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Introduccién

La importancia decisiva del clima paralavidayla
distribucién de las plantas constituye una de las
interacciones ecolfgicas méds antiguamente perci-
bidas por el hombre. Aunque ya los cazadores y re-
colectores paleoliticos debieron de ser conscientes
de los efectos del clima sobre su dieta, serd con el
desarrollo neolitico de la agricultura, iniciado tras
1a culminacién del dltimo periodo glacial, cuando la
constatacién de la influencia del clima sobre las
plantas se reafirme a través del conocimiento em-
pirico de las mejores épocas para la siembra y la re-
coleecion, de los limites geograficos y altitudinales
de los cultivoa y de la seleccién de razas resistentes
a las adversidades climaticas de cada territorio. So-
bre el comercio de plantas vivas y de semillas con
fines agricolas, medicinales u ornamentales, se tie-
ne noticia ya en las civilizaciones mesopotémicas y
egipcias; en el 6000 a. C. estd documentada la cons-
truceién de canales de irrigaciéon de los cultivos en
Mesopotamia; los calendarios fenolégicos, que re-
fieren las épocas del aiio en que se producen las fa-
ses mAs evidentes del desarrallo de las plantas, se
conocian en China hace més de 2000 afios.

Los razonamientos bioclimdticos més antiguos
que han llegado hasta nosotros proceden del fildso-
fo pitagérico Menestor de Sibaris, que en la segun-
da mitad del siglo v a. C. se planted las relaciones en-
tre el clima y el habito perennifolio o caducifolio de
los &rboles, y las causas climdticas de que las plan-
tas crezcan, florezean y fructifiquen en distintos lu-
gares. Estos planteamientos se formularon con ma-

yor rigor y detalle en las obras de Teofrasto (370-285
a. C.), que ponen de manifiesto por primera vez la es-
trecha adaptacién de las plantas a los ritmos esta-
cionales del clima ¥ que se consideran los primeros
tratados extensivos de bot#nica.

En la 6poca romana destaca, entre otros, el trata-
do de Columela (siglo 1), que analiza las relaciones
entre muchas especies y variedades de plantas 1ti-
les y 1as condiciones ambientales més propicias pa-
ra su desarrollo, desligando, sin embargo, el &mbito
de las técnicas agricolas del pensamiento boténico;
una tendencia similar se aprecia en los autores dra-
bes del medievo. Con alguna excepeidn, como la de
José Acosta, que en su Historia natural ¥ moral de
las Indias (1590) anticipd interpretaciones e intui-
ciones meteorolégicas notables para los conocimien-
tos de la época, sélo surgirdn nuevas aportaciones
significativas sobre el tema cuando el clima se con-
vierte en una realidad, ademss de perceptible, men-
surable. Los primeros aparatos de medida no se
inventan hasta los siglos xvi1 (pluviémetro, termé-
metro y barémetro) y xvinl (higrémetro y aneméme-
tre), y aunque las mediciones sistematicas se ini-
cian en Italia a fines del siglo xv1, el registro regular
de datos climé4ticos s6lo se estabiliza a mediados del
siglo XvInl y principios del XIx.

En la primera mitad del siglo xviit, Stephen Ha-
les realiza los primeros experimentos cuantitativos
que establecen la naturaleza de los flujos de agua en
1as plantas, relacionando la absorcién radicular y la
transpiracién con la precipitacion, y sugiere que la
luz ¥ el aire intervienen también en la nutricién ve-
getal, hipétesis que se comprobara progresivamente
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a lo largo de la siguiente centuria. En la segunda mi-
tad del siglo xvi11, el estudio de los fésiles y el resur-
gir de las ideas evolucionistas impulsado con el es-
piritu de la Ilustracién, condujeron a autores como
Buffon (Histoire Naturelle, 1749-1767) y Willdenow
(Grundriss der Krauterkunde, 1792) a formular la hi-
pétesis que atribuye la diversificacién de las especies
y sus extinciones masivas pretéritas a cambios cli-
maéticos acontecidos en el pasado. La mencionada
obra de Willdenow puede considerarse asimismo co-
mo el punto de arranque de las ciencias de la vege-
tacién o de la geobotanica, que conocerd un activo de-
sarrollo a lo largo del siglo X1, comenzando con las
exploraciones de Humboldt y Bonpland (Essai sur la
Géographie des Plantes, 1805) y Humboldt (Ideen zu
einer Geographie der Pflanzen, 1807) (Fig. 15-1). Una
de las lineas argumentales de estas obras pioneras,
que subsistira a lo largo del desarrollo de la nueva
ciencia geoboténica, consiste en la apreciacién del fe-
némeno universal de la zonacién de la vegetacion, es
decir, en la expresién del determinismo climético so-
bre la distribucién altitudinal y latitudinal de las
plantas.

Con la incorporacién de la teoria de la evolucién
biolégica, formulada por Darwin (On the Origin of
species, 1859), el estudio de los factores ambientales,
y entre ellos los climdticos, se convierte en un nue-
vo paradigma de la investigacitén biolégica, que re-
forzara el desarrollo de las ciencias de 1a vegetacién

Figura 151, Alexandet von Humboldt (1769-1859}.

e incluso favorecera la emancipacién de otra nueva
ciencia, la ecologia. A finales del siglo, Julius Sachs
y otros autores llevan a cabo los primeros estudios
experimentales de los efectos del clima (temperatu-
ra y luz) sobre diversos procesos vitales de las plan-
tas, y se publican extensas monografias sobre la dis-
tribucién geografica y climdtica de los vegetales,
como la de Schimper (Pflanzengeographie auf phy-
siologischer Grundiage, 1898), y €l primer tratado de
ecologia de Warming (Plant Ecology, 1895).

Modernamente han surgido disciplinas auténo-
mas que tienen por objeto ¢l estudio intrinseco del
clima, como la climatologia dindmica y la meteoro-
logia, lo que ha motivado que en la actualidad se re-
serve la denominacién de bioclimatologia para las
aproximaciones al estudio del clima desde la pers-
pectiva original de sus efectos sobre la abundancia
y distribucién de los seres vivos.

Escalas espaciales y temporales
de variabilidad del clima

En sentido amplio, el clima comprende el conjunto de
las caracteristicas que definen el estado de la capa
inferior de la atmésfera, en la que se desenvuelven
los seres vivos. Estas caracteristicas o elementos del
clima (la radiacién solar y la luz, la temperatura del
aire, la presién atmosférica, el viento, la transpa-
rencia, composiciéon y humedad del aire, la precipi-
tacién, la evaporacién, etc.), parcialmente interrela-
cionadas, muestran pautas de variacién espacial ¥
temporal complejas, que en parte pueden explicarse
en funcién de ciertas caracteristicas geograficas o
atmosféricas denominadas factores del clima. Uno de
los primeros problemas de la bioclimatologia consis-
te en disponer de repertorios de datos o mediciones
homologables de los elementos del clima, lo cual re-
quiere analizar sus distintas escalas de variacién
para reducirla a los componentes ecolégicamente
mas significativos.

La variacién espacial revela gradientes horizon-
tales y verticales que se manifiestan en distintas es-
calas. El concepto de macroclima se reserva para los
valores medios de los elementos del clima ¥ de sus
fluctuaciones regulares, que caracterizan el estado
de la capa inferior de la atmésfera en cada lugar, con
independencia de las influencias de la topografia, el
suelo o la vegetacién. Los registros de las estaciones
meteoroldgicas normalizadas informan sobre el ma-
croclima; para ello se adeptan las previsiones de me-
dicién correspondientes: termémetros ¥ pluviome-
tros a 1,5 m y anemdmetros a 10 m de altura sobre
el suelo, sitios despejados, ete. (Fig. 15-2), Este tipo
de datos, debidamente promediades a lo largo de un
numero suficiente de afios, pueden considerarse re-
presentativos de las condiciones macroclimaticas
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Figura 15-2. Elementos que componen und estackén mete-
orolégica termopluviométrica: (A) garlta en cuyo interior se
coloca ol termdmeiro; (B) v (C) pluvidmetro.

medias en radios que oscilan entre uno y varias de-
cenas de kilémetros, dependiendo de 1a uniformidad
del relieve.

Sin embargo, los valores de los elementos del cli-
ma correspondientes a la capa de aire comprendida
entre unos 2 m por encima de la vegetacién y 0,5-1
m bajo la superficie del suelo, pueden ser muy dife-
rentes y, lo que es mds importante, muestran una in-
trincada variacién espacial, con gradientes vertica-
les y horizontales cuya descripeién requiere escalas
de medicién gue oscilan entre unos centimetros y
unos pocos metros. Estas variaciones locales de los
elementos del clima, determinadas por la microto-
pografia, 1a vegetacién y el suelo, constituyen el mi-
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croclimea (Fig. 15-3). Las mediciones microcliméticas
reportan valores muchoe m4s priximos a los que re-
almente experimentan les organismos, y en este sen-
tido cabe destacar que las variaciones del microcli-
ma en una escala de pocos metros pueden alcanzar
magnitudes superiores a las del macroclima en ra-
dios de cientos de kilémetros. La obtencién de datos
microclimaticos es costosa, tanto en lo que se refie-
re al instrumental necesario, como al tiempo y es-
fuerzo de muestreo, y por ello no se dispone de re-
pertorios que permitan comparaciones de cierta
envergadura geogréfica. Sin embargoe, es evidente
que a través de la microclimatologfa puneden chte-
nerse explicaciones detalladas de muchas de las re-
laciones observadas entre la vegetacién y el macre-
clims, asi como aclaraciones de aspectos oscuros de
esas mismas relaciones.

Entre los niveles macro- ¥y microclimaticos se pue-
de reconocer otro intermedio, que corresponde al me-
soclima (o topoclima), es decir, a las variaciones lo-
cales del macroclima debidas a los efectos del relieve
o del paisaje, como ocurre entre laderas de diferen-
te orientacién, en valles cerrados, entre territorios
forestados, agricolas o urbanizados, ete. Los datos
meteoroldgicos reflejan, en ciertos casos, estas varia-
ciones, cuyo alcance puede extenderse desde unos
centenares de metros hasta unos pocos kilémetros,
aunque para evitarlas se aconseja tomar precaucio-
nes en la eleccidn del emplazamiento de 1las estacio-
nes meteorolégicas.

Atin eabe distinguir una ultima escala de estudio
de los elementos del clima, correspondienta al inter-
valo atmosférico situado a no més de unos pocos mi-
limetros sobre la superficie del suelo o de los orga-
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Figura 15-3. Escqlas sepc-
clales de varlacion de lkas
temperaturas durante una
fipica sthuackon de Invensidn
1émica noctuma, con aire
esiable y luertes péididas
1adiativas supericiales. En
() (A), perfll térmico y diferen-

! clas mesoclimaticas entre
una ladera slevada vy o
depresidn; en (B), gradien-
te microclimdéticoe de las
temperaturas sobre e sue-
10;. en (C), temperatyras
superficioles y sublerrdneas
en tomo a un gedfito buk

baso. H: altura.
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Figura 15-4. Temperaturgs superf- |
clales, intamas y sublerrdneas de 1 ol
dos plantas de alta montafio 0.
medicdfa y en condiciones de Inter- 20
sa radiacidn (A. Sempervivum mon- 1 — -
fanum, a 2200 m en ios Alpes; B. n B
Espelelia schulizll, o 3670 m on 108 2]
Andes venezolanos), (Adaptado de
Larcher, 1983.) 5]

nismos, que constituye el nanoclima o epiclima
(Figs. 15-3 y 15-4). El interés de este reducido inter-
valo reside en que a través de él se producen los in-
tercambios de calor y de gases entre los organismos
vy la atméafera, pero su estudio tropieza con dificul-
tades similares, si no mayores, a las comentadas a
propésito del microclima.

La variacién temporal cbedece, por una parte, a
causas intrinsecas, derivadas del carécter aleatorio
de la propia dindmica climéatica: el tiempo atmoafé-
rico que hace en un momento determinado o a corto
plazo (la temperie), realidad a la que se refieren por
ejemplo los boletines de previsién meteorolégica, o
las denominadas situaciones meteoroldgicas, en las
que las condiciones atmosféricas se mantienen sin
grandes cambios durante plazos algo mas dilatados,
desde unos pocoa dfas a mds de un mes (por gjemplo,
perfodos continuados de Huvias o de tiempo caluro-
30 y estable). Promediando los valores de los ele-
mentos del clima a lo largo de varios afios consecu-
tivos se reduce o simplifica esta variacién continua
y permanente, y se puede caracterizar, como se ha
dicho, el macroclima de un territorio.

