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Resumen. Estrés hidrico: ecofisiologia y escalas de la sequia. El clima mediterra-
neo impone una doble adversidad a los sistemas bioldgicos: la limitacién hidrica y la
irregularidad (impredecibilidad) de las precipitaciones, y esta adversidad se verd incre-
mentada por el cambio climdtico. Las plantas muestran ante el estrés hidrico respuestas
que tienden a evitarlo o bien mecanismos o adaptaciones que permiten tolerarlo, y ambas
estrategias coexisten en sistemas mediterrdneos donde las especies que sufren un mayor
estrés durante la sequia son las que muestran una mayor transpiracién y viceversa. Exis-
ten rasgos ecofisioldgicos que estdn correlacionados dando lugar a grupos funcionales de
especies que responden de forma similar a la sequia. La combinacién de raices profun-
das, hojas esclerdfilas con una conductancia estomdtica y una transpiracion cuticular
bajas permite un comportamiento hidroestable, como el que se observa en la encina,
mientras que las raices someras estdn asociadas con hojas malacéfilas o ausentes en
verano y dan lugar a un comportamiento ecofisiolégico fluctuante. Si bien la resistencia
a la cavitacion con el incremento del déficit hidrico es importante en la tolerancia de la
sequia no siempre determina la supervivencia en condiciones de campo. La sequia dis-
minuye significativamente la capacidad para secuestrar carbono atmosférico, y, contra-
riamente a un paradigma extendido, disminuye la eficiencia en el uso del agua de cier-
tos encinares cuando ésta eficiencia se calcula a nivel de ecosistema y no de hoja. El
bosque afecta a la humedad relativa e incluso al régimen de precipitaciones local,
pudiendo dar lugar a un ciclo en el que el bosque favorece las condiciones hidricas para
que se mantenga el propio bosque, lo cual puede ser empleado en la gestién de sistemas
bien documentados como las laderas costeras mediterrdneas. El grupo funcional mads
sensible a un recrudecimiento de la aridez es el de los esclerdfilos, particularmente los
relictos del Terciario, mientras que los grupos funcionales favorecidos serfan caméfitos
y arbustos deciduos de verano y malacdéfilos xerofiticos. El incremento de aridez darfa
lugar a cambios evolutivos y a migraciones altitudinales y latitudinales en las especies
mediterrdneas si fuera mas lento, pero segtn las predicciones actuales es mds probable
que dé lugar a cambios en la dominancia de las especies del bosque y a extinciones loca-
les. Diversas evidencias sefialan un declinar de la encina acelerado por el creciente estrés
hidrico, lo cual requiere de la recuperacién de la gestion tradicional del monte bajo y del
encinar asi como de actuaciones silvicolas integradas y apoyadas en evidencia cientifica
para conservar estos y otros bosques mediterrdneos en un escenario de cambio global.
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Summary. Water stress: ecophysiology and scales of drought. Mediterranean
climate imposes a double adversity to the biological systems: drought and erratic
(unpredictable) rainfalls. And this double adversity is expected to be increased by glo-
bal climate change. Plants exhibit responses to drought aimed at either avoiding or
tolerating it, and both strategies (avoidance and tolerance) co-occur in Mediterranean
ecosystems, where species that exhibit higher water stress are in general those with
higher transpiration rates. Many ecophysiological traits are correlated giving rise to
functional groups of species according to their response to drought. The combination
of deep roots with sclerophyllous leaves exhibiting a reduced stomatal conductance
and cuticle transpiration leads to a hydrostable behaviour, such as that observed in
Holm oak, while shallow roots and malacophyllous leaves, sometimes absent during
the summer, leads to a fluctuating ecophysiological behaviour. Even though resistan-
ce to cavitation at increasing water deficits is important for drought tolerance, it is not
always linked to increased survival in the field. Drought significantly reduce the capa-
city of vegetation to sequester atmospheric carbon, and, contrary to an extended para-
digm, it reduces water use efficiency of Holm oak forests when this efficiency is esti-
mated at the whole ecosystem level and not at the leaf level. Forests influence relative
humidity of the air and even the local precipitation regime, giving rise to a cycle in
which the forest favours local hydric conditions required by the forest itself. This
should be considered in the management of areas such as coastal Mediterranean slo-
pes where this cycle has been well-documented. The functional group more sensitive
to an increase of aridity is that of sclerophylls, particularly those that are Tertiary
relicts, while the groups that would be favoured by the expected climate change are
those of chamaephytes, summer deciduous shrubs and malacophyllous xerophytic
plants. The increase in aridity could lead to evolutionary changes and latitudinal or
altititudinal migrations, but current rates of change, which are expected to increase, are
too fast, so changes in relative abundances of species and even local extinctions are
more likely. Several pieces of evidence suggest that Holm oak forests are declining,
particularly when aridity is coupled with the abandonment of traditional practices.
Thus. an integrated, adaptive and scientifically-based forestry management of these
and other Mediterranean forests is required if they are to be conserved in a global
change scenario.

1. Introduccion

La idea de estrés en general y de estrés hidrico en particular es central para comprender
el funcionamiento y la evolucién de los sistemas mediterrdneos (Mitrakos 1980). A la carac-
teristica climdtica general de déficit hidrico, particularmente durante el verano, hay que afia-
dir una notable fluctuacién interanual en los regimenes de temperaturas y lluvias, lo cual mag-
nifica el efecto del estrés hidrico al ser poco o nada predecible cuando, con qué intensidad y
bajo qué temperaturas tendra lugar la sequia. Por ejemplo, el porcentaje de variacion de las
medias moviles ponderadas de 30 afios de la pluviometria de la Espafia atlantica es del 11-
15%, mientras que es del 25-30% en la Espaiia mediterranea (Rod6 y Comin 2001). Esta esca-
sa predecibilidad climdtica hace dificil que los organismos puedan anticiparse al momento
mads adverso y estar fisiolégica y morfolégicamente bien preparados. Por ello resulta facil de
justificar el valor adaptativo en zonas de clima mediterrdneo de un uso conservativo de los
recursos, caracterizado por una respuesta en general poco pronunciada y encaminada mds al
ahorro y la tolerancia que al gasto y la productividad (Valladares et al. 2000). No obstante,
esto es un posible paradigma no del todo cierto en muchos casos, ya que, como veremos, espe-
cies perennifolias como la encina, con una productividad baja o moderada y en principio muy
capaces de tolerar estreses ambientales, no parecen mejor adaptadas para sobrellevar la sequia

164



Ecologia del bosque mediterraneo en un mundo cambiante

que especies caducifolias o semideciduas de verano capaces de aprovechar con intensidad los
poco predecibles pulsos de benignidad particularmente en primavera. Y la tendencia de esta
doble adversidad climdtica, por limitante y por impredecible, es a incrementar. De hecho, y
sin necesidad de recurrir a las predicciones de modelos climéticos, ya se ha constatado en el
Mediterrdneo occidental una disminucidn significativa de la precipitacion en las tltimas déca-
das del siglo XX (Maheras 1988). El aumento de la sequia no serd el resultado sélo de una
menor precipitacion anual, sino también de un patrén de distribucion estacional diferente, con
Iluvias torrenciales e irregulares de escasa utilidad para el rendimiento del ecosistema, que
tenderdn a aumentar durante el invierno, seguidas de largos periodos secos, que tenderdn a
aumentar durante el verano (Rambal y Debussche 1995, Reichstein et al. 2002). Ademds, la
disponibilidad real de agua para las plantas disminuird durante el siglo XXI debido al incre-
mento de evapotranspiracion como consecuencia del incremento de temperatura (IPCC 2001).
El aumento de 2-4° C previsto para mediados del siglo XXI conllevard un incremento de eva-
potranspiracién de 200-300 mm, el cual agravard la sequia y comprometerd la supervivencia
de formaciones mediterrdneas que ya se encuentran en el limite de sus posibilidades desde el
punto de vista hidrico (De Luis et al. 2001, Martinez-Vilalta et al. 2002a). Si estos cambios
climaticos serdn importantes a nivel de comunidades establecidas, a nivel de reclutamiento de
individuos juveniles pueden ser incluso mds preocupantes. En este sentido, analizando el éxi-
to de las reforestaciones en el levante peninsular, Vallejo et al. (2000) han observado que peri-
odos superiores a 120 dias sin precipitaciones significativas (mayores de 5 mm) producen
tasas de mortalidad superiores al 80%, independientemente de la especie.

En este capitulo desarrollaremos conceptos basicos relacionados con la respuesta gene-
ral al estrés, para pasar a continuacion a describir las estrategias presentes entre las distintas
especies de plantas para sobrevivir en condiciones de estrés hidrico. Se revisardn las respues-
tas fisiologicas y morfolégicas de las plantas mediterraneas ante la sequia y se discutiran los
principales grupos funcionales y su sensibilidad diferencial al cambio climdtico. Se mencio-
nardn brevemente las distintas escalas desde la hoja hasta el dosel que estdn implicadas en la
respuesta ante la escasez de agua, y qué relaciones reciprocas existen entre la cubierta fores-
tal, el micro y el macroclima, para acabar resumiendo las perspectivas que este ain fragmen-
tado conocimiento ecoldgico plantea sobre la gestién de las masas arboladas ibéricas ante un
incremento de aridez.

2. Respuestas generales al estrés

El estudio de las respuestas de las plantas al estrés es un aspecto fundamental de la
fisiologia ambiental o ecofisiologia, la cual se propone conocer cémo las plantas funcionan
en sus ambientes naturales y cudles son los patrones que determinan su distribucién, super-
vivencia y crecimiento (Kramer y Boyer 1995, Lambers et al. 1998, Ackerly et al. 2002).
Cuando una planta estd sometida a unas condiciones significativamente diferentes de las
optimas para la vida se dice que estd sometida a estrés, si bien las diferentes especies o
variedades difieren en sus requerimientos éptimos y por tanto en su susceptibilidad a un
determinado estrés (Hsiao 1973, Levitt 1980). Ademds, hay periodos o etapas del desarro-
llo, como el estadio de pldntula, donde las especies pueden ser particularmente sensibles (o
insensibles) a un estrés determinado. El conocimiento de los mecanismos de resistencia al
estrés permiten comprender los procesos evolutivos implicados en la adaptacién de las plan-
tas a un ambiente adverso como el mediterrdneo y predecir hasta cierto punto la respuesta
vegetal al incremento de la adversidad asociada en muchos casos al cambio global. Ademas,
pueden ser aplicados para mejorar las caracteristicas de las plantas tanto en su fase de cul-
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tivo como en la seleccién de variedades que se ajusten a unos requerimientos ambientales
determinados o, simplemente, en mejorar la productividad de una especie (Kozlowski et al.
1991, Nilsen y Orcutt 1996).

