Esta opción no es posible 

en  las pináceas, haciendo que la marchitez generalizada 
de copas deba ser acompañada de una eliminación de 
pies para evitar el desarrollo de plagas. De todas formas, 

 Figura 4

 Figura 4.  Conductividad hidráulica (K
h
, kg m s  MPa-

s
, kg m  s  MPa ) 

 s  MPa ) en 
Abies alba 

en Gamueta (Huesca) (barras negras) y Abies pinsapo en 
Orcajo (Zaragoza) (barras blancas). A. pinsapo presenta valores 

A. alba

variables y edades consideradas.
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y a pesar de que esta facultad para regular k/A
l 
 en las 

fagáceas de manera traumática por rebrote epicórmico 
pueda ser una forma de persistir, implica renunciar a 
un crecimiento sostenido, cuestionando la vitalidad y 
capacidad para la regeneración y supervivencia a largo 
plazo.

 Recomendaciones para la adaptación

 El equilibrio entre la pérdida de agua a la 
atmósfera (transpiración) y el reabastecimiento a través 
del sistema de captación (raíces) y transporte (xilema) 
es clave para la supervivencia del arbolado. Basar 
este equilibrio en el descenso de las pérdidas (cierre 
de estomas) afectará negativamente el crecimiento de 
la planta, que puede entrar en un proceso de deterioro 

provocar s l
 por encima de la capacidad de soporte 

del xilema.

 En fagáceas, esto puede inducir la sustitución 
de especies menos tolerantes por otras con PLC50 más 
bajos. Esto no es el caso de las pináceas, cuyos PLC50 

son 
poco variables. En éstas resulta crítico mejorar la relación 
Al/As. La excesiva densidad de ejemplares puede alterar 
negativamente esta relación, con fatales consecuencias 
para la homeostasis del árbol. En el caso de montes bajos 
de Quercus, este desequilibrio parece alcanzarse cuando 
la edad del rebrote sobrepasa la del turno de corta. Una 
actuación sobre esta masa (resalveo) mejora el equilibrio 
temporalmente. No obstante, parece necesario mejorar el 
conocimiento funcional de estas masas, para evitar que 
el rebrote tras puntisecado sea la única respuesta para el 
reequilibrio ante la falta de una mejor gestión.

 Material suplementario

 El MAI se calculó para las especies de fagáceas 
y pináceas que habitan en la península ibérica a partir 
de los datos climáticos de las principales regiones de 

Los valores de PLC
50

 han sido obtenidos a través de la 
Q. coccifera 

(Vilagrosa et al. 2003), Q. suber Q. ilex 
subsp. ballota (Corcuera et al. 2004a), Q. faginea (Esteso-

Q. pyrenaica
Q. humilis, Q. petraea y Q. robur
F. sylvatica A. alba y A. pinsapo 

P. halepensis, P.pinea, P. 
nigra y P. pinaster P. sylvestris 

P. radiata P. 
uncinata

 Las muestras de A. alba utilizadas en este estudio 
pertenecían a la población de Gamueta (Ansó, Huesca, 42° 

de A. pinsapo se recolectaron en una repoblación forestal 

m s.n.m.). Las curvas de vulnerabilidad del xilema a la 

las poblaciones objeto de estudio. Para la obtención de las 
curvas se utilizó la técnica del “Cavitron”, tal y como se 

incluídas en el mismo. Por otro lado, los parámetros 
hidráulicos de cada una de las especies se obtuvieron en 

m de longitud). La preparación de las muestras se hizo 
siguiendo la metodología descrita en Mayr et al. (2002).

 Figura 5

 Figura 5. Variación en el crecimiento radial y en el número de vasos a lo largo de los años en una especie de poro difuso (Quercus ilex) y ciclospóreo 
(Q. faginea) (línea morada). Variación con periodos secos (línea amarilla) y después de aplicar un resalveo (línea verde).

iacióniónión en en el el el cr crecieciecimiemiemientonto ra radiadiadial yl yl y en en el el el nú nú númermero do do de ve vasoasos as a lo lo lo la la largorgo de de de lo lo los as añosños en en un una ea espespecieciecie de de de po poro ro difdifdifusouso ( (QueQuercurcus is ilexlex
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