Pero la parte més importante estd4 gobernada por
causas extrinsecas, que actian de un modo determi-
nante generando ciclos de variacién superpuestos de
distintas amplitudes (Fig. 16-5). Los ciclos m4s obvios
son los diarios y los estacionales. Los primeros estdn
originados por el movimiento de rotacién de la Tierra,
que determina la alternancia de dfas y noches y las
consiguientes pautas de variacitn de la radiacion so-
lar y la temperatura. Log ciclos anuales afectan en
mayor o menor medida a todos los elementos del cli-
ma y estén originados por la variacién del dngulo de
declinacién (el formado por el eje Tierra-Sol y el pla-
ne ecuatorial, que oscila entre —23,45° en el solsticio
de diciembre y +23,45° en el de junio, siendo 0° en los
equinoccios) y de 1a distancia entre la Tierra y el Sol
durante el movimiento de traslacién (+ 1,7 %).

Existen ademds otros ciclos conocidos de impor-
tancia desigual. Ciclos de 14 dias relacionados con
las fases lunares han mostrado regionalmente cier-
ta correlacién con variaciones de la nubosidad y de
la precipitacién. Los ciclos plurianuales més impor-
tantes son los que se relacionan con las fases de la
actividad solar, marcadas por la abundancia de man-
chas solares, dreas de la superficie del Sol con tem-
peratura inferior a la media, pero en torno a las cua-
les se incrementa la actividad radiante y magnética.
Aproximadamente cada 11 afios se alcanza un mi-
nimo en el desarrollo de las manchas solares, y ca-
da 22-23 afios un doble ciclo asociado a una reversitn
del campo magnético solar. La constatacién de los
efectos climéticos de estos ciclos, que implican osci-
laciones de la radiacién solar de hasta un 2 %, llevé
hace tiempo a adoptar como norma el empleo de se-
ries de datos meteorolégicos de 30 afios consecutivos
para caracterizar el macroclima de una forma ho-
mologable. )

Se han detectado otros ciclos de mayor amplitud
(desde 45 a 1000 afios) en la actividad de las man-
chas solares. Parece que la Pequefia Edad del Hielo,
un episodio reciente de clima fric que en Europa al-
canzé su apogeo durante el siglo XviI, coincidié con
una época de augencia casi total de manchas solares.

Las relaciones geométricas entre la Tierra y el Sol
experimentan variaciones cfclicas de largo periodo
en las que influyen también la Luna y los planetas
del Sistema Solar. El astrénomo Milankevitch pro-
puso en el segundo cuarto de este siglo una explica-
cién, la més fundada de las disponibles, para lasim-
portantes oscilaciones climéticas del Cuaternario,
basada en estos ciclos, que se descomponen en tres
simultdnecs pero no sinerénicos: 1) con una periodi-
cidad de 100 000 afios, la érbita terrestre alrededor
del Sol cambia de una forma casi circular, como la ac-
tual —con diferencias entre perihelio y afelio cercanas
aun 3,5 %—, a eliptica —en la que las diferencias de
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Figura 15-5. Escalas temporales de
vanabliidod de las femperatunas. (A)
Estimacion de las temperaturas
medias anuales durante kos Gitimos
400 DOD afos d partir de las tasas de
isGlopos de oxigeno en tésiles do los
tondos ocednicos del Carlbe. (B)
Evoluclén de las temperaturcas me-
dias, medias de ias maxmas y me-
dias de las minimas anucles en la
estaclén metaorolégica de Madrid-
Refire durante este siglo (ndtense los

T
°c
ag b W
2 -W\J\N
20 Ly L . X 1 1 i 1 L
10 50 100 150 200 250 300 350 400
Tiempo (10° afios)
QC T T T T L] T L L} T L} T L L) 1 T L} T
21 ®
19 W/‘\’\W
17 [ .
) W
13
"
of
7L
| N L 1 ) PR ! N N | ) ! N | s

ciclos de 10-15 afios vy {0 suave fen-

radiacién solar entre perihelio y afelio serian casi de
un 30 %—; 2) con una periodicidad de 40 000 afios, el
4ngulo de declinacién mdxima de la Tierra (23,45°
hoy) oacila entre 21,8° y 24,4%: el incremento de es-
te angulo supone un mayor contraste entre veranc €
invierno; 3) con una periodicidad de 21 000 anos
cambia la estacién en la que se alcanza el perihelio,
que en la actualidad corresponde al invierno del he-
misferio norte: la coincidencia del perihelio con el ve-
rano horeal implicarfa también una acentuacién del
contraste estacional.

Existen también causas extrinsecas de variabili-
dad climética que, sin embargo, actian aleatoria-
mente. Las ernpciones volednicas o el impacto de
grandes meteoritos pueden inyectar en la atmésfe-
ra cenizas y polve en cantidades suficientes para in-
crementar significativamente el porcentaje de radia-
ci6n solar reflejada, disminuyendo la temperatura de
la superficie terrestre. Tras la erupcién del Kraka-
toa en 1883 se registraron evidencias de este efecto;
el cambio climétice ocurrido al final del Cretécico
(hace 65 Ma), que tuvo enormes repercusiones sobre
la flora y 1a fauna, se atribuye segin una hipétesis
al impacto de un gran meteorite sobre lo que hoy es
Centroamérica,

dencla general ascendents). (A,
adapiado de Begon ef al.,, 1968.)

La naturaleza de las interacciones entre
ol clima y las plantas

Atendiendo a la distincién ecolégica clasica entre
condiciones y recurses, la mayor parte de los ele-
mentos del clima actian como condiciones, es decir,
como factores ecolégicos que no pueden ser consu-
midos (aunque si modificados) por los organismos a
los que afectan. Sin embargo, algunos, como la ra-
diacién solar, pueden en determinadas situaciones
constituir recursos: factores ecolégicos susceptibles
de ser consumidos o agotados por un organismo, que
de esta forma priva total o parcialmente de los mis-
mos a otros organismos, Cabe resaltar que todas las
condiciones climéticas ejercen influencias decisivas
sobre ciertos recursos sumamente importantes para
la vegetacién, como el agua, el CQOs, la disponibilidad
de loa nutrientes en el suelo, etcétera.

A log efectos directos de los elementos del clima s0-
bre la vegetacién hay que afadir los indirectos, de-
rivados a su vez de 1a influencia climatica sobre los
procesos ed4ficos v, a mas largo plazo, sobre las for-
mas del relieve (Fig. 15-6). La vegetacién, por su
parte, est4 influida e influye marcadamente sobre
las caracteristicas del suelo, ¥y ambos dependen de
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Figura 18-6. Esquema de las Interacciones entre clima, vege-
tacién, suelos vy relieve. Las lineas de frazes denotan influen-
clas déblles 0 a muy lorgo plazo.

los rasgoa del relieve, que a su vez constituye un im-
portante factor climédtico. Por wltimo, la vegetacion
determina modificaciones de algunos elementos del
clima, ligeras a escala mesoclimética y més intensas
a escala microclimdtica.

Cada factor ecclégico muestra un intervalo de in-
tensidades en el que un determinado organismo se
desarrolla en condiciones 6ptimas; en torno a este in-
tervalo 6ptimo pueden reconocerse otros dos mis
amplios, o de tolerancia, que marcan respectiva-
mente los limites del desarrollo (intervalo de activi-

del suele

20

Temperatura (°C)

e p———bL—A Temperatura def aire (temperatura efectiva —

Temperatura.

%

dad) y la aparicidn de lesiones letales (intervalo de
supervivencia). Cada proceso vital de cada indivi-
duo tiene sus propios valores limitantes de estos in-
tervalos (Fig. 15-7), que tienden a ser similares den-
tro de las poblaciones de una misma especie. Este
modelo se completa considerando, por una parte, las
posibles interacciones entre diferentes factores (los
efectos de una temperatura determinada no son los
mismos si la humedad relativa del aire es elevada o
baja, por ejemplo), y, por otra, su tiempo de accién,
especialmente importante en factores de naturaleza
cambiante, como los elimdticos.

Cualquier cambio de una condicién ecoldgica es
percibido por los organismos con un cierto retraso.
Por ejemplo, el descenso de la temperatura del aire
que sigue normalmente a la puesta de sol, sélo al ca-
bo de un tiempo se traduce en un descenso paralelo
de la temperatura de los érganos vegetales més ex-
puestos, como las hojas, y més tarde ain de otros 6r-
ganos méis gruesos o mejor aislados térmicamente,
como las ramas, los troncos o las raices. Eate perio-
do de respuesta depende de los jrgancs y de los pro-
cesos que se consideren, asi como de las especies.
Cuando los cambios ambientales son ciclicos, como
ocurre con los elementos del clima, el retraso en la
respuesta del organiemo puede suponer, ademis,
una atenuacién en la percepcién del cambio, porque
antes de haberse completado la respuesta, el am-
biente ha vuelto a cambiar en sentido contraric
(Fig. 15-8). En el ejemplo anterior, si el enfriamien-
to de una rama delgada tiene un tiempo de respues-
ta de dos horasg, lo mds probable es que nunca al-
cance la temperatura minima nocturna del aire, que

con duracién de 6-12 h)

Temperatura méxima latal -~ —

Ternperatura umbral supetior L——" |

Temgperatura umbral inferior e

0 Temperatura minima latal
Sl SV R TR N N NN W N NN NS NN S

s gl 8 20 40 s 64| D

= " » - 3
Figura 15-7. intervalos térmicos &pi- £EgM Perfodo vegetativo 2 Dias 3
mas, de aclividad y de supervivencia 0 g 2 =
en el gulsante (Plsum safivumn). (Adap- H
tado de Begon ef al., 1988.) o]
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Figura 188, Modelo de atenuacitn () en ld percepcidn de cambios cmblentulas diarlos de temperaturd porun organisme,

para fliempos de respuesta () de 1 y 5 horas.

suele registrarse hacia el final de la noche, puesto
que antes de que ello ocurra habrd empezado a pro-
ducirse el calentamiento matinal.

Los organismos pueden superar oscilaciones del
clima que rebasan los intervalos de tolerancia de sus
procesos vitales mediante el desarrollo de mecanis-
mos adaptatives de prevencién, destinados a pro-
longar el correspondiente periodo de respuesta. La
alternativa a los mecanismos preventivos son las
adaptaciones que amplian los intervalos de toleran-
cia. Deade un punto de vista ecolégico, es interesan-
te constatar que tanto los mecanismos de prevencidn
como los de tolerancia, entrafian una disminucién de
la capacidad competitiva, porque su desarrollo de-
trae una parte de la eficiencia productiva. Este as-
pecto es mas Ilamativo en aquellos elementos del
clima que operan como recursos ecolégicos o que se
relacionan directamente con ellos, puesto que en-
tonces se superponen procesos de interferencia o
competencia con otros organismos.

Un aspecto decisivo de las interacciones entre las
plantas y el clima reside en el ajuste de las distintas
fases del ciclo de desarrollo a las épocas climatica-
mente més adecuadas. Este acoplamiento obedece,
por una parte, a ritmos bioquimicos endégenos, ge-
néticamente fijados, y por otra, a la percepcion de se-
fiales exteriores que informan sobre el momento
oportuno para iniciar cada proceso, sincronizando o
«poniendo en hora» el reloj fisioldgico interno. La
existencia de un doble control parece expresamente
disefiada como defensa frente a las variaciones alea-
torias intrinsecas del clima, que harian muy arries-
gado tanto un control rigido puramente endégeno
como uno flexible, pero engafadizo, solamente ex-
terno. Las sefiales informativas se perciben a través
de la luz (fotoperiodicidad), de la temperatura (ter-
moperiodicidad) y en algunos casos de las disponi-

bilidades hidricas (hidroperiodicidad); con frecuen-
cia cada proceso del desarrollo requiere seiiales de
distintos tipos para desencadenarse, aunque la luz
suele ser una de 1as m4s utilizadas, por la notoria re-
gularidad de sus variaciones diarias y anuales.