En sistemas bioldgicos se ha adoptado el concepto fisico de tension-deformacion (stress-
strain) para analizar los procesos que ocurren cuando una planta se encuentra sometida a una
situacion de estrés. El estrés bioldgico serfa cualquier factor ambiental capaz de producir una
deformacion (strain) potencialmente nociva en un organismo (Levitt 1980). La deformacion
o strain seria la extensién o compresion -respuesta al estrés- resultante de una tension o estrés
determinado al que estd sometido una planta (Fig. 6.1). Evidentemente, esto se trata de una
analogfa, ya que en sistemas biol6gicos no se producird una extensién o compresion, sino una
respuesta del organismo a escala funcional que intentard minimizar el efecto del estrés. La res-
puesta de organismo puede ser una deformacién o cambio fisico (e.g. rotura de membranas
celulares, flujo citoplasmadtico, etc.) o una deformacién quimica (e.g. cambios en la sintesis de
metabolitos). Por lo tanto, la resistencia al estrés en una planta se podria definir como la ten-
sién necesaria para producir una determinada deformacién, y un valor que se suele utilizar
como medida de resistencia al estrés es el DL50, o el punto donde se produce la muerte del
50% de los individuos (Levitt 1980). Si nos fijamos en la curva resultante de la respuesta a un
estrés (Fig. 6.1), la primera parte, hasta el punto P, corresponderia a una respuesta proporcio-
nal que se establece entre el incremento del estrés y la deformacion. Mds alld del punto P, la
respuesta no es proporcional y si la tensién contintia de forma muy acentuada se llegard a pro-
ducir una deformaciéon muy severa, y una vez pasado el punto de limite de resistencia del

A

Tensién ("stress")

>
Deformacion ("strain”)

Figura 6.1. Esquema conceptual que representa la relacion fisica entre la tension y la deformacion ( “stress-strain”)
de materiales y que puede ser empleado para describir los procesos que ocurren en una planta en condiciones de
estrés. P, fase de respuesta proporcional entre la tension y la deformacién; E, limite de elasticidad del material; V,
limite de la deformacidn eldstica (“elastic strain”, €’); F, limite de la deformacién pldstica (“plastic strain”, €’"); R,
limite de resistencia del material. Elaborado a partir de Levitt (1980), Glaser (2001) y Larcher (1995).
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material (R) la planta sufrird un dafio permanente y tendria comprometida la supervivencia.
La respuesta es reversible si no se sobrepasa el punto o limite de elasticidad (E). Es decir, la
respuesta del sistema volverd automdticamente a las condiciones iniciales cuando el estrés
deje de actuar (e.g. cierre estomdtico ante la falta de agua). La deformacién que se produce
(i.e. los cambios estructurales o funcionales como respuesta al continuado incremento de la
tension) serd, pues, de dos tipos: una deformacion eléstica (hasta el punto V), donde se pro-
duce una deformacién (¢”) que, en caso de desaparecer el estrés, recuperara las condiciones
iniciales (respuesta reversible); o una deformacion plastica (hasta el punto F), donde la defor-
macidn persistird a pesar de desaparecer el estrés (¢’”) (respuesta irreversible). La deforma-
cién pléstica produciria la tipica respuesta de endurecimiento de las plantas frente a unas con-
diciones ambientales adversas, muy aprovechada en la produccién comercial de plantas en
viveros, mientras que la deformacion eldstica representaria aclimatacion, generalmente
mediada por rasgos fisioldgicos (ver plasticidad y flexibilidad fenotipica en el Capitulo 12).
Este concepto difiere del concepto de adaptacion ya que no implica la variacién de un carac-
ter de forma que afecte al genotipo y pueda transmitirse a la descendencia (Jones y Jones
1989, Pianka 2000).

3. Estrategias frente al estrés hidrico

La disponibilidad hidrica estd considerada como el principal factor que afecta la activi-
dad de las plantas en ecosistemas mediterrdneos (Di Castri et al. 1981, Blondel y Aronson
1999). Esta falta de agua o déficit hidrico seria la tensién o estrés que actuaria sobre las plan-
tas, y toda tension produce dos tipos de respuesta en los organismos: respuestas que tienden a
evitar o prevenir la tensién (mecanismos evitadores) y mecanismos o adaptaciones que per-
miten soportar o resistir el estrés (mecanismos tolerantes) (Fig. 6.2). En las plantas, las res-
puestas o mecanismos para afrontar esta situacion, han sido denominados estrategias, y son
caracteristicas de cada especie (Larcher 1995). Diversos autores han realizado clasificaciones
mds o menos extensas en las cuales se definen las principales estrategias de las especies que
pueden denominarse en general mecanismos de resistencia. Estas clasificaciones, aunque uti-
lizan diferentes nomenclaturas, se refieren a mecanismos similares (Cuadro 6.1). En 1980,
Jacob Levitt describi6 extensamente los dos tipos de estrategias de resistencia al déficit hidri-
co: la estrategia evitadora de la sequia y la tolerante de la sequia y como los mecanismos
ecofisiolégicos de resistencia se articulaban entorno a cada una de las estrategias (Cuadro 6.2).
Las especies evitadoras de la sequia serian especies homeohidricas (comportamiento hidrico
estable) o bien “reguladoras” en el sentido de Hickman (1970), ya que regulando la transpira-
cion evitarfan tensiones excesivas en el xilema, mientras que las especies tolerantes serian
“conformistas” segtin este mismo autor. Otro tipo de estrategia, no considerado por muchos
autores como de auténtica resistencia al déficit hidrico, es la estrategia elusiva o de escape de
la sequia, que es aquella donde las plantas completan su ciclo vital antes de la llegada del
estrés hidrico y, por lo tanto, el periodo desfavorable lo pasan en forma de semilla. Esta estra-
tegia es tipica de los teréfitos. No obstante, dentro de esta estrategia de escape cabe incluir
especies que entran en una dormancia vegetativa parcial durante el periodo de sequia, como
las jaras (malacdfilos xerofiticos deciduos o semideciduos de verano) o las gramineas rizo-
matosas (e.g. Stipa, Lygeum, Brachypodium). En las otras dos estrategias, las plantas sopor-
tan el periodo desfavorable en estadio vegetativo activo. Las especies con estrategia tolerante
serfan para Levitt las plantas que toleran que el estrés llegue a afectar en sus tejidos. Estas
especies tienen mecanismos que minimizan o eliminan la deformacién (strain) que pueden
sufrir como consecuencia del estrés, alcanzando un equilibrio termodindmico con el estrés sin
sufrir danos. Los mecanismos de tolerancia son muy especificos de la deformacién que se pro-
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compatibles, reparadores)
sistemas
antioxidantes)

Figura 6.2. Ante el estrés hidrico caben tres respuestas posibles: escapar, evitarlo o tolerarlo. Mientras todas las
estrategias de tolerancia conllevan una limitacién mayor o menor del crecimiento, solo la estrategia de ahorro de agua
conlleva un crecimiento limitado en el caso de la evitacion del estrés. Las especies que derrochan agua son en gene-
ral mds productivas y tienen mecanismos que les permiten una eficaz extraccion del agua del sustrato y una elevada
conductividad hidrdulica interna para abastecer con rapidez toda la parte aérea de la planta. Esto les confiere una gran
competitividad, pero no es siempre una estrategia viable en medios secos, particularmente cuando la carencia de agua
es crénica. En estas condiciones predominan las especies tolerantes del estrés hidrico.

duzca, desencadendndose diferentes modos de resistencia e incluso llegando a ser toleradas
las deformaciones plasticas (Cuadro 6.2). Un aspecto importante de esta estrategia son los
mecanismos reparadores de ese estrés, que la planta tiene que poner en funcionamiento cuan-
do éste ha dejado de actuar (Levitt 1980).

En la estrategia evitadora del estrés hidrico las plantas previenen o minimizan la pene-
tracion del estrés en sus tejidos, ya que éstos son muy sensibles a la deshidratacién. Las espe-
cies que siguen esta estrategia o bien maximizan la absorcién de agua (e.g. sistemas radicales
profundos) o bien minimizan las pérdidas de agua (cierre de estomas rapido y sensible a lige-
ros descensos del contenido hidrico de los tejidos o al potencial hidrico, valores en general
bajos de conductancia estomadtica, paredes celulares poco eldsticas que inducen cambios rapi-
dos de potencial hidrico en respuesta a pequefias pérdidas de agua, hojas pequefias, bajas tasas
de transpiracidén), por lo que dentro de esta estrategia encontrariamos dos mecanismos evita-
dores: uno por derroche de agua, el cual permite mantener hidratados los tejidos en plena
sequia siempre que el acceso al agua del suelo y su distribucién interna por el xilema no sea
limitante, y otro por ahorro de agua (Fig. 6.2; Cuadro 6.2). Ambos mecanismos mantienen a
las plantas dentro del estado de turgor, con potenciales hidricos relativamente altos. Cuando
las condiciones de déficit hidrico se acentian, los derrochadores no pueden mantener las ele-
vadas tasas de transpiracion, y o bien se vuelven ahorradores o bien el individuo muere (Levitt
1980, Kozlowski et al. 1991).
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CUADRO 6.1.
Nomenclatura de las estrategias hidricas. La respuesta de las plantas ante el déficit hidrico ha sido
clasificada y denominada de diversas formas, si bien muchas de ellas son equivalentes. Aqui se
muestran las equivalencias de los términos y clasificaciones mas empleados. Se incluye en cursiva el

término inglés originalmente empleado por el autor.

Denominacion del mecanismo o estrategia por distintos autores

Levitt Turner Kozlowski Jones Larcher
(1980) (1986) et al. (1991) (1992) (1995)
Resistencia | Resistencia | Tolerancia | Tolerancia Resistencia
Ny la sequia a la sequia ala sequia | ala sequia a la sequia
Descripcion Drought Drought Drought Drought Drought
resistance resistance resistance resistance resistance
Especies que Elusiva de
completan el ciclo Evasién Evasion Evitacion Evitacién sequia
vital antes del periodo Escape Escape Avoidance Avoidance | (drido-pasiva)
de estrés Drought
evading
(arido-passive)
Especies que evitan Tolerancia | Aplazamiento Evitadora de
la deshidratacion Evitacion con alto de Evitacién desecacion
celular Avoidance potencial | deshidratacion | Avoidance | (4rido-activa)
hidrico Dehydration Desiccation
Tolerance | postponement avoidant
with high ¥ (arido-active)
Tolerante de
Tolerancia desecacion
Especies que toleran con bajo Tolerancia de (4rido-
la deshidratacion Tolerancia potencial | deshidratacién | Tolerancia tolerante)
celular Tolerance hidrico Dehydration | Tolerance Desiccation
Tolerance tolerance tolerant
with low ¥ (arido-
tolerant)

Una vez que una planta determinada estd ya sometida a estrés hidrico debe ser capaz
de resistirlo, bien por mecanismos tolerantes o bien por mecanismos evitadores (Cuadro
6.2). Pero cudl de las dos estrategias es mds exitosa en ambientes dridos? Diversos trabajos
muestran que ambas estrategias son exitosas, ya que co-existen en especies adaptadas a
ambientes deficitarios hidricamente, como los hébitats mediterrdneos (Davis y Mooney
1986b, Davis y Mooney 1986a, Lo Gullo y Salleo 1988, Rambal 1994, Abril y Hanano
1998, Nardini et al. 1999). Sin embargo, como sefiala Levitt (1980), las plantas han evolu-
cionado hacia el desarrollo de mecanismos que evitan el déficit hidrico, mientras que los
mecanismos tolerantes serian un factor que complementaria a los mecanismos anteriores.
De esta forma, el desarrollo de mecanismos evitadores eficientes permitiria no solo sobre-
vivir al estrés sino continuar creciendo y desarrolldndose en condiciones de agua limitante.
Los mecanismos para evitar el estrés serian mds exitosos que los tolerantes en climas dri-
dos ya que evitarian cualquier tipo de deformacién (“strain”) eldstica o ineldstica y los cos-
tes energéticos asociados. Sin embargo, dado que una planta no es perfectamente imperme-
able a las pérdidas de agua, necesita mecanismos que le permitan tolerar un cierto déficit
hidrico en sus tejidos. No obstante, y aunque las plantas deben desarrollar ambas estrate-
gias, cada especie vegetal tiende a desarrollar principalmente una de las dos estrategias. Los
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CUADRO 6.2.

Mecanismos de respuesta al estrés hidrico.—A continuacion se relacionan los principales
mecanismos de tolerancia (TOL) o evitacion (EVIT) del déficit hidrico segin: Levitt (1980),
Turner (1986), Kozlowski et al. (1991), Jones (1992), Larcher (1995), Ludlow (1987),
Prassad (1996), Boyer, (1996), Nilsen & Orcutt (1996). Leyenda: RWC, contenido hidrico relativo;
SLW, peso especifico foliar; Y: potencial hidrico.

Rasgo Estrategia
Hojas
— Mantenimiento de W alto EVIT
— Mantenimiento de W bajo TOL
— Cierre de estomas a RWC alto EVIT
— Cierre de estomas a RWC bajo TOL
— Fuerte cierre de estomas al mediodia EVIT
— Baja absorcién de la radiacién EVIT
— Alta capacitancia foliar EVIT
— Baja conductancia cuticular EVIT
— Alto SLW EVIT
— Poca cantidad de hojas EVIT
— Abscision foliar durante el estrés EVIT
Raices
— Raices profundas EVIT
— Gran densidad de raices EVIT
— Alta superficie de absorcion en relacién con baja superficie transpirante EVIT
— Raices suberificadas EVIT
— Alta relacion biomasa radical / biomasa aérea EVIT
— Sistema radical dual EVIT
— Alto peso especifico radical EVIT
— Alta conductividad hidrdulica EVIT
Anatomia/Metabolismo
— Tejidos sensibles a deshidratacion (RWC letal > 50%) EVIT
— Tejidos resistentes a deshidratacion (RWC letal < 25%) TOL
— Resistente a la cavitacion del xilema TOL
— Pequefio tamafio celular TOL
— Ajuste osmoético TOL
— Alta elasticidad pared celular TOL
— Capacidad de rebrote TOL
— Resistencia a la disfuncionalidad de membrana celular TOL
— Acumulacién substancias osmoprotectoras (prolina, betaina,...) TOL
— Sistemas antioxidantes TOL
— Estabilidad pigmentos fotosintéticos TOL
— Alta fotoinhibicién TOL

trabajos en los que se evaldan las estrategias hidricas de las plantas se apoyan en el anélisis
de variables diversas, desde las relaciones hidricas a nivel celular (Lo Gullo y Salleo 1988,
Rhizopoulou y Mitrakos 1990, Nardini et al. 1999), hasta el intercambio de vapor de agua
y CO, entre la planta y la atmésfera (Tenhunen et al. 1987, Acherar y Rambal 1992,
Beyschlag et al. 1992, Sala y Tenhnunen 1994), y, mds recientemente, la vulnerabilidad a
la cavitacién por embolias producidas cuando el déficit hidrico impone una tensién excesi-
va en los vasos del xilema (Salleo y Lo Gullo 1989, Salleo et al. 1996, Nardini y Pitt 1999,
Nardini y Tyree 1999, Tyree 1999, Vilagrosa et al. 2003).
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4. Respuesta de las plantas mediterraneas ante la sequia

4.1. Pldntulas versus adultos, laboratorio versus condiciones de campo

La mayor parte de los estudios sobre los que se apoya nuestro conocimiento ecofisiol6-
gico de la respuesta de las plantas mediterrdneas al estrés hidrico han sido realizados con plan-
tulas, lo cual introduce un importante sesgo a la hora de interpretar las estrategias hidricas
desarrolladas por la vegetacion lefiosa mediterrdnea. La proliferacion de estudios ecofisiol6-
gicos con plantulas de drboles y arbustos mediterrdneos (e.g. Broncano et al. 1998, Leiva y
Fernandez-Ales 1998, Corcuera et al. 2002, Valladares et al. 2002, Vilagrosa et al. 2003) se
debe en buena medida a la relativa facilidad de su manejo frente a la complejidad logistica de
estudios semejantes con ejemplares arbéreos. Sin embargo, se ha visto en diversos trabajos
que tanto la estrategia hidrica como las diferencias entre especies pueden variar significativa-
mente a lo largo del desarrollo, particularmente en plantas lefiosas longevas. Por ejemplo, las
plantulas de Quercus ilex y Q. faginea muestran una estrategia menos conservativa del uso del
agua que los adultos, y las diferencias entre ambas especies son mds significativas entre ejem-
plares adultos que entre plantulas (Mediavilla y Escudero 2004). La convergencia en la fase
de plantula hacia una estrategia menos conservadora, ligada a un mayor crecimiento, ha sido
interpretada como una respuesta evolutiva a la competencia con las plantas herbaceas duran-
te las fases iniciales de establecimiento de estas especies. El estado de desarrollo o la edad bio-
l6gica de la planta tiene una serie de efectos sobre las medidas fisiolégicas y morfolégicas que
se denominan de deriva ontogenética y que deben ser bien estimados y comprendidos antes
de generalizar los resultados para una especie o variedad determinada (ver Capitulos 7 y 12).

4.2. Correlaciones e interacciones entre el estrés hidrico y otros estreses: la necesidad de
experimentos en condiciones naturales

La respuesta ante el estrés hidrico estd estrechamente correlacionada con la respuesta al
estrés térmico y luminico, y suele generar un estado de mayor resistencia de la planta ante estos
estreses atn antes de que lleguen a producirse (Valladares y Pearcy 1997). Esta respuesta gene-
ral estd mediada por hormonas, principalmente por el dcido abcisico (Larcher 1995, Terradas
2001). En un estudio comparativo de cuatro especies de drboles mediterrdneos que coexistian en
zonas aridas del Maestrazgo (Quercus ilex, Q. coccifera, Pinus halepensis y Juniperus phoeni-
cea) se observé que la evitacion del estrés hidrico se correlaciona con la evitacion del estrés
luminico (fotoinhibicién) y, de forma andloga, la tolerancia del estrés hidrico se correlaciona con
la tolerancia del estrés luminico (Martinez-Ferri ef al. 2000). Ambas formas de tolerancia estu-
vieron asociadas con el mantenimiento de una actividad fotosintética sostenida pero baja, mien-
tras que la evitacion de ambos tipos de estrés estuvo asociada con una actividad fotosintética mas
dindmica, con momentos del dia o estaciones del afio de elevadas tasas fotosintéticas seguidos
de momentos o estaciones de escasa o nula actividad. La ocurrencia simultinea de estreses hidri-
cos, luminicos y térmicos (ver Capitulos 12 y 13) y las correlaciones e interacciones encontra-
das en las respuestas ecofisiolgicas correspondientes hace que sean necesarios estudios experi-
mentales con manipulaciones o disefios factoriales en condiciones naturales o al menos realistas,
para disociar los efectos de cada uno y ver hasta que punto es la respuesta a la sequia, y no a
otros factores o a la combinacion de los mismos, lo que realmente determina las estrategias fun-
cionales de la vegetacion mediterranea frente al estrés.