El acoplamiento de los ciclos de desarrollo de los
vegetales a los ritmos climdticos es diverso. En las
plantas de crecimiento ininterrumpido, entre Ias que
se cuentan los teréfitos y ciertas vivaces (palmeras,
helechos arborescentes, cicadas, etc.), las sucesivas
fases del desarrcllo se realizan sin pausas deade la
germinacién hasta la fructificacién v la senescencia.
Los primeros, representados en casi todas las lati-
tudes de la Tierra, requieren adaptar su breve perfo-
do de desarrcllo a la estacién favorable, lo cual se
consigue mediante el control del momento de la ger-
minacién. Las segundas a6lo pueden prosperar en
climas tropicales o templado-cdlidos con pocas va-
riaciones estacionales de temperatura y disponibili-
dad hidrica, que permiten un crecimiento sostenido
durante tode el afio. La inmensa mayoria de los ta-
16fitos obedecen también a un mudelo de erecimion-
to ininterrumpido, aunque muchos pueden detener
su actividad cuando las condiciones son desfavora-
bles para recuperarla sin dafio posteriormente. El
resto de las plantas vasculares vivaces, incluyendo
las bienales, tienen un régimen de crecimiento in-
termitente (Fig. 15-9), con uno o varios perfodos de
reposo vegetative a lo largo del afio, inducidos por la
conjuncién de ritmos enddgenos y seiiales externas.
De esta forma, pueden prosperar en climas con pe-
riodos estacionales desfavorables por falta de agua
o por temperaturas excesivas o demasiado bajas. Sin
embargo, también 1a mayoria de las plantas que vi-
ven en climas tropicales, sin estacionalidad marca-
da, tienden a concentrar algunas fases del desarro-
o (como la produccién de vistagos, la diferenciacién
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dasarralio en el ciclo vital de una didsporas £
plarta vascular. Las flachas gruesas
sofialan fases exclusivas de las plan-
1as vivaces con crecimianto inkermt- Fecundacion
tente; las iechas discontinuas, fases Fructiicacion
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de nuevas hojas, la elongacitn y la actividad cam-
bial) en épocas concretas del afio, y particularmente
en torno a log equinoccios. La fotoperiodicidad ¥ so-
bre todo la hidroperiodicidad parecen ser importan-
tes en la regulacién de los ciclos de las plantas tro-
picales.

Las semillas, sobre todo cuando sen capaces de
subsistir durante afios enterradas en el suelo, y las
plantas en perfodo de repose vegetativo, constitu-
yen las fases més resistentes a condiciones clim4ti-
cas adversas. En cambio, las pldntulas recién ger-
minadas suelen representar la fase mas sensible
{Figs. 15-7 y 156-24), en tanto que las etapas de re-
produccién son especialmente exigentes y su tasa de
realizacién depende de 1a eficacia con que se hayan
verificado las fases anteriores. Los estados juveniles
destacan por su flexibilidad fenotipica: en ellos se
concretan y gradiian muchas de las respuestas adap-
tativas.

La principal influencia ejercida por los cambios
climéticos direccionales o de larga frecuencia, en los
que la direccién del cambio se mantiene durante pe-
riodos muy superiores a la duracién media de la vida
de los organismos (que puede alcanzar muchos cien-
tos de afios en las especies arbéreas), se manifiesta
en la expansién o en la contraccién de las dreas de
las especies. Cambios climéticos de este tipo han si-
do determinantes para amplios contingentes floris-
ticos durante el Cuaternario: el periodo relativa-

mente cslido y hiimedo que disfrutamos en la ac-
tualidad se inici6 hace poco mds de 8000 afios y los
periodos de clima similar han constituido la excep-
¢i6n més que la norma durante los tltimos cientos de
miles de afios (Fig. 15-5 A).

Los factores del clima

La distribucion latitudinal de la
radiacion solar

La enorme energia liberada por las reacciones de fu-
gién nuclear del hidrégeno que tienen lugar en el in-
terior del Sol, se transmite por el espacio interplane-
tario en forma de radiacién electromagnética, con un
flujo (denominado constante solar) de 1353 W-m™en
el nivel exterior de la atmésfera terrestre. E199 % de
esta radiacién se halla comprendida en el intervalo
de longitudes de onda corta (150 a 4000 nm): rayos
gamma, rayos X, rayos ultravioleta (UV), radiacién
vigible (la mitad del total) ¥ una pequefia propareion
de rayos infrarrojos (IR).

Por las propiedades derivadas de su estructura y
composicién, la atmésfera absorbe la mayor parte
de 1a radiacién de longitud de onda inferior a 280 nm
{rayos gamma, X y UV) y la radiacién de onda larga
{mayor de 800 nm), exceptuando el intervalo de 800-
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1100 nm, denominado venfana atmosférica. En cam-
hio, es practicamente transparente para las longitu-
des de onda del espectro visible {380-710 nm) y pa-
ra una minima parte de la radiacidn solar IR; estas
radiaciones intermedias son las que alcanzan la su-
perficie terrestre y calientan los suelos, las aguas y
los organismos, a la vez que proporcionan la energia
necesaria para la evaporacién del agua y la fotosin-
tesis. Las moléculas y particulas atmosféricas tam-
bién interceptan parte de la radiacién solar, difun-
diéndola en todas las direcciones y devolviendo por
reflexién una fraccién de la misma al espacio exte-
rior. El reparto de la constante solar entre los hemis-
ferios iluminado y no iluminado rebaja la cantidad
media de radiacién solar que alcanza la superficie
exteriar de la atmésfera a unos 350 W - m™. A su vegz,
las absorciones, difusiones y reflexiones atmosféricas
rebajan la radiacién incidente sobre la superficie te-
rrestre a un poco menos de la mitad {Fig. 15-10).
La Tierra, por su parte, también se comporta co-
mo cuerpo radiante, aunque con su baja temperatu-
ra superficial emite cantidades moderadas de ener-
gia electromagnética, fundamentalmente de onda
larga o infrarroja (4000-90 000 nm). La radiacién
terrestre es en su mayor parte absorbida por el va-
por de agua y el CO, de la atmésfera (excepto el in-
tervalo de longitudes de onda correspondiente a la
ventana atmosférica), bloqueando de esta forma las
pérdidas energéticas terrestires y permitiendo que la
temperatura superficial (15 °C de media global) sea
netamente superior a la que existiria en ausencia de
atmaosfera (-28 °C). Esta absorcién es mds efectiva
en las capas bajas de la atmésfera, que reciben ade-
mds transferencias de calor desde la superficie te-
rrestre por conduccién y convececién (Fig. 15-10). E}
equilibrio energético de la biosfera, y por tanto su
temperatura media global, estd garantizado en tan-
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to se mantengan en sus niveles actuales la radiacién
solar ¥ la composicién atmosférica; esta Gltima, gin
embargo, est4 experimentando cambios provocados
por el desarrollo dcelerado de la sociedad urbano-in-
dustrial. Al enriquecimiento en CO; de la atmésfera
(efecto invernadero), motivado por la utilizacién cre-
ciente de combustibles fésiles, se atribuye el incre-
mento de cerca de medio grado registrado en la tem-
peratura media global durante el \ltimo siglo,
tendencia que de mantenerse en los priximos dece-
nios, combinada con loa efectos de otros gases y par-
ticulas cuya concentracién atmosférica también au-
menta, pedria acarrear cambios climaticos de
consecuencias desastrosas para los ecosistemas y
para la propia sociedad humana. El conocimiento de
los mecanismos y procesos que pueden intervenir en
este cambio climstico global constituye una de las
prioridades de la investigaci6n actual en todo el
mundo.

.a radiacién solar se reparte de forma desigual,
debido a la esfericidad de la Tierra y a las variacio-
nes estacionales del &ngulo de declinacién, que ha-
cen que la duracién relativa de los dias y 1as noches,
y por tanto los periodos de radiacién efectiva, sean
muy diferentes a lo largo del afic en funcién de la la-
titud. Por ello, la radiacién solar disminuye con la la-
titud, a la vez que aumenta paralelamente el rango
de sus variaciones estacionales (Fig. 15-11). Otros
factores que influven en la desigual reparticidn de la
radiacién solar gon: la nubosidad, que incrementa la
difusién y la reflexién; la transparencia del aire, cu-
yus efectos, destacados s6lo en escalas locales (dreas
urbano-industriales), dependen de su contenido en
particulas sélidas (aerosoles); y la altitud y el relie-
ve, que se comentardn posteriormente. La nubosidad
es mayor sobre los océanos y el litoral que sobre el in-
terior de los continentes, pero muestra también cier-
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Figura 15-11. Radiaclon solar media anual Incidente sobre
ol limite exterior de ta aimdstera en el hemisferic nore, y ran-
go de sus voriaciones mensuales exiremnas.

tas pautas latitudinales, con méximos planetarios en
las latitudes superiores a 60 °C e inferiores a 10 °C;
sus minimoe coinciden con el cinturén subtropical de
altas presiones, es decir, con las dreas de los gran-
des desiertos y de loa climas mediterrdneos.

La redistribucion del calor en la biosfera

Los balances globales de radiacién revelan un dese-
quilibrio energético entre la atmésfera y la superfi-
cie terrestre desfavorable para la primera en casiun
tercio de la radiacién solar incidente (Fig. 15-10). La
compensacién de este desequilibrio se realiza me-
diante transferencias directas de calor, es decir, de
energla no radiante, entre la superficie terrestre y las
capas bajas de la atmosfera, a través de dos meca-
niamos: transferencias de calor latente por evapora-
cién (o, m4s generalmente, por evapotranspiracién)
y transferencias de calor sensible por conduccién y
conveccidn, Las primeras son casi cinco veces mas

importantes desde el punto de vista energético que
las segundas. El tercer proceso de redistribucién del
calor almacenado en las masas s6lidas, liquidas y ga-
seosas superficiales, consiste en su transferencia por
adveccién horizontal (vientos y corrientes marinas).
Este proceso supane un intercambio latitudinal del
calor almacenado que finalmente se resuelve tam-
bién a través de evaporaciones y convecciones, perc
en latitudes diferentes a las de almacenamiento.
Las tendencias generales de esta redistribucién
muestran simetrias latitudinales (Fig. 15-12) que
determinan zonas o fajas en la superficie terrestre
(Fig. 15-13).

La elevada radiacién incidente en las latitudes
ecuatoriales provoca, por una parte, una intensa eva-
potranspiracién, que se compensa atmosférica-
mente con la condensacién de grandes cantidades
de vapor de agua y la produccién consiguiente de
abundantes precipitaciones; y por otra, un impor-
tante almacenamiento de calor en las aguas oceani-
cas, que ser4 conducido a través de corrientes mari-
nas hacia latitudes superiores. La transferencia de
calor sensible por conveccién hacia la atmdsfera es
también elevada y favorece la persistencia de bajas
presiones, constituyéndose la denominada zona de
calmas ecuatoriales o de convergencia infertropical,
porque en ella confluyen los vientos aligios.

En las latitudes subtropicales y bajotempladas,
la radiacién incidente sobre la superficie terrestre es
todavia elevada, pero se resuelve principalmente a
través de transferencias de calor a la atmésfera por
evaporacitn y conveccién, que determinan adveccio-
nes hacia latitudes superiores e inferiores de vientos
superficiales divergentes, cdlidos y himedos. En es-
ta zona se asientan los cinturones de altas presiones
subtropicales, cuya posicién experimenta ligeras os-
cilaciones de 1atitud debidag a las variaciones esta-
cionales del 4ngulo de declinacién, con desplaza-
mientos hacia el norte durante el verano boreal y
hacia el sur durante el verano austral (Fig. 15-34).
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La disminucién de la radiacién solar incidente en
las latitudes templadas es considerable, pero las
transferencias de calor a la atmésfera por conveccién
son elevadas y, en conjunto, la condensacién supera
de nuevo a la evapotranspiracién, por lo que se ge-
neran sendos cinturones de bajas presiones «subpo-
lares», cuya posicién latitudinal (entre (50)55-
85 (70)°) también oscila estacionalmente de acuer-
do con 1as variaciones de la declinacién (Fig. 15-34).

Finalmente, en las latitudes articas, la radiacién
solar es muy baja, pero los balances energéticos de
1a superficie terrestre y de la atmésfera se compen-
san parcialmente con el calor transferido por las co-
rrientes marinas y los vientos de altura procedentes
de latitudes inferiores. Tanto la condensacién at-
mosférica como la evaporacién son bhajas. Los cas-
guetes polares configuran zonas de altas presiones
por el predominio de masas de aire frias.

La situacién atmosférica generada por esta dis-
tribucién de las células de presién, muestra a su vez
pautas latitudinales evidentes que se conocen por el
nombre de circulacién general de la atmdsfera. Co-
mo los vientos tienden a dirigirse desde las zonas de
alta presién a las de baja presién, en las que la den-
sidad del aire es menor, los principales sistemas de
vientos son los que partiendo de los cinturones sub-
tropicales de altas presiones se dirigen hacia el
Ecuador {(alisios) y hacia los cinturones ciclénicos
subpolares (vientos dominantes del oeste o wester-
lies); hacia estos tltimos se encauzan, también, vien-
tos frios e irregulares de procedencia polar (levantes

Templada.

Polar Figura 18-13. Terminolegia de las

20nas y cinturas lottudinales de 1a
Tierra.

de altas latitudes o easterlies). Debido al efecto de las
fuerzas de Coriolis, causadas por la rotacién de la
Tierra, los vientos que en el hemisferio norte se di-
rigen hacia el Ecuador sufren una desviacién de su
rumbao que los convierte en vientos del NE, en tanto
que los que se dirigen hacia el Artico se mudan en
vientos del SW; un proceso simétrico ocurre en el he-
misferio sur (Fig. 15-14). Las masas de aire arrastra-
das por este flujo superficial se compensan mediante
vientos en chorro que circulan a mayores altitudes.

Las corrientes oceénicas constituyen otro meca-
nismo fundamental para la redistribucién de calor
en la biosfera, con repercusiones sobre los modelos
globales del clima terrestre. Los motores de las co-
rrientes marinas son los vientos (en concreto, la fuer-
za de rozamiento del aire en movimiento sobre la su-
perficie del agua) y las diferencias de densidad del
agua, que dependen de su temperatura y salinidad.
Los regimenes gencrales de vientos determinan co-
rTientes ocednicas dirigidas hacia el ceste en las la-
titudes tropicales (corrientes nor- y sudecuatoriales)
y hacia el este en las latitudes templadas y boreales,
que son desviadas por los continentes para formar a
modo de enormes remolinos, cuyo sentido de giro
obedece a las fuerzas de Coriolis (Fig. 15-15).

Las corrientes ecuatoriales transportan aguas c4-
lidas, que se encauzan hacia los polos correspon-
dientes a lo largo de las costas orientales de los con-
tinentes: corrientes del Caribe, de las Antillas y del
Golfo en el Atldntico norte, del Brasil en el Atlanti-
co sur, de Mozambique en el Indico, del Kuro Shivo
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y de Australia oriental en el Pacifico. El transporte
de masas de agua se compensa mediante contraco-
rrientes ecuatoriales de direccion este, bien desa-
rrolladas en el Pacifico y representadas por la co-
rriente de Guinea en el Atlantico.

La continuidad de los oeéanos en el hemisferio
sur y la influencia del continente antartico hacen
que la corriente de deriva austral movida por los
vientos del veste encauce aguas frias por toda la lon-
gitud de un anillo dispuesto a todo 1o largo de las la-
titudes comprendidas entre los 40° y 60° S. Las de-
rivaciones hacia el Ecuador de esta corriente bafian
con aguas frias las costas occidentales de los conti-
nentes australes: corrientes de Humboldt (Sudamé-
rica), de Benguela (Africa) y de Australia occidental.

La mayor compartimentacién de los océanos en el
hemisferio norte y la ausencia de un continente po-
lar origina otro tipo de circulacién ocedinica. Aqui, las
aguas calidas de procedencia tropical encauzadas a
lo largo de las costas orientales de los continentes, se
transforman en corrientes célidas de deriva cuando
alcanzan las latitudes de los vientos del oeste (co-
rrientes del Golfo o del Atldntico norte, corrientes del
Kuro Shivo y del Pacifico norte); éstas surcan los océ-
anos para bafar las costas occidentales de los conti-
nentes en latitudes templado-boreales y sumergirse
en el Artico, donde se enfrian definitivamente y re-
tornan hacia el Ecuador siguiendo las costas orien-
tales de los continentes (corrientes del Labrador y de
Oya Shivo), Al encontrarse con las corrientes célidas
del oeste, estas aguas mds frias y densas experi-
mentan una subsidencia, pero vuelven a la superficie
en latitudes bajotempladas y subtropicales (corrien-
tes de Canarias y de California), hasta alcanzar los
tripicos, donde se caldean progresivamente para en-
grosar la circulacién cdlida norecuatorial.

El Indico septentrional muestra una actividad
particular, debide a que se trata del dnico océano
completamente cerrado al norte por un continente,
lo que provoca el régimen particular de vientos mon-
zénicos, con alternancias estacionales de rumbo que
determinan cambios paralelos en la direccién de las
corrientes oceénicas ecuatorial y de Somalia.

Ademas de contribuir a la redistribucién latitudi-
natl del calor en la superficie terrestre, la circulaciéon
ocednica origina importantes asimetrias climaticas
en los continentes, que luego se comentardn. En el
hemisferio austral las costas occidentales de los con-
tinentes estdn influidas por corrientes ocednicas de
aguas frias y las orientales por corrientes cdlidas. En
el hemisferio norte la situacién es mds compleja,
puesto que en latitudes templadas y subtropicales ge
reproduce la asimetria del hemisferio aunstral, pero
en latitudes altotempladas y boreales las costas
orientales estdn expuestas a las corrientes frias de
procedencia drtica y las occidentales a las corrientes
calidas del oeste!
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Continentalidad y oceanidad

El modelo de circulacién atmosférica expuesto no tie-
ne en cuenta la heterogeneidad de la superficie te-
rrestre, ocupada en un 70 % por océanos y en el 30 %
restante por las tierras emergidas. Las masas oceé-
nicas y terrestres se comportan climdticamente de
maneras muy distintas. Las primeras tienen mayor
calor especifico, lo que significa que para experi-
mentar una variacién determinada de su tempera-
tura requieren absorber o liberar una cantidad de
energia calorifica mayor; ademss, su naturaleza Yqui-
da y relativamente transparente permite que esta
absorcién se realice en un amplio rango de profundi-
dades, ¥ que el calor absorbido pueda redistribuirse
rapidamente en voliimenes extensos mediante mo-
vimientos del agua. Por todo ello, las masas ocedni-
cas tienen un comportamiento térmico mucho mas
conservador que los continentes: se calientan y se en-
frian m4s lentamente. Adem#s, disponen de una ca-
pacidad ilimttada para transferir calor latente a la
atmdafera por evaporacion, lo que refuerza su iner-
cia térmica a la vez que carga las masas de aire oced-
nicag de cantidades de vapor de agua muy superiores
a las que pueden recibir sobre las tierras emergidas.
A su vez, el aire hiamedo, especialmente si es nubo-
80, ateniia tanto la radiacién solar directa como el
enfriamiento nocturno del suelo, puesto gue absor-
be en mayor medida las pérdidas radiactivas terres-
tres, y por ello contribuye a suavizar los contrastes
térmicos.

Como estas caracteristicas superficiales se trans-
miten a las capas atmosféricas inmediatas, pueden
distinguirse climas con rasgos ocednicos o continen-
tales. La continentalidad supone masas de aire em-
pobrecidas en vapor de agua y sometidas a mayores
contrastes térmicos, tante entre el dia y la noche co-
mo entre las estaciones; la oceanidad se define reci-
procamente. Una primera consecuencia de este he-
cho es que hacia el interior de loa continentes la
precipitacién tiende a disminuir, al menos por com-
paracién con los territorioa litorales expuestos a
vientos de procedencia ocednica. Por otra parte, de-
be destacarse la influencia de la latitud sobre la com-
ponente térmica de la continentalidad, puesto que el
alejamiento del Ecuador incrementa las diferencias
de radiacién solar entre las estaciones cdlida y fria,
realzando por tanto el contraste térmico anual.

Por su mayor facilidad de calentamiento y enfria-
miento, en las latitudes con estacionalidad suficien-
temente marcada, el interior de los continentes tien-
de a acumular masas de aire frio en invierno y de
gire recalentado en verano, que finalmente actian
como nuicleos anticiclénicos y ciclénicos estacionales
respectivamente. Aunque su potencia altitudinal es
inferior a la de los cinturones de altas y bajas pre-
siones, el sistema barométrico generado por los con-
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tinentes medifiea sustancialmente la circulacién ge-
nersal de la atmdsfera. Los anticiclones continentales
tienden a disminvir la recepcién invernal de preci-
pitaciones, en tanto que las bajas presiones estiva-
les propias del interior de los continentes atraen ma-
sas de aire periféricas que, si contienen suficiente
humedad, favorecen las lluvias. Por ello, la fraccién
estival de la precipitacién tiende a aumentar con la
continentalidad, del mismo modo que la influencia
de los vientos del ceste y de los cinturones anticiels-
nicos subtropicales se aminora hacia el interior de
los continentes, en sentido oeste-este. El hemisferio
norte, con una relacién entre las superficies ocedni-
ca y continental de 3:2 y masas continentales tan ex-
tensas como la norteamericana y la euroasistica, tie-
ne rasgos climdticos continentales mucho mas
desarrollados que el hemisferio sur, en el que dicha
relacién es de 4:1.

Alfitud y relieve

En la capa inferior de la atmésfera (troposfera), has-
ta los aproximadamente 12 000 m de altitud de la
tropopausa (—55 °C), existe un gradiente de dismi-
nucién de la temperatura con la altitud evaluado en
0,6 °C/100 m come promedio, que se refleja en el en-
friamiento climético de las montafias y tierras ele-
vadas y que obedece a la hidrostdtica y termodiné-
mica del aire. Los movimientos ascendentes y
descendentes del aire a lo largo de la troposfera pa-
ra situarse en equilibrio hidroetético entre las fuer-
zas de la gravedad y de la presién atmosférica, res-
ponden en iltimo término a su densidad, gue
depende, como en todos los gases, de su presién y
temperatura. Cuando una masa de aire asciende, su
presitn disminuye, per lo que sufre una expansién
que & la vez lo enfria, siempre que la ascension se re-
alice, como es habitual en la atmdsfera; de forma
adiabdtica, es decir, sin intercambio calorifico con el
aire adyacente. En el caso del aire seco o no satura-
do, el gradiente térmico altitudinal se estima en 1 °C/
100 m; en el de aires saturades o himedos, se afia-

Figura 15-14. Ejemplo de la génesls de
praciphiaciones crogrdficos por ascen-
so de masas de alre himedo (ladesa de
bariovento) y del efecto fShnen la lode-
ra de sotavento. El gradiente adlabdtico
considerado es el del alre seco hasla los
400 m, altitud a parlir de la cual empie-
za a producirse en lo ladera de barlo-
vento saturaclén da vapor de ogua y
condensacion, & Interviene &l gradiente

13°C

Barlovento
15°C 7
—

den ganancias de calor latente por condensacién de
vapor de agua que rebajan dicho gradiente a la mi-
tad.

El ascenso en altitud implica por tanto un des-
censo de las temperaturas y normalmente también
un incremento de la precipitacién, motivado por la
condensacién del vapor de agua contenido en las ma-
sas de aire ascendentes (Fig. 15-16). Los gradientes
altitudinales de precipitacién dependen en gran me-
dida, de las cantidades de vapor de agua del aire as-
cendente; en montafias muy elevadas, a partir de
cierta altitud puede registrarse una disminucién de
la precipitacién si el aire se ha descargado suficien-
temente de humedad durante su ascenso.

La combinacién de los gradientes térmicos y plu-
viométricos altitudinales produce notables variacio-
nes del clima, y por tanto de la vegetacion, en espa-
cios geograficos reducidos. No es de extrafiar, por
ello, que ¢l fenémenco de la zonacién o disposicién en
bandas altitudinales de distintos tipos de vegetacién
en funcién de estos gradientes, fuese una de las re-
laciones antes percibidas por los primeros geobotd-
nicos. Mds discutible es el abuso en 1as analogias en-
tre las zonaciones altitudinal y latitudinal de la
vegetacién: aunque las temperaturas descienden al
incrementarse tanto la latitud como la altitud (para
las temperaturaz medias anuales, una relacién apro-
ximativa equipara un kilémetro de latitud a un me-
tro de altitud), los restantes elementos del clima no
experimentan pautas de variacién comparables.

Ademis de disminuir la presion, con la altitud se
incrementa la radiacitn solar (incluyendo especial-
mente la UV), puesto que disminuye el espesor at-
mosférico que debe atravesar el haz incidente.

Las formas del relieve constituyen otro factor que
interviene en la concrecién de las caracteristicas ma-
cro y mescclimaticas de cada territorio: cuanto mas
diverso es el relieve, mayor es la diversidad climati-
ca y, en general, mayor serd la biodiversidad.

Ademaés de sustentar el desarrollo de la zonacién
altitudinal de la vegetacién antes comentada, el jue-
go de orientaciones y pendientes creado por el relie-
ve introduce modificaciones en los gradientes alti-

15 °C Sotavento

N, o

adiabdtico menor dal alre soturade.
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tudinales. La combinacién de pendiente, orientacién
y elevacién del Sol en el horizonte es determinante
de la radiacién recibida. En el hemisferio norte las
orientaciones a meridién son m4s célidas, a igualdad
de pendiente y localizacién, que las exposiciones nor-
te, efecto que légicamente se invierte en el hemisfe-
rio sur. La influencia de 1a pendiente se acentia al
ascender en latitud, puesto que a pequefias eleva-
ciones del Sol sobre el horizonte, las mayores inten-
sidades de radiacién se recibirdn en pendientes
abruptas. En dias nubladoes las diferencias meso y
microclimdticas se amortiguan mucho, porque la ra-
diacién solar directa pierde importancia cuantitati-
va frente a la radiacién difusa.