4.3. Ecofisiologia y arquitectura hidrdulica

Las plantas pueden amortiguar o responder a las oscilaciones en la disponibilidad de agua
mediante respuestas de cuatro tipos: i) variando la superficie foliar por la que el agua se trans-
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pira y se pierde, ii) controlando la pérdida de agua por unidad de superficie foliar mediante los
estomas, iii) modificando la conductividad hidréulica entre las distintas partes de la planta para
minimizar las embolias, iv) adaptando el sistema radicular para mejorar la captacion de agua.
Las tres primeras respuestas suelen estar estrechamente coordinadas entre si, y se desarrollaran
en esta seccidn. El cuarto tipo de respuesta estd relacionado con el déficit hidrico que la plan-
ta realmente sufre en condiciones de campo y serd abordado en una seccién posterior.

El estudio de las relaciones hidricas mediante las denominadas curvas de presion-volu-
men que se obtienen al ir midiendo el potencial hidrico durante la desecacion de una planta o
de un tallo (Tyree 1999, Corcuera et al. 2002) permite comprender importantes aspectos de la
estrategia de cada especie frente al estrés hidrico, especialmente cuando estas curvas pueden
relacionarse con la arquitectura hidrdulica de cada especie, es decir con la conductividad
hidraulica de cada parte de la planta, y con la pérdida de area foliar y el punto critico de super-
vivencia del individuo a medida que avanza el déficit hidrico. La pérdida de conductividad
hidrdulica y de biomasa foliar a medida que aumenta el déficit hidrico fueron estudiadas en
Quercus coccifera 'y Pistacia lentiscus (Fig. 6.3) (Vilagrosa et al. 2003). En la evolucién de
estas variables con el avance de las desecacion se observaron dos fases: una fase éptima des-
de plena hidratacion hasta la pérdida de turgencia (¥, =0) y una fase de resistencia, donde
se produjeron fendmenos de cavitacion del xilema y las plantas debieron regular la biomasa
foliar para evitar la muerte del individuo. De acuerdo con los postulados de Hsiao (1973), la
fase optima serfa la fase donde W, > 0, y durante esta fase la planta mostraria respuestas
orientadas a evitar el estrés hidrico regulando la conductancia estomdtica. En esta fase las res-
puestas ante el estrés serfan respuestas eldsticas ya que en el momento que retornasen las con-
diciones de hidratacién, la planta volveria a las condiciones iniciales. Superado el punto de
pérdida de turgencia (¥, = 0), la planta se encontraria en la fase de resistencia al estrés
hidrico. Con el incremento de las condiciones de déficit hidrico se sobrepasa el limite eldsti-
co de resistencia y se produce una deformacion en la planta, en este caso la pérdida de con-
ductividad hidrdulica por cavitacién del xilema y la pérdida de biomasa foliar. Si las condi-
ciones estresantes mejoran, la planta puede rebrotar y por lo tanto recuperar biomasa foliar.
En este caso se trataria de una deformacion relativamente eldstica, ya que si la planta no pue-
de recuperar la conductividad hidrdulica completa posiblemente no recupere la biomasa foliar
inicial y se tratarfa en realidad de una deformacién pldstica. En caso de que persistan las con-
diciones de estrés, la planta sobrepasarfa el limite de resistencia del material produciéndose la
muerte del individuo. Volviendo al estudio comparativo de las dos especies, mientras P. len-
tiscus mostré una estrategia de derroche hidrico conservando su superficie foliar hasta casi
alcanzar el valor de crisis hidrdulica, Q. coccifera, con una estrategia de ahorro de agua, ajus-
t6 su drea foliar gradualmente a medida que se acentuaba el estrés hidrico (Fig. 6.3) (Vilagrosa
et al. 2003). En contra de lo obtenido en otros estudios, la especie que mostré menor mortan-
dad de plantulas en condiciones de sequia (P. lentiscus) fue la mas susceptible de cavitacién
y la que operd con menores mdrgenes de seguridad. Esta estrategia de mayor riesgo le permi-
te aprovechar mejor que otras especies episodios breves e impredecibles de buena disponibi-
lidad hidrica, por ejemplo tras una tormenta.

En un estudio comparativo de la arquitectura hidraulica de nueve especies leflosas que
coexistian en un bosque mediterraneo cataldn, se comprob6 que mientras Ilex aquifolium,
Phillyrea latifolia y Juniperus oxycedrus fueron resistentes a la cavitacion del xilema provo-
cada por la sequia, especies como Quercus ilex, Arbutus unedo 'y Acer monspessulanum fue-
ron mucho mas vulnerables (Martinez-Vilalta e al. 2002b). Se observé ademds que esta dife-
rente vulnerabilidad a la cavitacién estuvo correlacionada con los potenciales hidricos que
cada especie mostraba en el campo, confirmando la existencia de estrategias hidricas diferen-
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res relativos entre 0 y 100%) a medida que aumenta el déficit hidrico en Quercus coccifera y Pistacia lentiscus. Se
observan dos fases: una fase 6ptima desde plena hidratacion hasta la pérdida de turgencia (¥,,.,,,=0) y una fase de resis-
tencia, donde se producen los fendmenos de cavitacion del xilema y las plantas deben regulﬁr la biomasa foliar para
evitar la muerte del individuo. Mientras P. lentiscus muestra una estrategia de derroche hidrico conservando su super-
ficie foliar hasta casi alcanzar el valor de crisis hidrdulica, Q. coccifera, con una estrategia de ahorro de agua, ajusta su
area foliar gradualmente a medida que se acentia el estrés hidrico. Elaborado a partir de Vilagrosa et al. (2003).

tes que hacen que especies que crecen juntas pasen la sequia estival con distintos niveles de
estrés y con mdrgenes de seguridad ante embolias también diferentes.

En otro estudio ecofisiolégico que se proponia explicar los mecanismos subyacentes a los
efectos de las fuertes sequias de 1994 y 1998 en tres especies de pino (Pinus nigra, P. pinas-
ter y P. sylvestris) se encontré que a pesar de las significativas diferencias en la mortandad
debida a la sequia, la conductividad hidrdulica maxima y la vulnerabilidad a las embolias eran
practicamente idénticas en las tres especies (Martinez-Vilalta y Pifiol 2002). Sin embargo, la
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especie mas afectada por la sequia (P. sylvestris) tenia una menor conductividad hidrdulica
por unidad de drea foliar, lo cual, al generar mayores gradientes de potencial hidrico durante
la transpiracion y dar lugar a mayores niveles de embolia, se propuso como el mecanismo cau-
sante de la mayor mortandad de esta especie durante sequias intensas (Martinez-Vilalta y
Pifiol 2002).

4.4. Supervivencia, fotosintesis y crecimiento bajo limitaciones hidricas: coexistencia y
posibles reemplazamientos de especies

Los efectos de la sequia sobre la vegetacion mediterranea se han estudiado no sélo en los
rasgos ecofisioldgicos mas caracteristicos como el intercambio gaseoso, la conductividad
hidrdulica o el potencial hidrico durante los periodos mas secos del aflo, sino también en la
propia supervivencia de los ejemplares de una poblacion y en el crecimiento de las plantas
supervivientes bien en afios particularmente secos o bien en simulaciones experimentales de
sequia. En un encinar montano de la Sierra de Prades (Tarragona), se ha realizado un experi-
mento de induccién de sequia a nivel de parcela. Para ello se han cavado trincheras que des-
vian el agua de escorrentia de los horizontes superficiales del suelo, y se han instalado plasti-
cos que recogen y desvian el agua de lluvia fuera de la parcela. El resultado es una
disminucién de aproximadamente el 15% de la humedad del suelo (Ogaya et al. 2003). Dos
afnos después del tratamiento, la mortalidad observada fue reducida (un 2,5% en promedio,
considerando las tres especies dominantes: encina —Quercus ilex—, labiérnago negro —Philly-
rea latifolia— y madrofio —Arbutus unedo—) y afectd principalmente a la encina. El tratamien-
to comporté una disminucion sutil de las tasas fotosintéticas s6lo apreciable durante las horas
centrales del dia (de como méaximo un 20% y sdlo en determinadas estaciones del afio en la
encina), y de la eficiencia fotoquimica durante los periodos mds frios del afio (Ogaya y Pefiue-
las 2003). En cambio, comporté una mds drdstica reduccion de la cantidad total de hojas en
encina (30%) y ninguna disminucion en el labiérnago negro (Fig. 6.4). Como resultado, el tra-
tamiento de sequia redujo el crecimiento diametral de los drboles de encina en un 55%, pero
no se observaron reducciones significativas en el labiérnago negro. Esta reduccién afectd prin-
cipalmente a las clases diamétricas intermedias, ya que las encinas mds pequefias presentaron
unos crecimientos muy bajos incluso en las parcelas control, y las mas grandes presentaron
una gran variabilidad en el patrén de crecimiento. La posicién en el dosel arbéreo también
determind el efecto de la sequia inducida, siendo las encinas suprimidas las que se vieron mas
afectadas. Todo ello se tradujo en una menor capacidad para secuestrar carbono atmosférico
y acumular nueva biomasa (1,9 Mg ha™ y 1,1 Mg ha™ en las parcelas control y sequia res-
pectivamente). La produccién de flores y frutos disminuy6 ligeramente en la encina y mds cla-
ramente en otras especies del bosque como el madrofio. La aparicion de diversos estadios
fenolégicos fue también alterada por la sequia experimental, especialmente en el madrofio,
cosa que podria afectar las relaciones tréficas con las demds especies del ecosistema. Los
efectos de la sequia no fueron pues iguales para todas las especies (Fig. 6.4), resultando favo-
recidas las mas tolerantes a la sequia y al calor como el labiérnago negro en detrimento de las
mds sensibles como la encina.

Se ha constatado en varias ocasiones que especies con diferentes susceptibilidades a la
cavitacién, y por tanto capaces de operar en condiciones de sequia con margenes de seguridad
hidrdulica muy diferentes, coexisten en ambientes mediterrdneos secos (Martinez-Vilalta et
al. 2002b, Vilagrosa et al. 2003). Este hecho ha sido explicado por diferencias debidas a la
filogenia (Martinez-Vilalta et al. 2002b). Sin embargo, aunque la pérdida de conductividad
hidrdulica con la sequia es un buen indicador de los limites de tolerancia de una especie, una
mayor resistencia a la cavitacién no siempre esta acompaflada de una mayor supervivencia
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ante la sequia en condiciones de campo (Vilagrosa et al. 2003), lo cual indica que la supervi-
vencia en condiciones de déficit hidrico es el resultado de toda una serie de caracteristicas
morfo-funcionales, dentro de las cuales la arquitectura hidrdulica y la consiguiente distribu-
cion de resistencias al paso del agua entre las distintas partes de la planta son sélo algunas de
las mudltiples facetas que afectan esta supervivencia.

El hecho de que diversas especies que coexisten presenten una resistencia poblacional a
los episodios de sequia muy diferente ha llevado a proponer que la repeticion de estos episo-
dios puede conducir a una sustitucién de las especies dominantes del bosque. Es el caso del
labiérnago negro (Phillyrea latifolia), una especie con gran presencia en los bosques meridio-
nales de la Peninsula Ibérica y que presenta unos mecanismos ecofisioldgicos mas eficientes
para soportar episodios de calor y estrés hidrico que la encina (Pefiuelas er al. 2000), actual-
mente dominante en muchos bosques ibéricos (Costa et al. 1998). No obstante esta especie se
muestra mds vulnerable a las bajas temperaturas invernales que la encina (Fig. 6.5), lo que con-
cuerda con su reducida presencia en zonas de inviernos muy frios. A pesar de la aparente recu-
peracién de las coberturas arbdreas tras las sequias inusualmente intensas, existen indicios de
que las secas generalizadas dejan secuelas que persisten durante varios afios. La repeticion cada
vez mds frecuente de los episodios de sequia puede acelerar estos cambios a nivel de comuni-
dad. En la sierra de Sant Lloren¢ del Munt, cerca de Barcelona, se ha observado que los indi-
viduos que habian experimentado una pobre recuperacion después de un episodio anterior de
sequia (1985) mostraron mayores dificultades para recobrarse después de la sequia de 1994
(Dalmases, comunicacién personal). Este patron se manifestaba en ambientes extremos, como
son las laderas rocosas en las que el suelo ha desaparecido por completo, excepto en algunas
concavidades del terreno, donde se mantienen pequefios parches de vegetacion.

4.5. En busca de explicaciones generales: profundidad de raices,
tipos de hojas y grupos funcionales

Los estudios sobre el estrés hidrico en la vegetacién mediterrdnea de América del Norte
y del Sur realizados en los afios 70 del pasado siglo dieron lugar a un modelo sencillo y atrac-
tivo segtn el cual la respuesta ecofisioldgica frente al estrés hidrico dependia de la profundi-
dad de la raiz y por tanto del acceso al agua durante la sequia estival (Poole y Miller 1975,
Poole y Miller 1981). Las especies de raices someras tenian un acceso limitado al agua duran-
te la sequia y sufrian un mayor déficit hidrico que las especies de raices profundas. Se encon-
tré que el potencial hidrico era muy bajo en verano en las especies de raices someras, que sus
tejidos eran muy resistentes a la desecacion y que esto iba asociado con una gran sensibilidad
estomadtica al déficit hidrico. Cuando este tipo de estudios se extendid a las plantas lefiosas de
la cuenca Mediterrdnea se observaron numerosas excepciones que dejaban a la profundidad
de la raiz como un factor mds, pero no decisivo, en la estrategia hidrica general de la especie
(Joffre et al. 2001). En un estudio de once especies perennes mediterrdneas, la tnica tenden-
cia clara que se encontrd es la de un aumento de la conductancia estomdtica maxima con la
disminucién del potencial hidrico minimo (Rhizopoulou y Mitrakos 1990), es decir, las espe-
cies que sufrian un mayor estrés hidrico durante la sequia fueron aquellas que mostraron una
mayor conductancia estomatica. La combinacién de raices profundas, hojas esclerdfilas con
una conductancia estomdtica baja y una transpiracién cuticular también baja permite un com-
portamiento hidroestable, como el que se observa en la encina, mientras que las raices some-
ras suelen ir asociadas con hojas malacéfilas o ausentes en verano dando lugar a un compor-
tamiento morfoldgico y fisiolégico fluctuante a lo largo del afio, como el que se observa en
jaras y tomillos (Larcher 1995, Terradas 2001). En los dltimos treinta afios, los ejercicios de
agrupar especies en estrategias funcionales, y en el caso particular de los ecosistemas medite-
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Figura 6.5. Maxima eficiencia fotoquimica (Fv/Fm) y tasas fotosintéticas maximas matinales de Phillyrea latifolia
y Quercus ilex en invierno y verano en las montafas de Prades (Tarragona) (Diferencias significativas *p<0.10, *#%*
p<0.01). Modificado de Ogaya y Pefiuelas (2003a).

rrdneos de agruparlas en estrategias hidricas, han continuado a buen ritmo, mejorando nues-
tro entendimiento de los mecanismos que permiten la coexistencia de especies.

Una de las agrupaciones funcionales mas simples y ya cldsicas entre las plantas lefiosas
en general es la de agrupar especies perennifolias por un lado y especies caducifolias por otro.
La recurrencia y éxito relativo de esta clasificacion funcional se basa en la constatacién de sin-
dromes o conjuntos de rasgos funcionales que son coherentes dentro de cada grupo y con-

177



Procesos y mecanismos

trastados entre ambos grupos (ver Capitulo 7). En una nueva comparacién de este tipo, Media-
villa y Escudero (2003) han profundizado en las diferencias ecofisioldgicas entre drboles y
arbustos mediterraneos perennifolios y caducifolios mostrando que una longevidad foliar
superior al afio se alcanza evitando dafos irreversibles durante la sequia estival. En este tra-
bajo se confirman las estrategias propuestas por Levitt (1980) (Cuadros 6.1 y 6.2), con espe-
cies caducifolias como Quercus faginea y Q. pyrenaica que mantienen altos niveles de acti-
vidad fotosintética y transpiracion durante el verano perdiendo mucha agua por transpiracion,
frente a especies perennifolios como Q. ilex 'y Q. suber que reducen su intercambio gaseoso
durante el verano y evitan asi contenidos o potenciales hidricos muy bajos. Los arbustos cadu-
cifolios Craategus monogyna 'y Pyrus bourgeana mostraron una muy baja eficiencia del uso
de agua, con conductancias estomdticas y transpiraciones estivales muy altas y una respuesta
de los estomas poco sensible a la sequia (Fig. 6.6). Estos arbustos mostraron una longevidad
foliar muy corta (abscision foliar temprana) provocada por embolias en el xilema como resul-
tado de los bajos potenciales hidricos que experimentan durante la sequia estival (Martinez-
Vilalta et al. 2002b). Una vez mds se confirma el compromiso entre la tasa fotosintética maxi-
ma y la longevidad foliar (Mediavilla y Escudero 2003), pero, contrariamente a lo esperado,
las especies de perennifolios mostraron una respuesta estomatica mas sensible a la sequia que
los caducifolios (Fig. 6.6). Este hecho sumado a la baja tasa fotosintética de las especies de
perennifolios hacen mas que dudoso que estas especies sean capaces de obtener un balance
anual de carbono favorable en condiciones de sequia cada vez mds intensas y prolongadas.
Esto podria ser especialmente importante en zonas de clima continental con inviernos frios
como los que se experimentan en el interior de la Peninsula, ya que en inviernos adversos las
especies de perennifolios no podrian compensar las limitaciones fotosintéticas estivales cau-
sadas por la sequia, mientras que los arboles y arbustos caducifolios son mas eficientes en el
aprovechamiento fotosintético de la escasa agua disponible en verano.

0.45 11
—~ ® Q. ilex Q. pyrenaica
v 0401 m Q. suber 10 1
[L RN i
8% o035 o Q pyn'enalca © 9
T o) 0 Qfaginea -g:'\ C, monogyna
g o 030 A C. monogyna é ‘w8 Prbouryeana
T - v  P. bourgeana o) i
83 025 c E 7 Q. faginea
8 € 8 0, Q. suber
2.8 020 c T 6
d‘g -g 'a 6
© T 0151 Qg 5
= cE
® .
5 g 0.10 { = 4 1 Q. ilex
© 2 005 3
~ 10 15 20 25 30 18 20 22 24 26 28 30 32
Potencial hidrico al amanecer Potencial hidrico al amanecer
(MPa) en verano (MPa)

Figura 6.6. Relacion entre la conductancia estomatica maxima y el potencial hidrico al amanecer (grafico izquier-
do) y la transpiracién maxima y el potencial hidrico al amanecer en verano (grafico derecho) en dos especies de drbo-
les perennifolios (Quercus ilex 'y Q. suber, simbolos negros), dos de drboles caducifolios (Quercus faginea'y Q. pyre-
naica) y dos arbustos caducifolios (Crataegus monogyna'y Pyrus bourgeana). Mientras los perennifolios presentan
conductancias estomdticas moderadas, que coinciden con valores altos de potencial hidrico en verano, los caducifo-
lios, particularmente los arbustos, presentan conductancias y transpiraciones elevadas que llevan a un potencial hidri-
co muy bajo en verano. Elaborado a partir de Mediavilla y Escudero (2003). Cada linea del grafico de la izquierda es
en realidad la curva limitante superior (upper boundary line) de la representacion conductancia estomdtica-potencial
hidrico para mas de 50 medidas.
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El habito foliar deciduo unido a una mayor conductividad hidrdulica del xilema de las
especies caducifolias hace en principio que éstas sean mds capaces de sobrellevar la sequia,
contrariamente a uno de los paradigmas mas extendidos sobre la vegetacion mediterranea: la
pretendida supremacia de los escleréfilos en condiciones mediterrdneas secas. No obstante,
esta refutacién de un paradigma cldsico concuerda con otras observaciones sobre uno de los
perennifolios escleréfilos mds emblematicos, la encina: i) Joffre er al. (2001) y Martinez-
Vilalta et al. (2002a) muestran una mediocre tolerancia de la sequia en esta especie, ii) Gra-
cia et al. (1997, 2001) observan un envejecimiento asociado con bajas tasas de fotosintesis y
escaso desarrollo en las masas de encina que no se gestionan mediante aclareos y resalveos,
un balance de carbono negativo durante el verano que debe ser compensado por las reservas
de carbono que puedan acumularse durante otros periodos del afo, y un periodo de regenera-
cion de 20 afios de los carbohidratos empleados en el rebrote tras un incendio, todo lo cual
hace muy sensible a esta especie a sequias prolongadas y recurrentes, y iii) los resultados de
Ogaya y Penuelas (2003) sugieren una escasa competitividad de la encina, especialmente en
condiciones de sequia intensa. Una respuesta que ya empieza a observarse en la encina es el
acortamiento de la vida media de las hojas con el incremento de la temperatura y la aridez
(Gracia et al. 2001), como si esta especie esclerdfila estuviera abandonando su estrategia basa-
da en hojas duras y longevas ante el cambio climdtico.