Las inversiones térmicas, es decir, los gradientes
de aumento de la temperatura con la altitud, suelen
deberse a la irrupcidn de masas de aire de proceden-
cia y caracteristicas térmicas diferentes, arrastradas
por sistemas de vientos que crean inestabilidad at-
mosférica. Pero también pueden estar favorecidas
por factores topograficos, como en el caso de colinas,
fondos de valle o depresiones rodeadas por montafias
que dificultan los intercambios horizontales de aire,
donde, en perfodos nocturnes o invernales con in-
tensas pérdidas radiativas superficiales, pueden ge-
nerarse capas bajas de aire frio y estable cuya tem-
peratura es inferior a la del aire de mayor altitud
(Fig. 15-3). Estas situaciones favorecen el descenso
progresivo de las temperaturas minimas, la forma-
cién de nieblas o escarchas y las heladas, y son co-
munes en las grandes depresiones del interior de la
peninsula Ibérica: en la del Ebro, por ejemplo, las
fuertes inversiones térmicas invernales favorecen
en ¢l llano la presencia de drboles resistentes al frio,
como la sabina albar (Juniperus thurifera), relegan-
do los arbustos termdfilos, como el lentisco (Pistacia
lentiscus), a las cumbres de modestas elevaciones. El
efecto de las inversiones y de las orientaciones se
percibe también en la ubicacién de los cultivos sen-
gibles al frio, sobre todo en las inmediaciones de sus
limites geogréficos o altitudinales de viabilidad. Al-
go similar se aprecia en los confines de las areas de

Dia

Circulacion del
aire an altura
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muchas especies, donde sus poblaciones tienden a lo-
calizarse en laderas orientadas hacia los éptimos ge-
ograficos de su distribucién.

La orientacién influye también sobre los gradien-
tes pluviométricos altitudinales, porque las precipi-
taciones son mayores en las vertientes expuestas di-
rectamente a los vientos himedos. En cambio, a
sotavento se registra con frecuencia el denominado
efecto fohn (nombre local de un viento cdlido y seco
propio de algunos valles de los Alpes), debido a que
las masas de aire que han ascendido por la ladera de
barlovento experimentando un enfriamiento con pro-
duccién de precipitaciones por condensacién del va-
por de agua, si han perdido suficiente humedad, des-
cenderdn por la vertiente de sotavento calentdndose
progresivamente segin el gradiente adiabdtico més
pronunciado del aire no saturado, y por tanto alean-
zaran la base de la montafia con una temperatura
superior a la gque tenfan, a la misma altitud, en la la-
dera de barlovento (Fig. 15-16). Este efecto, recono-
cible en casi todas las cordilleras orientadas trans-
versalmente a los sistemas de vientos himedos,
determina asimetrias notorias entre las vertientes,
puesto que las de sotavento reciben menos precipi-
tacién (se dice que estdn en «sombra de lluvias») y
ademés el influjo de masas de aire recalentado que
acentian la evapotransmraczén La superposicién
de varios efectos f5hn sobre un mismo territorio pue-
de determinar disminuciones drésticas de la precipi-
tacién y grandes cambios en la vegetacién: en Espa-
fia, tal es el caso de la depresidn del Ebro, sometida
a las sombras de lluvias producidas por la cordille-
ra pirenaica, los Montes Vascos, el sistema Ibérico y
las Cataldnides; o del sureste murciano-almeriense,
aislado de los vientos himedos de procedencia occi-
dental o septentrional por el arco que forman los sis-
temas montafiosos béticos y subbéticos y sus pro-
longaciones dignicas.

Otro de los efectos del relieve consiste precisa-
mente en la modificacién de las caracteristicas de la
circulacién atmosférica superficial. Cuando los sis-
temas de vientos se adentran en los continentes tie-

Figura 15-17. Altemancia diara de las
brisas marina y de tierra (tam:l) en el
ltoral. G, P., G. T.: gradientes de oumen-
'odelupteﬂénvlmempramra
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nen que adaptarse a las formas del relieve, que los
desvian y encauzan, alterando su velocidad y sus ea-
racteristicas adiabaticas. Algunas morfologias del
relieve generan sistemas propios de vientos topo-
grificos superficiales (brisas), que actian redistri-

_buyendo ¢l calor desigualmente acumulado por di-
ferencias locales de radiacidn. Los sistemas de brisas
que soplan entre el valle y la montafa durante ¢l dia
y en sentido inverso durante la noche, constituyen
un ejemplo similar al de las brisas litorales, que en
eate caso se deben al diferente comportamiento tér-
mico del mar y la tierra (Fig. 15-17), y contribuyen
al atemperamiento de los climas literales.

La conjuncién del relieve con los factores que de-
terminan la continentalidad u oceanidad de los te-
rritorios tiene también importancia, La existencia de
sistemas montafiosos orientados paralelamente al
litoral refuerza los rasgos centinentales de los terri-
torios situados tras ellos, en tanto que los valles ree-
tos v abiertos hacia los vientos de procedencia mari-
tima favorecen la irrupcién de masas de aire hiimedo
que suavizan los contrastes térmicos.

Los elementos del clima y sus
efectos sobre las plantas

La radiacion solar y la luz

La radiacién solar alimenta energéticamente la vi-
da scbre la Tierra a la vez que determina sustan-
cialmente las caracteristicas del resto de los ele-
mentos del clima. Su influencia directa sobre las
plantas depende tanto de la cantidad de radiacién y
sus variaciones diarias o estacionales, como de Bu
composicién espectral.

Efectos fotodestruclivos

Las radiaciones UV de 280-300 nm de longitud de
onda entrafian diversos efectos dafiinos sobre los or-
ganismos: fotooxidacién de pigmentos cloropldsticos
y reduccién de las tasas fotosintéticas, ruptura de
puentes disulfito y desnaturalizacién de proteinas,
dimerizacién de grupos de timina en los 4cidos nu-
cleicos y defectos de tranacripcién, incremento de la
tasa de mutaciones genéticas, inhibiciones perjudi-
cialea de la citocromo-oxidasa y activaciones de pe-
roxidasas, perturbaciones del crecimiento, etc. Esta
radiacién UV dafiina es en su mayor parte absorbi-
da en la capa de ozono de la estratosfera, situada a
unos 25 km de altitud, por lo que las dosis que al-
canzan la superficie terrestre son muy moderadas,
aungue aumentan con la altitud y disminuyen con la
latitud, debido al efecto difusor de las moléculas at-
mosféricas. El adelgazamiento de la capa de ozono

detectado en los dltimos decenios, provocado segin
todos los indicios por las emisiones excesivas de clo-
rofluorocarbonos y por el monéxido de nitrégeno li-
berado por los motores de los aviones, podria incre-
mentar en breve plazo las tasas de radiacién UV en
la superficie de la Tierra, con perjuicios dificiles de
cuantificar pero previsiblemente desastrosos para
198 ecosistermas y la propia salud de las personas.

Las plantas vasculares terrestres se defienden de
la radiacién UV medianie las capas cutinizadas y
suberizadas de la epidermis y los compuestos fené-
licos protoplasmadticos que absorben eficazmente las
longitudes de onda perjudiciales. La reflexién de ra-
diacién UV es un mecanismo poco desarrollado, ex-
ceptuando las flores de algunas especies, cuyos pé-
talos la utilizan para atraer a insectos polinizadores
capaces de percibirla visnalmente. Los tal6fitos y las
plantas unicelulares carecen de revestimientos cu-
ticulares y por ello son mucho més sensibles a la ra-
diacién UV. En cambio, el agua absorbe eficazmen-
te la radiacién UV en los primercs decimetros
superficiales, por lo que la mayoria de los vegetales
acudticos se hallan menos expuestos.

El exceso de radiacién visible puede provocar tam-
bién la destruccidn de los pigmentos fotosintéticos en
vegetales sensibles; muchas algas, sobre todo las ro-
jas, muchas plantas acuéticas, los musgos y helechos
propios de hdbitats sombries y las plantas nemora-
les 0 adaptadas a vivir en condiciones de baja ilumi-
nacién. Diversos mecanismos metabélicos y morfo-
légicos, como el control de la orientacién de las hojas
(Lactuca serriola) o el desarrollo de revestimientos
foliares pilosos o eéreos reflectantes, especialmente
destacados en muchas plantas de alta montafia, ayu-
dan a evitar los efectos de la sobrerradiacién.

Efectos fotoenergéticos

La fotosintesis aprovecha sélo una infima parte
(0,23 %) del 44 % de la radiacién solar incidente que
corresponde al espectra visible, para producir anual-
mente entre 170 y 180 - 10° t de biomasa (materia se-
ca); algo mis de dos tercios de esta cantidad corre a
cargo de las plantas terrestres. La luz no es un re-
curgo limitante en el conjunto de la biosfera, aunque
si suele serlo localmente, debido a que su consumo
es obligatoriamente instanténeo, no puede almace-
narse, y a la inmovilidad propia de las plantas, que
determina crecimientos superpuestos del follaje con
el consiguiente ensombrecimiento de las hojas si-
tuadas en niveles inferiores y de las plintulas.

La atenuacién de la radiacién al atravesar las co-
pas (Fig. 15-18) se ajusta a una funcién exponencial
del indice de drea foliar (LAL leaf area index: suma
total de las 4dreas de las hojas existentes por unidad
de superficie del terreno), para valores similares del
denominado coeficiente de extincién propio de cada
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Figura 18-18. Dacrecimienio exponencial de
la luminosidad relativa (LR) en funcin del indl-
ce de drea follar (LAl). D: vegelacion de dico-
tiledéneas herbéceas de hoja anchag; G: vege-

tipo de follaje, que a su vez depende de la orienta-
cién, grosor y caracteristicas estructurales de las ho-
jas. De esta forma, la luminosidad relativa (LR, por-
centaje de la radiacién incidente en el exterior del
follaje) que alcanza el estrato herbdceo de un hosgue
poco denso, como un pinar con un LAI inferior a 5,
puede mantenerse en el 15-30 %, en tanto que el
mizsmo nivel de un bosque caducifolio denso, con LAI
superior a 6, como un hayedo, no dispone mas que de
un 1-2 % (que, sin embargo, puede ascender al 50 %
durante el periodo prevernal, tras el desfronde oto-
fial) (Fig. 15-19). LR inferiores al 1 % parecen ser li-
mitantes para las plantas vasculares; los taléfitos
pueden soportar LR del 0.5 %, e incluso, algunas al-
gas terrestres, el 0,1 %. La noeién de LR no debe ahs-
traerse de las pautas de distribucién latitudinal de
la radiaci6n: la luminosidad media estival en las la-
titudes polares no excede mucho a la de un sotobos-
que de latitudes mediaa.

La interceptacién de radiacién por el follaje tiene

tacién graminoide; A: vegstacién lorestal.
(Adaptado de Larcher, 1983.)

repercusiones muy importantes. En primer término,
determina adaptaciones ecoldgicas y comporta-
mientos diferenciados de las plantas hacia los dis-
tintos tipos de regimenes luminicos. Convencional-
mente se consideran plantas helidfilas las que
requieren LR>30 %, esciéfilas o nemorales las que
requieren LR<30 %, e indiferentes, las que poseen
un amplio rango de requerimientos luminicos. Entre
1as escidfilas se cuentan muchas plantas propias de
los sotobosques, aunque no pocas son simplemente
esciotolerantes, y de otros ambientes tipicamente
sombrios, como cuevas y extraplomos. Entre las in-
diferentes hay que incluir la mayoria de los drboles
con elevados LAI, que tienen que diferenciar hojas de
sol en el exterior y de sombra en el interior de sus co-
pas. Las hojas de sombra del haya (Fagus sylvatica)
v del acebo (Ilex aquifolium) pueden aleanzar la sa-
taracién fotogintética eon una LR del 1 % en un dia
soleado. El comportamiento luminico de muchas
plantas puede variar a lo largo de su ciclo vital, yen
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concreto pueden ser distintos los requerimientos de
las plantulas y de los individuos adultos. Asi, las
pldntulas de Fagus v de muchos Quercus son escié-
filas 0 al menos esciotolerantes, mientras que las de
otros drboles (Popuius, Betula, Pinus) son heliéfilas
e incapaces de prosperar bajo un dosel denso, por lo
que las primeras tienden a desplazar sucesivamen-
te a las segundas cuando conviven en los mismos te-

rritorios.
1] r ‘ ; Lag plantas y érganos que viven en condiciones
o1 N LW ' heliéfilas o escidfilas tienen caracteristicas muy di-
‘[ v O ' *ﬁ ferentes. La escasez de luz determina menores dis-

ponibilidades energéticas y por tanto un descenso de
la produccién de biomasa y de las tasas de fotosin-
tesis, respiracién y consumo de agua; los 6rganos fo-
tosintéticos suelen aumentar su superficie, pero di-
ferencian menos tejidos conductores, y aunque la
densidad de cloroplastos suele ser menor, éstos acu-
mulan mayores concentraciones de pigmentos, sobre
todo los del fotosistema 11 y clorofila b. Las plantas
heliéfilas —entre las que se cuentan todas las de in-
terés agricola— desarrollan ademés adaptaciones pa-
ra soportar temperaturae eventualmente més ele-
vadas, menor humedad relativa del aire y posibles
restricciones temporales del abastecimiento hidrico.
La Tabla 15-1 resume las diferencias mas significa-

Tabla 15-1. DIFERENCIAS MAS SIGNIFICATIVAS ENTRE
LAS HQJAS DE SOL Y DE SOMBRA DE DIVERSAS
ESPECIES ARBOREAS
{(+/-: MAYORES/MENCRES CANTIDADES O TASAS)

HOJAS  HOJAS
RASGOS DIFERENCIALES DESOL  Df SOMBRA

®

Caracteristicas estructurales;
dreq
lobulacién
groscr del mesofilo
nimerc de células
nenvadurd
grosor de la cuticula
densidad estomdtica
densidad de cloroplastos
smpaquetamiento de sisternas

de membranas plastidiales

I 2 T T T S TS

4+

i
+

Caracteristicas bloguimicas:
% materia seca
% agua
cencentracion del juge celular
atmiddn
celulosa
lignina
lipldos
antocianos, flavoncides
Ca/K
clorofilas
pigmentos del folosistema Il
clorofilas/xantofilas

T+ 4+ 4+ ++ 1 +4+ 1+
+ 4+ L LV Ly

Figura 15-19. Atenuacién de la luz en diversos tipos da vege- .
tacién: {A). Bosque boreal sombrio de piceas y abadules. C?;?g:_%’g;f::g:&f;?g: : ’
{B). Pinar. {C). Cuitivo de girasoles (R: albedo o porcentaje de franspiracii‘;n * ~
{a luz Incidente reflejado por el follaje). {De Larcher, 1983.)
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tivas encontradas entre las hojas de sol y de sombra
en diversas especies arbéreas.

La capacidad de crecimiento vegetativo de una
planta es un factor decisivo para su potencial com-
petitivo y por tanto para su papel en la dindmica su-
cesional, y depende a su vez de varios factores: lara-
diacién solar incidente disponible, la eficiencia
fotosintética con la que dicha radiacién puede ser
convertida en biomasa y la fraccién de la radiacién
incidente gque puede interceptar (excluidoe el albedo
o porcentaje de radiacion reflejada, que normal-
mente oscila entre un 5-15 %, aunque en las comu-
nidades herbaceas graminoides puede alcanzar el
25-30 %). Si los restantes pardmetros son similares,
la interceptacién resulta decisiva y, como se ha ex-
puesto, depende exponencialmente del LAl La con-
secucién de un elevado LAI depende del plan arqui-
tectonieo de la planta, pero también de su capacidad
de diferenciar hojas de sol y de sombra; de hecho, el
incremento del LAI por encima de 5 tiene escasa sig-
nificacién en cuanto a la capacidad de crecimiento,
pero es muy importante para la intercetapcién de la
luz y su monopolizacién por una especie: 1a mayoria
de log arboles formadores de bosques exceden en ma-
vor o menor medida esta cifra. Asi, en climas en los
que la temperatura o la disponibilidad hidrica no
actian como factores limitantes para el desarrollo de
LAI elevados, la competencia por la luz se erige co-
mo factor director de la dindmica de la vegetacién.
No es de extrafiar tampoco que ciertos biotipos es-
pecializados en esta competencia por la luz, como
las lianas o bejucos y los epifitos, tengan sus médxi-
mas expresiones en climas cilidos y con buenas dis-
ponibilidaedes hidricas.

Al atravesar el follaje, la luz se enriquece relati-
vamente en tonalidades verdes y rojas, por lo que el
espectre de radiaciones que reciben las plantas del
sotobosque es distinto al que impera en el exterior,
Desde el punto de vista fisiolégico es importante,
por sus efectos fotocibernéticos, la relacidn entre el
rgjo cercang y el rojo lejano (e infrarrojo cercano), que
estdn equilibrades (1/1) en la radiacién solar, pero
descompensados hacia el segundo (1/5 a 1/10) en la
Iuz que ha atravesado un follaje denso.

El régimen de radiacién cambia sustancialmente
en los ambientes subacudticos. En primer lugar, la
reflexion de las superficies de agua es muy elevada
para bajas alturas del Sol sobre el horizonte, por lo
que la duracién efectiva del dia (el fotoperiodo) es
maés corta bajo el agua. En segundo lugar, la radia-
cién IR v de onda larga es absorbida en los mm o cm
superficiales, y la UV no penetra mas alla de unos
pocos dm. La luz visible penetra maas, predominan-
do el verde-azulado en los océanos y el verde-amari-
llento en los lagos y masas de agua continentales, lo
que determina modificaciones adaptativas en la com-
posicién pigmentaria de los érganos fotosintéticos,
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especialmente destacadas en la zonacién de la vege-
tacién benténica litoral. A diferencia de los ambien-
tes sombrios terrestres, bajo el agua la radiacion ro-
ja cercana es siempre més importante que la roja
lejana. La intensidad de la radiacién decrece expo-
nencialmente con la profundidad, pero depende con-
siderablemente del grado de turbidez de las aguas.
La zona eufética, en la que pueden desarrollarse
plantas autétrofas, corresponde al intervalo de pro-
fundidades en que la actividad fotosintética es capaz
de compensar la tasa de respiracién {(alrededor del 1
% de LR), y puede alcanzer hasta 140 m en mares
muy transparentes (60 m en el litoral del Medite-
rrineo); en las aguas continentales, normalmente
mds tirbidas, las plantas vasculares no superan los
& m de profundidad y las algas bentdnicas pueden al-
canzar, a lo sumo, 20 6 30 m.

Efectos folocibeméticos: foloperodismo

La estrecha dependencia de las plantas respecto a la
luz ha dado lugar a otro tipe de adaptaciones cuyo
rasgo comun consiste en la utilizacién de la radiacién
como fuente de informacién para el control ¥ la re-
gulacién de los procesos vitales. La radiacién azul, la
UV cercana (300-380 nm) y la roja e infrarroja cer-
cana son las mas significativas en cuanto a sus efec-
tos fotocibernéticos, incluso con bajas intensidades.
Su accidn se plasma a través de la alteracién quimi-
ca o fotoconversion de pigmentos receptores, como
los carotenoides y la flavina, que absorben en la ban-
da azul del espectro, ¥ sobre todo los fitocromos, cu-
yas dos formas fotoconvertibles (P660 y P730) ab-
sorben en el rojo y Tejo lejano respectivamente.

Loa efectos fotocibernéticos pueden clasificarse en
fotomodulaciones, reversibles al cesar o cambiar el
estimulo luminico, y fotodiferenciaciones, que una
vez desencadenadas son irreversibles. Ejemplos de
las primeras son los fototropismos (tipicamente po-
sitivos en tallos, peciolos ¥y muchos esporangios y
carpéforos; de signo cambiante en los pedinculos de
algunas especies, como Cymbalaria muralis, donde
es positivo en el pediineulo floriferc y negativo en el
fructifero) y las fotonastias, que regulan la orienta-
cién de las hojas o de las flores respecto a la diree-
cién de 1a luz, asi como las horas de apertura y cierre
de las flores (Gentiana). También existen controles
fotornoduladores de muchos procesos metabdlicos,
entre los que se cuentan las tasas de respiracién, la
sintesis de diversos pigmentos fotosintéticos y de
acido ascérbico, la descomposicién de protefnas y
grasas de reserva, etc, Los vegetales unicelulares
moviles regulan la direccién de sus desplazamientos
mediante fotorreceptores asociados a los flagelos.

El cultivo de plantas en la oecuridad o su desa-
rrollo bajo regimenes luminicos insuficientes provo-
ca un conjunto de sindromes, conocidos como ahila-
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miento o etiolacidn, que ponen de manifiesto el am-
plio repertorio de diferenciaciones inducidas por la
luz (fotomorfosis): elongacién exagerada de entre-
nudos y peciolos, desarrollo rudimentario de los lim-
bos foliares, escasa formacién de pigmentos fotosin-
téticos v de tejidos conductores y de sostén, ete. El
sumario de las fotomorfosis es muy extenso y varia
en funcién de las especies y aun de las razas locales,
pero pueden citarse: entre las bioquimicas, la bio-
sintesis de clorofilas y antocianos ¥ ciertos aspectos
de la retranslocacifin interna de nutrientes; entre
las histolégicas, la diferenciacion de estomas, tejidos
vasculares y de sostén v la actividad cambial; entre
las organogréficas, la diferenciacién de los primor-
dios de ramas y hojas y de los limbos foliares, el de-
sarrollo de 6érganos de reserva, la dorsiventralidad y
las properciones alométricas de ciertos érganos, ete.
En algunos corméfitos acuéticos, como Hippuris vil-
garis, 1a heterofilia, es decir, 1a formacién de tipos
morfolégicos de hojas diferentes dependiendo de la
profundidad, parece estar controlada por la relacién
rojo/rajo lejano del espectro de radiacién incidente.
Todos estos procesos, y algunos otros, pueden reque-
rir la fotoinduccién en forma de dogis minimas de ra-
diacién o en forma de valores umbraltes del fotope-
riodo (duracién del periodo diurno de radiacién solar;
Fig. 15-20); en no pocos casos, la fotoinduccién nece-
sita coincidir con ritmos enddgenos o con otros ele-
mentos del clima (térmicos, hidricos); por Gltimo, cier-
tos procesos fotoinducidos en unas especies,
requieren estimulos diferentes en otras.

El control fotoperiddico de distintas fases del ciclo
vital se ha descubierto en los primeros afios del pre-
sente siglo y reviste especial importancia, puesto
que en ¢l subyace el ajuste entre los ritmos del de-
sarrollo y los climéticos. En algunas plantas ciertas
morfosis son inducidas cuando el fotoperiodo supera
un valor umbral (modelo de «dia largo»), mientras
que en otras lo son cuando el fotoperiede se hace
ma4s corto gue el umbral {(modelo de «dia cortos).

La relacién entre el fotoperiodo y el inicio de la
diapausa o reposo vegetativo, con todos sus fenéme-
nos asociados (marchitamiento y caida del follaje en
plantas deciduas, retranalocacin de nutrientes, de-
sarrollo de los mecanismos de resistencia a la hela-
da, actividad cambial), estd ampliamente documen-
tada. Muchos drboles de distribucién templada y
boreal (especies de los géneros Populus, Salix, Fa-
gus, Betula, Quercus, Acer, Picea, Larix, Corylus,
etc.) utilizan el modelo de dia corto como inductor del
pre-repose. Las especies que no inician el letargo
mediante regulacién fotoperiddica o mecanismos es-
trictamente endégenos, recurren a las temperatu-
ras nocturnas {(del orden de poco menos de 10 °C) co-
mo sefial externa; la regulacion termoperiédica es
tipica de algunos géneros oriundos de latitudes tem-
pladas meridionales, como los fresnos (Fraxinus),
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Flgura 15-20. variaclones estacionales del loloperiode en
diferantes latitudes. A 80° de Iatitud los lotopedodos méximo
y minimo son de 19 y 6 horas respeclivaments, y a parlir de
&° comlenzan g aparecer dias y noches de 24 horas en los
solsficios.

castafios (Castanea), lilos (Syringa) y frutales de
hueso (Prunus). En otros muchos casos, ambos me-
canismos intervienen conjuntamente, y pueden di-
sociarse en situaciones experimentales, o bien el fo-
toperiodo inicia la transicién al reposo y la bajada de
las temperaturas confirma la continuacién del pro-
ceso. Algunas plantas propias de clima con sequia es-
tival, entre las que se cuentan muchos gedfitos, tie-
nen un control de dia large, que desencadena un
periodo de reposo durante la época seca. En tales ca-
s0s puede haber un doble periodo de reposo, estival
e invernal, inducido cada uno de ellos por el tipo co-
rrespondiente de fotoperiodo. Un medelo de dia lar-
go interviene también como activador del post-repo-
so; en muchos casos (Populus, Acer, Tilia, Pinus,
Vitis) la salida de la diapausa requiere haber expe-
rimentado previamente un periodo suficientemente
frio (temperaturas minimas cercanas a 0 °C duran-
te varias semanas).