4.6. En busca de predicciones: cambio climdtico, ecofisiologia y grupos funcionales

La diversidad biolégica se ha intentado simplificar y sistematizar desde los inicios de la
historia natural y una de las formas mas inmediatas de hacerlo es reunir las especies que com-
parten rasgos o adaptaciones comunes en grupos o tipos funcionales (Smith et al. 1993).
Hemos visto hasta aqui varios intentos de agrupacion de las especies segin el habito foliar, la
longitud de la raiz o la arquitectura hidraulica. Una de las ventajas de agrupar las especies
seglin su comportamiento ecoldgico o fisioldgico es que se alcanza un nivel predictivo sobre
los posibles cambios en las comunidades vegetales debidos al cambio climdtico significativa-
mente mayor que el que se puede obtener a partir del conocimiento necesariamente incom-
pleto de la ecofisiologia de cada especie individual. Como hemos visto, la estrategia hidrica
de cada especie estd asociada con todo un sindrome de rasgos funcionales que incluyen carac-
teristicas tanto morfoldgicas y anatémicas como fisioldgicas y bioquimicas. El desafio ahora
es integrar estas respuestas y sindromes, simular la respuesta diferencial de las especies en un
escenario de cambio climdtico, y llegar a validar experimentalmente estas simulaciones. Exis-
ten ya algunos logros en esta direccién. Por ejemplo, la informacién sobre la arquitectura
hidrdulica de especies lefiosas que coexisten en ciertos bosques ibéricos se ha combinado con
el incremento de la demanda evaporativa esperable con el incremento de temperatura y con
duraciones crecientes de la sequia en un modelo ecofisiolégico que tiene en cuenta el balan-
ce de carbono de la planta para estimar su supervivencia en los ambientes climdticos espera-
dos para el siglo XXI (Martinez-Vilalta et al. 2002a). Se obtuvo en las predicciones del mode-
lo que la mortalidad de Quercus ilex era siempre mayor que la de Phillyrea latifolia y que esta
mortalidad aumentaba abruptamente si la sequia duraba mas de tres meses, que es la duracién
habitual de la sequia en la zona (Martinez-Vilalta ef al. 2002a). Esto concuerda con la morta-
lidad de mas de un 80% de los individuos de Q. ilex en la intensa sequia de 1994, que, sin
embargo, apenas afect6 a P. latifolia. Es importante destacar que estas simulaciones y pre-
dicciones generadas por modelos que tienen en cuenta s6lo algunas variables ecofisioldgicas
deben comprobarse con estudios demograficos (ver capitulo 14), a ser posible en condiciones
naturales, ya que como se ha visto en el caso de la comparacion entre Quercus coccifera'y Pis-
tacia lentiscus descrito anteriormente (Fig. 6.3, seccion 4.3) (Vilagrosa et al. 2003), las espe-
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cies mds sensible a la cavitacién pueden mostrar menor mortandad en condiciones naturales
de sequia.

Las sequias pueden ser moderadas o extremas, crénicas o agudas, recurrentes o espora-
dicas, y las respuestas de una misma especie pueden variar dependiendo de estas caracteristi-
cas de la sequia asi como del momento y la rapidez con que se establece. Las predicciones
sobre el cambio climdtico apuntan hacia un aumento de la duracién e intensidad de las sequi-
as durante el s. XXI, asociadas con un régimen mads irregular de las precipitaciones y con tem-
peraturas mds extremas y en general mds cdlidas (IPCC 2001). Como se ha adelantado en
otras partes de este capitulo al hablar de la ecofisiologia y la tolerancia diferencial a la sequia
de las especies que coexisten actualmente en los ecosistemas mediterrdneos, es de prever que
este cambio climatico dé lugar a extinciones locales y cambios en la dominancia de las espe-
cies del bosque. La incertidumbre radica una vez mas en predecir qué especies desapareceran
y cuales podrian volverse dominantes en los nuevos escenarios climaticos. A modo de resu-
men integrador de los distintos rasgos funcionales y estrategias hidricas de la vegetacion lefio-
sa mediterrdnea discutidos hasta aqui, hemos reunido las especies en cinco grupos que se
segregan bien en funcién del potencial hidrico que presentan durante la sequia de verano y de
la profundidad de su raices (Fig 6.7). Estos grupos se segregan también en funcién de su sen-
sibilidad al cambio climatico. Las especies de raices someras (tomillos, malacéfilos xerofiti-
cos como las jaras) y los espinos deciduos de verano serfan mds capaces de aprovechar lluvias
irregulares y de tolerar sequias cada vez mds intensas que otras especies, mientras que los
esclerdfilos, en particular los de hoja lauroide (e.g. Myrtus, Arbutus, Viburnum), principales
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Figura 6.7. Estrategia hidrica de los principales grupos funcionales de plantas lefiosas mediterrdneas (grafico
izquierdo) y distribucién de estos grupos segtin condiciones climdticas y en funcién de las previsiones de cambio cli-
madtico (grafico derecho). La profundidad de la raiz, la respuesta estomdtica a la sequia y la conductividad hidrdulica
determinan diferentes potenciales hidricos en verano; estas relaciones permiten distinguir cinco grupos principales: I
escape del estrés (dormancia total o parcial durante la sequia, reduccion del drea foliar), IT evitacién del estrés median-
te el derroche de agua, III evitacion del estrés mediante ahorro de agua (cierre estomatico), IV tolerancia del estrés y
tolerancia de la deshidratacion, V tolerancia del estrés con poca tolerancia de la deshidratacion. Ordenando estos gru-
pos funcionales segiin la regularidad de las precipitaciones (correlacionada con la aridez) y los extremos térmicos
(continentalidad, olas de calor) se observa un sensibilidad al cambio climdtico muy diferente entre estos grupos, de
forma que los esclerdfilos lauroides (auténticos restos del Terciario) serian los primeros en desaparecer, mientras que
los caméfitos como los tomillos y los arbustos malacéfilos como las jaras (aparecidos tras el establecimiento del cli-
ma mediterrdaneo en el Plioceno) serian los menos afectados. Si predominan inviernos muy frios, los esclerdfilos seri-
an mads sensibles que las coniferas y los drboles y arbustos deciduos.
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relictos de la vegetacién Terciaria, serian los més sensibles al cambio climatico (Fig. 6.7). Esta
mayor sensibilidad de los escleréfilos estaria amplificada por temperaturas extremas, que
favorecerian a los deciduos de invierno y a las coniferas en zonas de clima continental o si los
extremos térmicos incluyen temperaturas bajas. Segun este esquema, con el cambio climdtico
el bosque irfa dando lugar en muchos casos a matorrales cada vez de menor porte y producti-
vidad, dominados por especies surgidas tras el establecimiento del clima mediterrdneo en el
Plioceno (e.g. familias Cistaceae y Labiatae), que lejos de mantener una estrategia hidroesta-
ble como los esclerdfilos presentan tasas de transpiracion y en general un metabolismo muy
variable, y son capaces de aprovechar con éxito un recurso hidrico no sélo mas escaso sino
también mds fluctuante. De todas formas, este esquema basado en la sensibilidad diferencial
de las especies al cambio climdtico podria verse alterado por una capacidad también diferen-
cial de cada especie de evolucionar y adaptarse a las condiciones locales cambiantes. Se ha
constatado, por ejemplo, una notable capacidad de adaptacién de las relaciones hidricas a la
disponibilidad local de agua en el caso de la encina (Rambal 1992, Sala y Tenhnunen 1994).
Pero el problema es la tasa del cambio ambiental, ya que si bien el ajuste evolutivo al cambio
climatico puede atenuar los efectos adversos de éste, en especies leflosas estos ajustes requie-
ren un minimo de 200 afios para ser efectivos, como ha sido estimado en Pinus contorta (Reh-
feldt et al. 2001).

4.7. Otras agrupaciones funcionales y nuevos sindromes de caracteres

Ademads de los tipos o grupos funcionales principales discutidos anteriormente existen
otros grupos funcionales de especies lefiosas que también han tenido €xito en los ecosistemas
mediterrdneos. Entre ellos destacan los arbustos de hojas aciculiformes o en escama de los
géneros Erica 'y Calluna y las leguminosas de tallos verdes fotosintéticos, con frecuencia espi-
nosas. Ambos grupos funcionales son muy resistentes a la sequia, particularmente en el caso
de las leguminosas de tallos verdes (Nilsen 1992, Larcher 1995). Los tallos fotosintéticos de
estas leguminosas evitan eficazmente la fotoinhibicidn y el sobrecalentamiento por exceso de
radiacién y son tolerantes de potenciales hidricos muy bajos (Haase et al. 1999, Valladares y
Pugnaire 1999).