Aunque en prineipio cabria esperar respuestas fo-
toperiédicas solamente entre las plantas propias de
latitudes extraecuatoriales, también se han encon-
trado en climas tropicales lluviosos, probablemente
debido a que las pequefias variaciones del fotoperio-
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do ¥ de la intensidad de radiacién que acaecen en tor-
no a los equinoccios, representan las sefiales exter-
nas més consistentes de estacionalidad en dichos cli-
mas poco variables. En variedades tropicales del
arroz (Oryza sativa) se ha detectado sengibilidad pa-
ra variaciones del fotoperiode de sélo 10 minutos.

La induccién fotoperiédica de la floracidn conoce
muchos modelos extratropicales. Entre las plantas
de altas latitudes es comun el modelo de dia largo, a
menudo combinado con el requisito de una previa
vernalizacion o experiencia de frio invernal (tempe-
raturas minimas de -3 a 13 °C, segin las especies,
durante algunas semanas), que hace que puedan flo-
recer al afio signiente y previene inoportunas flora-
ciones otofiales. En latitudes medias son frecuentes
tanto los modelos de dia largo, tipicos de muchas
plantas de floracién primaveral o estival temprana
(Avena, Triticum, Secale, Anthoxanthum, Arabidop-
sis thaliana, Vicia sativa, Trifolium pratense, ete.),
como los de dia corto, entre los que se cuentia buena
parte de nuestra flora otofial (Setaria, Xanthium,
Amaranthus, etc.). Muchas plantas cosmopolitas, co-
mo Poa annua, Senecio vulgaris, Stellaria media y
Thiaspi arvense, tienen comportamientos fotoperié-
dicamente neutros, en tanto que otras (Nicotiana ta-
bacum, Selanum tuberosum, Lactuca sativa, Phase-
olus vulgaris, Zea mays, etc.) presentan razas
fisiolégicas con comportamientos fotoperiddicos to-
talmente diversos. Los modelos de dia corto son ti-
picos también de plantas propias de climas subtro-
picales con sequia invernal, en tanto que log de dia
largo aparecen frecuentemente en climas con sequia
estival, como los mediterrdneos. Probablemente son
también muy numerosas las especies cuya floracién
se ve favorecida cuantitativamente por uno u ofro
modelo, aunque sus ritmos endégenos les permiten
florecer bajo cualquier régimen luminico e incluso en
oscuridad (Hordeum, Raphanus v Cuscuta muestran
comportamientog cuantitativamente de dia largo).
La floracién de Trifolium repens requiere un mode-
lo de dia corto seguido posteriormente par uno de dia
largo. Los modelos de floracién de las plantas tropi-
cales se cuentan entre los méds diversos, pero, ex-
ceptuando las inducciones de dia corto antes men-
cionadas, los controles genéticos enddgenos o los
hidroperiédicos parecen estar mds extendidoz. Tan-
t0 en los modelos de dia corto como en los de dia lar-
g0, la duracién del fotoperiodo, umbral inductor de
1a floracion o de otras morfosis varia en poblaciones
de una misma especie procedentes de distintas lati-

-tudes; parte de esta variacién puede estar fijada ge-
néticamente.

El control de las fases de actividad de las semillas
censtituye otro de los requisitos necesarios para ade-
cuar &l ciclo vital a los ritmos climédticos. La libera-
cion de las semillas suele llevar aparejada su entra-
da en una fase de reposo, que puede ser innata o
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inducida por sefales externas, como el enterra-
miento o la experiencia de frio o de calor; esta ulti-
ma es caracteristica de muchas plantas mediterrd-
neas, que de esta forma garantizan el reposc durante
la desfavorable época estival. La llegada de la si-
guiente estacién favorable para la germinacién pue-
de percibirse de distintas formas. Las oscilaciones
diarias de temperatura constituyen una sefial itil en
algunas especies propias de hébitats con eacasa co-
hertura vegetal, como Amrmophile arenaria, puesto
que son tanto mas acusadas cuanto més cerca de la
superficie se encuentran las semillas. La experien-
cia de altas temperaturas puede ser un factor in-
ductor en especies propias de climas con una alta fre-
cuencia de incendios, en la medida que supone una
sefial de probable eliminacién de la vegetacién exis-
tente; algunas especies de Erica y Cistus son ilus-
trativas de este fenémeno en los climas mediterra-
neos. Sin embargo, muchas plantas han adoptado
como més segura la seiial luminica, puesto que afia-
de informacién directa sobre las condiciones de ilu-
minacién del sitio, expresadas a través de la relacién
rojo/rojo lejano. De esta forma es posible prevenir la
germinacién de plantas heliéfilas en condiciones de
sombra. Un recurso generalizado entre las plantas
arvenses y nitrofilas consiste en la induccién del re-
poso seminal por enterramiento, la formacién de
bancos de semillas enterradas o ensombrecidas de
larga duracién (hasta cientos de afios), ¥ la induccién
de la germinacién por exposicién a luz rica en ra-
diaciones del rojo cercano; sistemas similares, de-
pendientes de la luz, se aprecian en diversas plantas
propias de estadios intermedios de las sucesiones
secundarias, como Betula v muchas cistdceas, asi
como entre plantas nemorales de bosques caducifo-
lios que necesitan sincronizar su germinacién con el
periodo prevernal de mayor disponibilidad luminica
por ausencia de follaje. La necesidad de experimen-
tar un periodo de temperaturas minimas suficiente-
mente bajas (estratificacion) puede ser otro requisi-
to previo para la germinacién (Corylus, Juglans,
Malus, Rosa, Fraxinus), combinado después con in-
ducciones fotoperiddicas o endégenas. La importan-
cia de la estratificacién se conoce deade antiguo por
las précticas agricolas de cultivo de algunas especies,
cuyas semillas se disponian entre capas de arena
humeda durante el invierno anterior a la tempora-
da de la cosecha.

Las temperaturas

La cantidad de calor almacenado por un cuerpo de-
pende de su masa, de su calor especifico y de su tem-
peratura. Esta iiltima es una condicién que decide el
sentido de las transferencias calorificas entre cuer-
pos en contacto: el calor se transfiere siempre del
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cuerpo més caliente (que tiene mayor temperatura)
al més frio. Por ello, y a pesar de que metabélica-
mente sean los balances energéticos (las cantidades
de calor) la realidad que cuenta, las temperaturas
del aire en contacto ¢on los organismos suministran
una indieacién adecuada de las cantidades de calor
que éstos pueden almacenar o mantener, y consti-
tuyen uno de los pardmetros mas empleados en bio-
climatologia.

Las plantas son tipicos organismoes poiguilotér-
micos o ectoiérmicos, es decir, incapaces de mantener
constante su temperatura interna en ausencia de
aportes calorificos del entorno, lo cual no significa
que su temperatura interna esté siempre ajustada a
la externa. Sclamente algunos taléfitos acudticos, y
sobre todo parésitos, responden a un comporta-
miento estenotérmico, puesto que su desarrollo sélo
es pogible dentro de un estrecho intervalo de tempe-
raturas. Entre ellos se cuentan también los organis-
mes capaces de crecer normalmente en los hdbitats
térmicamente mds extremados, como Chiamydo-
monas nivalis y oiras algas de las nieves, cuyo me-
tabolismo requiere temperaturas préximas a 0 °C, y
las bacterias terméfilas (Sulfolobus ¥y Thermoplas-
ma) y algas azules (Mastigocladus y Synechococcus)
que colonizan géiseres y aguas termales con tempe-
raturas de 60-90 °C. El resto de los vegetales, inclu-
yendo la totalidad de las plantas vasculares, se ca-
taloga entre los organismos exritérmicos, puesto que
sus limites letales de tolerancia térmica oscilan apro-
ximadamente entre los ~5° y los 55-60 °C. Mediante
preadaptaciones inducidas muchas plantas pueden
soportar temperaturas considerablemente més ba-
jas; en cambio, la exposieién a temperaturas de 60-
70 °C durante periodos cortos (30 minutes) supone
un limite letal universal para las células eucariotas.
Los limites térmicos para la actividad vegetal (cre-
cimiento y produccién de biomasa) son ligeramente
mads estrechos, entre 5° y 40 °C por término medio,
y coinciden aproximadamente con los requeridos pa-
ra la fijacion fotosintética de CO.

El rango de las temperaturas del aire gque se ex-
perimentan sobre la superficie terrestre es muy
considerable. Las maximas registradas por proce-
dimientos meteorolégicos convencionales corres-
ponden a los desiertos subtropicales: en Libia, Méji-
co y California se han medido localmente méximas
de 67-68 °C; en las depresicnes meridioniales de Es-
pafia (Andalucia) se alcanzan de cuando en cuando
méximas de 50 °C. Recalentamientos locales de has-
ta 60-70 °C no son raros en enclaves rocogos muy 80~
leados, y aungue su 4mbito no se extienda més alla
de unos centimetros sobre la superficie del suelo,
pueden afectar a las plantas eircundantes. Casi una
cuarta parte de las tierras emergidas presenta me-
dias de las maximas anuales superiores a 40 °C, Io
que entrafia exposiciones de las plantas a tempera-

turas por encima de los limites normales de activi-
dad.

La temperatura minima registrada sobre la Tie-
rra (en la Antartida, cerca del Polo Sur) fue de -91 °C.
En Alaska, Groenlandia y Siberia oriental las mini-
mas de -50 °C son frecuentes, y se alcanzan extre-
mas de -65° a -70 °C; en altas cumbres de latitudes -
mediaa pueden registrarse minimas de —40 °C. M4s
del 40 % de la superficie confinental experimenta
temperaturas medias de las minimas absolutas
anuales inferiores a —20 °C; solamente un tercio de
las tierras emergidas est4 libre de temperaturas de
congelacién. En cualquier caso, el conjunte de los
vegetales terrestres dispone de adaptaciones para
afrontar toda la gama de temperaturas del aire im-
perantes sobre la Tierra; los verdaderos limites pa-
ra la colonizacién vegetal ae hallan en las disponibi-
lidades hidricas, sobre las que la temperatura incide
indirectamente, aumentando la evaporacién o tor-
nando inaccesgible el agua por congelacion. Eate 1l-
timo caso afecta especialmente al 8,5 % de la super-
ficie terrestre emergida en el que la temperatura
nunca supera los 0 °C: en tales condiciones, sélo al-
gunos taléfitos (algas y liguenes) capaces de sopor-
tar largos periodos de deshidratacién y de absorber
humedad del aire, pueden desarrollarse en reducidos
microhdbitats favorables (nunataks).

Este intervalo térmico extreme de mds de 150 °C
se reduce notablemente al considerar promedios. En
lo que concierne a la temperatura media anual, el
rango comprende desde algo mds de 30 °C en las la-
titudes ecuatoriales (para Dalel (Etiopia), situada a
100 m bajo el nivel del mar, se¢ han estimade 34 °C),
hasta —20 °C en latitudes subpolares, aunque las ex-
trapolaciones calculadas para el interior de la An-
tdrtida sugieren que la media anual mis baja del
planeta podria cifrarse en 57 °C. El valor informa-
tive de 1a temperatura media anual es relativo, pues-
to que su oscilacién estacional puede ser m4s decisi-
va para la vegetaci6n; valores de 0 °C en el Ecuador,
con variaciones estacionales casi nulas, ya son pric-
ticarnente abibticos por sus repercusiones sobre la
disponibilidad de agua, mientras que valores de —10
°C permiten todavia, en latitudes boreales conti-
nentales, una estacién cilida suficientemente larga
para el desarrolle de bosques de taigsa.

El régimen térmico se amortigua considerable-
mente bajo el agua y en el interior del suelo, puesto
que sus oscilaciones raramente rebasan el intervalo
comprendido entre 0° y 20-25 °C, atenudndose pro-
gresivamente con la profundidad. Aunque en si mis-
mo este intervalo no supone riesgos letales para la
mayoria de las plantas, las temperaturas que per-
miten la congelacién del suelo constituyen un serio
factor limitante, por la inaccesibilidad del agua he-
lada (y por tanto de los nutrientes) para las raices,
y porque la congelacién y descongelacién del suelo
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(geliturbacién, gelifluxién) provocan lesiones mecd-
nicas en los 6rganos vegetalea subterrdneos o pueden
desenterrarlos y exponerlos a la desecacién. En las
latitudes boreales y polares aparecen los horizontes
edificos permanentemente helados (pergelisuelos o
permafrost), que pueden tener centenares de metros
de profundidad y que suponen otro factor limitante
del desarrollo de los aparatos radiculares. Para la
vegetacion subacudtica marina de la zona interma-
real, la emersién diaria durante la bajamar supone
la exposicion al régimen més extremado de las tem-
peraturas del aire y al riesgo de desecacién.