Posiblemente el avance mas significativo del conocimiento en las proximas décadas no
dara lugar a nuevas re-agrupaciones de especies segtin sus formas de vida o tipos bioldgicos,
sino que se apoyara en el establecimiento de correlaciones entre los rasgos y sus diversas
implicaciones funcionales, asi como en la interpretacion evolutiva de estas correlaciones. Por
ejemplo, Sisé et al. (2001) han mostrado cémo el mayor grado de lobulacién de las hojas de
distintas especies de robles caducifolios implica una mejora hidrica dado que las hojas mas
lobuladas tienen una menor resistencia hidraulica (Fig. 6.8). Este caso representa, ademads, un
compromiso entre necesidades hidricas y luminicas, ya que las hojas mds lobuladas son
hidrdulicamente mds eficaces pero disponen de menor superficie de captacién de luz. Dado
que en ambientes mediterrdneos la luz no es tan limitante como el agua, la lobulacién podria
suponer una ventaja para los robles mediterrdneos que deben maximizar el crecimiento (y por
tanto el transporte de agua) durante el periodo relativamente breve que media entre la pro-
duccién primaveral de hojas y el advenimiento de la sequia estival. Ademads, a nivel de folla-
je y debido al efecto penumbra, las hojas lobuladas permiten una mejor transmisién de la
radiacion hacia capas inferiores, con lo que la fotosintesis del dosel se hace mds eficiente
cuanto mas lobuladas estén las hojas (Valladares 1999). El grado de lobulacién tiene impli-
caciones también para el balance energético de la hoja y la transpiracion, ya que la lobulacién
tiende a atenuar la capa limite aumentando la transpiracién. Este sindrome de rasgos funcio-
nales asociados a la lobulacién haria a las especies de hojas mds lobuladas mas eficaces en la
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Figura 6.8. Relacion entre la resistencia hidrdulica de las hojas y el grado de lobulacién, (estimado usando la dimen-
sion fractal del borde de las hojas calculada mediante el método de conteo de cajas, FDb), en diversas especies de
robles caducifolios. La relacion inversa es altamente significativa (r2 =0,56,p < 0,001, n =45). Las hojas mds lobu-
ladas corresponden a Q. pyrenaica 'y Q. frainetto y las menos lobuladas a Q. rubra 'y Q. velutina. Modificado de Sisé
et al. (2001)

conduccidn del agua y en la reparticion de luz entre las distintas unidades del follaje pero tam-
bién mas susceptibles a la desecacién. Otros rasgos ecofisioldgicos como el médulo de elas-
ticidad maximo, derivado de las curvas presién-volumen, permiten reunir especies en funcién
del ambiente en el que se encuentran y de la tolerancia de un periodo de estrés hidrico mas o
menos acentuado. El médulo de elasticidad alcanzé valores maximos en las especies de robles
y encinas mediterrdneos y valores minimos en las especies nemorales, mientras que los robles
submediterraneos como Q. faginea o Q. pyrenaica, con valores intermedios, formaron un gru-
po funcional consistente (Fig. 6.9).

S. Eficiencia en el uso del agua desde la hoja al bosque

Hasta ahora hemos visto cémo responden las plantas a la escasez del agua, pero no hemos
discutido la eficiencia con la que usan el agua disponible, aunque en el término “derroche”
empleado para describir algunas estrategias ya estd implicita una baja eficiencia. De hecho, la
eficiencia en el uso del agua esta estrechamente relacionada con la estrategia frente al estrés
hidrico, ya que las especies tolerantes de estrés suelen mostrar elevadas eficiencias, mientras
que las elusivas del estrés presentan eficiencias mas bajas. Esto ha sido recientemente com-
probado en series temporales largas mediante el estudio de los is6topos 12 y 13 del carbono
en la madera de distintas procedencias de dos drboles mediterrdneos, el pino carrasco o de
Alepo, una especie evitadora, y la encina, una especie tolerante (Ferrio et al. 2003).

Hay dos escalas principales en el andlisis de la eficiencia con la que el agua es emplea-
da por las plantas para crecer, y el significado de esta eficiencia es completamente diferente
en cada una: en la escala del individuo el uso del agua puede ser (y en muchos casos es) eco-
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global y las lineas finas corresponden a la desviacion estdndar. Modificado de Corcuera et al. (2002).

logica y evolutivamente optimizado, mientras que en la escala de comunidad no tiene sentido
hablar de una optimizacién del uso del agua, aunque si puede hablarse de (y calcularse) la efi-
ciencia con la que el agua es usada por las distintas plantas que forman la comunidad. El con-
cepto de eficiencia en el uso del agua se origina en realidad a nivel de hoja, ya que se deter-
mina mediante la proporcién de carbono absorbido y de agua transpirada por unidad de area
foliar y se basa en el hecho de que son los estomas los que controlan simultdneamente el paso
del vapor de agua y del CO, (Lambers et al. 1998). Para trasladar este concepto a escalas supe-
riores (individuo, comunidad, ecosistema) bastarfa con estimar la relacién entre produccion y
consumo hidrico. En una reciente revision de la respuesta al estrés hidrico de las plantas medi-
terrdneas, Chaves y colaboradores (2002) concluyen que mientras los drboles y arbustos tien-
den a ser tolerantes del estrés hidrico y mantener valores de eficiencia en el uso del agua ele-
vados, las plantas herbdceas aprovechan en general el periodo 6ptimo de la primavera y no
maximizan esta eficiencia. En realidad, en un entorno competitivo carece de significado adap-
tativo maximizar la eficiencia en el uso del agua, ya que el agua que un individuo ahorre serd
gastada por un competidor. No obstante y como se ha desarrollado en secciones anteriores,
una estrategia de ahorro hidrico puede permitir trabajar dentro de unos margenes fisioldgicos
de seguridad, minimizando el riesgo de embolias y cavitacién de vasos, algo que es funda-
mental para especies longevas que tardan muchos meses o afios en iniciar la reproduccién y
cerrar el ciclo vital como son muchos de los drboles y arbustos mediterrdneos.

El trasladar procesos ecofisiolgicos estimados en hojas a todo el dosel del bosque pue-
de dar como resultado no sélo un incremento de la imprecisidn, sino grandes errores. Y estos
errores son auin mayores si se pretende escalar a todo el ecosistema, incluyendo el suelo y los
distintos estratos de vegetacion. La reduccion de la conductancia estomdtica con el avance de
la sequia observada en las especies lefiosas dominantes del bosque mediterrdneo ha llevado a
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estimar que la eficiencia en el uso del agua por parte del bosque aumenta durante la sequia
estival (Sala y Tenhunen 1996). Sin embargo, en un estudio reciente en el que se comparan
tres encinares distintos en Italia y Francia se ha observado precisamente todo lo contrario: la
eficiencia en el uso del agua disminuye con el estrés hidrico, ya que no sélo la transpiracién
sino la propia ganancia de carbono disminuye en cerca de un 90% durante la sequia (Reichs-
tein et al. 2002). Dado el importante papel de las condiciones hidricas y térmicas del suelo en
la respiracion del ecosistema, el balance neto de carbono durante los periodos secos depende-
rd de la duracioén e intensidad de la sequia y de la cantidad de agua disponible para las raices
de los drboles en las capas profundas del suelo. Este trabajo se apoya en medidas integrado-
ras (covarianza Eddy y flujos de savia) y no permite dilucidar los mecanismos ecofisioldgicos
precisos que podrian subyacer a este eventual cambio de paradigma, pero desafia las estimas
actuales del balance de carbono de los ecosistemas dridos y hace reflexionar sobre las impor-
tantes limitaciones en los modelos actuales que se basan casi exclusivamente en el control
estomadtico del flujo de gases del ecosistema.

6. La ““seca” de la encina

Una manifestacion alarmante de posibles desequilibrios hidricos en el arbolado es la deno-
minada ‘‘seca’” (Meson y Montoya 1993, Fernandez-Cancio 1997), que en la Peninsula Ibérica
comenzo a detectarse a principios de la década de los 80, con manifestaciones severas (amari-
lleamiento foliar, defoliacidn, atabacado de la copa) en distintas especies del género Quercus.
En la explicacién de este proceso se articularon dos frentes, con interpretaciones diferentes de
las razones que subyacian a la realidad observada: la explicacidn fitopatolégica, que atribuia el
fendmeno a la destruccién de las raices del arbol por parte de hongos patdgenos (Brasier ez al.
1993) y la explicacion climdtica, que establecid una relacién entre la muerte masiva de arboles
con la existencia de episodios climdticos adversos (Pefiuelas 2001). Esta dltima idea se apoyaba
en estudios realizados durante las intensas sequias registradas en las décadas de los 80 y 90 del
siglo XX en la Peninsula Ibérica. La “seca” ibérica presentaba caracteristicas que promovian su
vinculo con tales episodios de sequia extrema (Pefiuelas 2001, Corcuera et al. 2003) ya que par-
ticipaba de los criterios de inespecificidad, ubicuidad, sincronia y reversibilidad (Ferndndez-
Cancio 1997). La seca se aborda con mas detalle en el capitulo 14.

7. Efectos de retroalimentacion bosque-clima:
la escala local y la interaccién con el macroclima

Los ecosistemas se consideran importantes reguladores del clima global, influyendo
decisivamente en los ciclos biogeoquimicos y en las caracteristicas de la atmdsfera (ver Capi-
tulos 10, 15 y 17). Un aspecto crucial en la actualidad es determinar hasta qué punto los eco-
sistemas terrestres pueden actuar como sumideros de carbono y atenuar asi el calentamiento
global, pero como hemos visto la estima del balance de carbono de los bosques mediterrane-
os es compleja por el efecto de la sequia, que altera en cascada diversos procesos ecofisiold-
gicos y funcionales del dosel. A pesar de las incertidumbres que atin existen, parece claro que
la eficiencia en el uso del agua disminuye con la sequia y que el balance de carbono tiende a
hacerse positivo (el bosque se vuelve fuente de CO,) no sé6lo durante el verano, sino también
en afos secos y calidos (Gracia et al. 2001, Joffre et al. 2001, Reichstein et al. 2002).

Pero el bosque puede afectar también a la humedad relativa e incluso al régimen de pre-
cipitaciones local, pudiendo dar lugar a un ciclo de retroalimentacién en el que el bosque favo-
rece las condiciones hidricas para que se mantenga el propio bosque. Si bien es un hecho cons-
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tatado en numerosas ocasiones que cuando la cobertura vegetal es alta (aumenta el indice de
area foliar o LAI) hay menos agua disponible en el ecosistema al aumentar la transpiracion
(Rambal y Debussche 1995), el bosque puede actuar como captador de agua en ciertas condi-
ciones mediterraneas. Datos experimentales y simulaciones numéricas indican que la presen-
cia de masas arboladas en las laderas de las montafias costeras favorece significativamente la
formacion de tormentas de verano y la captura del agua que en forma de nieblas mas o menos
densas se eleva desde el mar (Milldn 2002). Si bien estos efectos locales del bosque sobre el
microclima y la precipitacién son notables y estdn bien probados, la influencia en el clima
regional (macroclima) es menos clara. En simulaciones del efecto de una deforestacion exten-
sa en Espafa y Francia se ha obtenido que el bosque s6lo favorece las lluvias cuando éstas se
dan en verano mediante nubes de evolucién diurna, en la formacién de las cuales puede inter-
venir activamente la transpiracién del bosque (Gaertner et al. 2001).

8. Implicaciones y perspectivas para la gestion

El conocimiento de los mecanismos de resistencia al estrés permiten comprender los pro-
cesos evolutivos implicados en la adaptacion de las plantas al ambiente mediterraneo y pre-
decir hasta cierto punto la respuesta vegetal al incremento de la adversidad asociada al cam-
bio global. Ademds, pueden ser aplicados para mejorar las caracteristicas de las plantas que
vayan a ser empleadas en proyectos de restauracidon ecoldgica, tanto en su fase de cultivo
como en la seleccion de variedades que se ajusten a unos requerimientos ambientales deter-
minados o, simplemente, para mejorar la productividad de una especie (Kozlowski e al. 1991,
Nilsen y Orcutt 1996). El conocimiento de estos mecanismos puede hacer posible la utiliza-
cion de especies sensibles como bioindicadoras de estrés o el uso de determinadas especies o
reacciones especificas como biomonitores (Larcher 1995).

La vegetacion arbdrea de Europa ha migrado latitudinal y altitudinalmente en los distintos
periodos geoldgicos como respuesta a los cambios climdticos registrados (Ver Capitulo 1). Las
principales especies lefiosas europeas migraron en latitud durante las glaciaciones con tasas de
entre 50 y 500 metros por afio, excepcionalmente mas de 1 kilémetro al afio en los géneros Acer,
Alnus, Carpinus 'y Ulmus (Huntley y Webb III 1988). El limite superior del bosque, el que se
encuentra limitado por temperatura, ha avanzado en los periodos mds favorables del Holoceno
entre 10 y 100 centimetros al afio y en los Pirineos centrales se han registrado avances de hasta
80 centimetros al afio durante el tltimo siglo (Camarero 1999). El cambio climético previsto per-
mitirfa la expansion de especies termdfilas, pero la disminucién de las precipitaciones frenaria
este avance, comprometeria a las especies poco tolerantes a la sequia, y afectarfa negativamen-
te al limite inferior del bosque (limitado por disponibilidad hidrica). La vegetacién podria exten-
derse hacia las zonas mds altas de las montafias, pero las comunidades alpinas que ya se encuen-
tran en estas zonas altas se extinguirian. En muchos casos, la tinica migracién posible es hacia
latitudes nortefias. Pero las tasas de migracioén no serfan eficaces en el actual escenario de cam-
bio global, ya que por un lado el clima cambia demasiado deprisa y por otro lado el territorio se
encuentra muy fragmentado, lo cual restringe significativamente la posibilidad real de migra-
ciones latitudinales o altitudinales de la vegetacion.

La sequia y los extremos climdticos producirdn cambios en las comunidades y podran dar
lugar a la extincién local de las especies peor adaptadas. Ya hay claros indicios de que el
aumento de la aridez y de la temperatura no sélo afectard negativamente a la productividad
primaria neta de las especies ahora presentes sino que inducird su sustituciéon por otras mds
resistentes a las nuevas condiciones climaticas (Pefiuelas et al. 2001, Martinez-Vilalta et al.
2002a). Por ejemplo, el incremento de la aridez climatica puede comprometer la superviven-

185



Procesos y mecanismos

cia de varias poblaciones de P. sylvestris de la cuenca Mediterrdnea (Martinez-Vilalta y Pifiol
2002) y especies como Quercus coccifera’y Q. ilex podrian ir siendo desplazadas por especies
mas resistentes a la sequia como Pistacia lentiscus 'y Phyllirea latifolia (Filella et al. 1998,
Ogaya y Penuelas 2003, Vilagrosa et al. 2003). Segtin el esquema propuesto a partir de las
estrategias hidricas de los principales grupos funcionales de plantas lefiosas mediterrdneas
(Fig. 6.7), las primeras extinciones locales amenazarian a los esclerdfilos lauroides relictos del
Terciario (e.g. Myrtus, Arbutus, Viburnum), seguidos por los esclerdfilos arbéreos (e.g. quer-
cineas), mientras que los que se verfan menos afectados o incluso favorecidos serian los camé-
fitos (e.g. tomillos), los malacéfilos xerofiticos (e.g. jaras) y en general los arbustos deciduos
de verano. A mas corto plazo que el reemplazamiento de grupos funcionales, se registrarian,
y ya se estdn registrando, cambios en las dominancias relativas de las especies lefiosas del bos-
que mediterrdneo, algunas bastante bien documentadas.

Evidencias procedentes de diversos estudios coinciden en apuntar hacia un progresivo
declinar de la encina, un paradigma de esclerdfilo mediterrdneo que ha dominado y ain domi-
na muchos bosques de la Peninsula Ibérica. La sensibilidad observada en la encina ante el
cambio climdtico se apoya en su mediocre tolerancia ecofisioldgica a sequias severas (Joffre
et al. 2001, Martinez-Vilalta et al. 2002a), su baja eficiencia en el uso del agua durante la
sequia (Reichstein et al. 2002), el envejecimiento (“reviejado” ver Capitulo 1) de las masas
de encina y del monte bajo que no se gestionan mediante aclareos y resalveos, los episodios
de “seca” de la encina, el balance de carbono negativo durante el verano, el largo periodo de
regeneracién de mas 20 afios de los carbohidratos empleados en el rebrote tras un incendio
(Gracia et al. 1997, Gracia et al. 2001), y los resultados de Ogaya y Peiiuelas (2003a’, b) que
sugieren una escasa competitividad de esta especie en condiciones de sequia intensa. Esta pau-
latina crisis hidrica sin duda se verifica ya en algunos encinares, y también en pinares y otros
bosques mediterraneos, que se encuentran en su limite hidrico con tasas de evapotranspiracion
casi iguales a las de precipitacion (Pefiuelas 2001). En estos bosques, como el de Prades
(Tarragona), uno de los bosques densos mediterrdneos de latitudes méds meridionales, y don-
de la evapotranspiracion representa por término medio el 92% de la precipitacion, el recrude-
cimiento de la aridez durante el verano podria ser la causa udltima o, al menos, un factor de
predisposicion a la muerte masiva del arbolado.

Dado que el bosque afecta al ciclo hidroldgico, la gestion del bosque repercute directa-
mente en el agua disponible y en la eficiencia con que este agua es empleada por el bosque.
La recuperacidn y puesta en practica de los aspectos basicos de la gestion tradicional del mato-
rral y bosque mediterrdneo, asi como la aplicacidn de técnicas silvicolas nuevas que mejoren
la eficiencia en el uso del agua tanto de los pies individuales como del ecosistema en general
son las principales medidas disponibles para corregir la tendencia general de decaimiento y
para prevenir respuestas bruscas tipo umbral ante el incremento de la aridez y de la irregula-
ridad de las precipitaciones (Gracia et al. 1997, Gracia et al. 2001, Joffre et al. 2001). Con el
conocimiento climdtico y ecoldgico que se tiene actualmente de las costas del Mediterrdneo,
una reforestacién adecuada en las laderas de estas montafias costeras podria utilizarse para
reactivar mecanismos de disparo y retroalimentacion de las tormentas de verano y guiar asi el
sistema hacia una configuracién con mds vegetacion, estabilizando alguno de los efectos anti-
cipados como resultado del cambio climdtico (Milldn 2002).

Los efectos de la sequia en el balance de carbono y agua de los ecosistemas mediterra-
neos son importantes no sélo por la creciente preocupacién por la conservacion de estos eco-
sistemas sino también por su papel regulador de las emisiones de CO,.Cox et al. (2000) han
estimado que el incremento de respiracion causado por el incremento de temperaturas podria
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convertir a muchos ecosistemas en fuentes y no sumideros de CO, para el afio 2050. No obs-
tante, el efecto de la sequia no se ha tenido en cuenta, la cual, como han mostrado Reichstein
et al. (2002) puede alterar profundamente el balance de agua y carbono estimados a partir de
modelos que sélo contemplan la respuesta estomadtica de la vegetacion. La sequia disminuye
significativamente la capacidad para secuestrar carbono atmosférico y acumular nueva bio-
masa como han mostrado estudios experimentales en encinares en los que una sequia de un
15% menos de humedad en el suelo, la cual se espera que sea habitual en el s. XXI, lleva a
una reduccién de més de un 40% del carbono fijado anualmente (1,9 Mg ha' y 1,1 Mg ha™
en las parcelas control y sequia respectivamente, (Ogaya y Pefiuelas 2003b).

El que nuevos trabajos ecofisioldgicos revelen nuevos patrones, modificaciones y excep-
ciones a las estrategias hidricas de las especies lefiosas mediterrdneas y a los paradigmas esta-
blecidos sobre la eficiencia de estas especies en el uso del agua revela que nuestro conoci-
miento es aun limitado y posiblemente insuficiente para satisfacer la urgente necesidad de
predicciones y recomendaciones precisas para la gestion de los ecosistemas mediterrdneos en
un mundo cambiante donde la sequia jugard un papel cada vez mds determinante.
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