Justo en la superficie del suelo es donde las am-
plitudes térmicas pueden ser mayores, incluso mas
extremas que las del aire, debido al recalentamiento
diurno durante los momentos de mayor insolacién y
alas pérdidas radiactivas nocturnas; sin embarge, en
los primeros 5-20 cm de suelo egtas oscilaciones diur-
nas se han atenuado considerablemente, y 8 medio
metro de profundidad (o menos, si la cobertura de la
vegetacion o de la nieve es importante; Fig. 15-21) so-
lemente se perciben, con retrase y atenuacion, las os-
cilaciones estacionales de temperatura, que pueden
alcanzar muy amortiguadas los 5-7 m (Fig. 15-22).
Las diferencias diurnas de temperatura entre el ai-
re (1,5 m) y la superficie del suelo pueden alcanzar
localmente hasta 60 °C: en suelos oscurog, secos y ri-
cos en materia orgénica, condiciones que reducen la
conductividad térmica, se han llegado a medir tem-
peraturas superficiales de 90 °C en los momentos de
mixima insolacién. Las diferencias nocturnas nun-
ca son tan elevadas, pero determinan fendmenos co-
mo la formacién de escarcha con temperaturas del ai-
re algo superiores a 0 °C, o 1a condensacién del rocio.

Efectos de las temperahiras

Los dafios causados por la expesicién a altas tempe-
raturas residen, en primer lugar, en la inactivacién

30° 40° 80° 680" C
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Figura 15-22. Fluctuaciones estacionales de la temperatyra
del suslo en diferentas profundidades bajo climas templadoes
del norte de Europa. (Adaptado de Larcher, 1983.)

de enzimas termoldbiles y en alteraciones de las
membranas plasmaticas, que acarrean desorgani-
zaciones metabdlicas de las células; en segundo lu-
gar se sitda el incremento de la transpiracién, que
cuando se prolonga excesivamente puede levar al
agotamiento de las reservas hidricas y a la deshi-
dratacién protoplasm4tica.

Los mecaniemos de resistencia al calor desarro-
llados por los vegetales pueden agruparse en dos cla-
ses: de tolerancia o de prevencién (Fig. 15-23). Con
arreglo a la tolerancia se distinguen especies sensi-
bles al calor, que gufren dafios importantes tras ex-
posiciones cortas a temperaturas superiores a 30-40
(45) *°C, entre las cualea ge cuentan las algas euca-
riotas los liguenes en estade hidratado (en estado
deshidratado son completamente resistentes), mu-
chas plantas vasculares acudticas y algunas terres-
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RESISTENCIA A LAS TEMPERATURAS EXTREMAS
Resistencia al calor Resistencia a las bajas temperaturas
Resistencia Reslistencia a la helada
al enfriamiento
Tolerancia del Prevancicn del Tolerancia de Ja Prevencion de ia
calor por: calor por: helada par: helada por:
~ Reslstencia proto- | | — Reflexitn de la — Aislamiento térmico - Resisiencia proto- — Aislamiento témico
plasmética a la ra_dlacién - Resistencia protoplasmé- plasmética a la - Sobreenfriamiento
desnaturalizacion | | - Aislamiento térmico tica a la desnaturalizacion deshidratacién por - Depresion del punto
- Transpiracidn congelacién de congelacién

Figura 15-23, Esquema de los mecan ismos da resistencia de los vegetales a las temperaturas extremaos.

tres nemorales o de hojas tiernas; y especies tole-
rantes al calor, que soportan sin dafios apreciables ca-
lentamientos breves de hasta 50-60 °C. La tolerancia,
que se basa en modificaciones estructurales de pro-
teinas y membranas, experimenta variaciones esta-
cionales probablemente inducidas por el curso de las
temperaturas, y no es idéntica en las distintas fases
del eiclo de un vegetal: las plantulas, 1as yemas que
han empezado a brotar y el periedo de méximo cre-
cimiento son etapas especialmente sensibles, mien-
tras que la germinacién de las semillas puede verse
estimulada n algunas especies por la exposicién a
temperaturas anormalmente elevadas, como las ge-
neradas durante un incendio en las capas superfi-
ciales del suelo.

La prevencién de recalentamientos conoce diver-
sas seluciones entre los vegetales. El desarrollo de
mecanismos de aislamiento térmico estd muy exten-
dide, aunque su eficacia se limita a periodos cortos:
cortezas gruesas, como las del alcornoque (Quercus
suber), que ademas protegen del fuego; revestimien-
tos escamosos de las yemas; situacién de las yemas
y otros érganos sensibles, como las flores, en €l inte-
rior del follaje, etc. Los mecanismos destinados a au-
mentar la reflexién de la radiacién o a reducir la in-
terceptacitn son frecuentes en aquellos habitats en
los que el peligro de recalentamiento se debe al ex-
ceso de radiacién solar directa, como las altas mon-
tafias y los desiertos subtropicales: revestimientos
de ceras, pelos o escamas reflectantes, fotonastias
y termonastias (como las de muchas mimoséceas y
cesalpinidceas) que regulan la orientacién de los 6r-
ganos para reducir la interceptacion, ete. Por 1ltimo,
a través de la transpiracién es posible mantener la
temperatura de las hojas entre 5 y 15 °C més baja
que la del aire, dependiendo de la intensidad de la
transpiracién y de la velocidad del viento.

Las bajas temperaturas pueden producir dos ca-
tegorias de lesiones en las plantas. En las plantas

sensibles al enfriamiento, la exposicién a tempera-
turas entre 0y 10-15 °C ocasiona alteraciones de las
membranas plasmadticas, desnaturalizacién de cier-
tas macromoléculas (proteinas y dcidos nucleicos) y
desorganizacién del metabolismo energético. La ex-
posicién a temperaturas inferiores a 0 °C afiade el
riesgo de la formacién de hielo en los tejidos vegeta-
les. La formacién de hielo intracelular conlleva la
muerte répida de la célula; no obstante, es méa co-
muin que primero se forme hielo extracelilarmente,
entre célula ¥ célula o entre la pared y la membra-
na plasmdtica, lo que automéiticamente rebaja la
presién de vapor de los espacios intercelulares y de-
sequilibra el potencial hidrico (pdg. 644) entre el in-
terior y el exterior de la célula. Para restaurar dicho
equilibrio, e! protoplasma tiene entonces que au-
mentar su concentracién y por tanto su presién os-
mética cediendo agua a los espacios intercelulares,
en cantidades que dependen hiperhélicamente de lo
baja que sea la temperatura. La concentracion exce-
siva de solutos en el protoplasma puede acarrear
cambios de pH que provoquen la desnaturalizacién
de algunas proteinas y la muerte de la célula. Pues-
to que a temperaturas bajo cero la planta no puede
movilizar las reservas de agua edéficas, el efecto es
equivalente al de un déficit hidrico, y por ello se ha-
bla de «sequia por congelacién o por helada». Segiin
su grado de resistencia frente a las temperaturas de
congelacién, las plantas capaces de soportar el en-
friamiento se subdividen en sensibles y resistentes a
la helada.

Entre 1as plantas sensibles al enfriamiento se
cuentan muchas algas (sobre todo de mares célidos
y zonas infralitorales) y las plantas tropicales més
terméfilas. Los mecanismos mds sencillos de pre-
vencion frente al frio consisten en el desarrollo de re-
vestimientos aislantes (cortezas gruesas, escamas,
pelos) v en la ubicacion de los érganos mds sensibles
(yemas, flores) en el interior de copas densas, gue re-
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trasan y ateniian el impacto de las bajas tempera-
turas. El primer signo de prevencién que aparece en
las plantas lefiosas tropicales al ascender en latitud
o en altitud, consiste precisamente en los revesti-
mientos protectores de las yemas.

Las formas de crecimiento almohadilladas o pul-
vinulares de ciertos caméfitos suelen tener también
el significado de adaptacionea frente al frio y sobre
todo frente a su accién combinada con el viento, que
acentia el efecto de las bajas temperaturas. En ge-
neral, la aproximaci6n de los brotes al suele y el con-
gecuente acortamiento de la talla de las plantas im-
plica temperaturas mas elevadas durante el periodo
diurno de radiacién, o permite aprovechar la cober-
tura aislante de la nieve; ambas ventajas se ponen
de manifiesto por el predominio de estos biotipos en
altas latitudes o altitudes, La reduccién de la talla
representa también un sacrificio de la biomasa aérea
en favor de la subterrdnea, més protegida frente al
efecto del frio. La reflexién de la radiacién solar por
hojas o pétalos, dispuestos a modo de espejos para-
bolicos, puede ser utilizada para incrementar la tem-
peratura de otros 6rganos mas necesitados, como ye-
mas, anteras, ete.; en las tundras drticas, Dryas
integrifolie consigue asi temperaturas en el centro de
sus flores que superan en mas de 8 °C a la del aire.

La tolerancia al enfriamiento se consigue me-
diante adaptaciones enzimadticas y conformaciones
adecuadas de las membranas plasméticas. Las plan-
tas sensibles a las heladas, entre las que se cuentan
muchos drboles y arbustos perennifolios de latitudes
tropicales e incluso templado-célidas, las algas ben-
ténieas de los mares frios y algunas de agua dulce,
se protegen s6lo mediante mecanismos que retar-
dan la formacién de hielo tisular y que les permiten
soportar la expogicién a temperaturas de a lo sumo
-5 °C, Ademds del reforzamiento de los mecanismos
preventivos aislantes, recurren a incrementar la con-
centracién de solutos del agua contenida en el siste-
ma vascular y en las paredes celulares, 1o que rebaja
su punto de congelacién, y son capaces de mantener
el agua intracelular sobreenfriada, es decir, a tem-
peraturas ligeramente mas bajas que las del punto
de congelacién, sin que se inicie la cristalizacién del
hielo. El sobreenfriamiento (suzpercooling) raramen-
te puede mantenerse mids de unas pocas horas, pero
es eficaz frente a frios episddicos repentinos. En los
mecaniemos preventivos el tiempo de exposicién ala
helada es un factor decisivo: el saguaro (Carnegiea
gigantea), el mayor de los cactus, prede soportar
una noche de helada, pero no dos consecutivas sin
que en el dia intermedio la temperatura sobrepase
0 °C, y sus limites de distribucién en los desiertos de
Arizona se ajustan a esta eventualidad.

El mecanismo mas complejo de tolerancia al frio
as el que exhiben las plantas resistentes a la helada,
y comprende un conjunto de procesos metabdlicos

BOTANICA 631
inducidos tras la iniciacién del periodo de reposo ve-
getativo ¥ destinados a desarrollar la capacidad de
supervivencia de las células frente a la formacién de
hielo extracelular. La tolerancia se adquiere progre-
sivamente, a medida que se experimentan frios cre-
cientes, y por ello se conoce en la préctica agricola co-
mo endurecimiente (hardening). En primer lugar,
con temperaturas bajas pero superiores a cero, los
protoplasmas inician la acumulacién de azicares y
otros metabolitos crioprotectores (ATP) y oamorre-
guladores, pierden agua y dividen las vacuolas dis-
minuyendo su tamaifio, 1o que rebaja el punto de con-
gelacidn y facilita el mantenimiento del agua celular
sobreenfriada. Cuando las temperaturas descienden
por debajo de cero, se produce un enriquecimiento de
las membranas plasmaticas en lipidos y proteinas, y
una reorganizacién de las mismas y de sus enzimas
asociadag para hacerlas m4s resistentes frente a las
fuerzas de succion de agna originadas por la forma-
cién de hielo extracelular. A medida que siguen des-
cendiendo las temperaturas, todos estos procesos se
acentian y perfeccionan. El calentamiento prima-
veral induce répidamente la salida del estado de re-
gistencia, la recuperacién del metabolismo normal y
el comienzo del desarrollo de las yemas, segtin pau-
tas propias de cada especie y con grados variables de
reversibilidad frente a nuevos episodios de frio.

La capacidad de tolerancia finalmente alcanzada
por las plantas resistentes a la helada, entre las que
se incluyen muchas algas dulceacuicolas y aéreas,
buena parte de las algas bentonicas de zonag inter-
mareales, casi todos los musgos v liquenes y el con-
junto de la flora vascular de territorios con inviernos
frios, muestra pautas claramente dependientes de
los rigores climéticos. Asi, una parte de estas plan-
tas, que comprende los corméfitos acuéticos més re-
sistentes, muchos hongos sapréfitos y levaduras y la
mayoria de los drboles y arbustos perennifolios de
hoja ancha, raramente pueden soportar temperatu-
ras inferiores a —15° 6 —20 °C sin sufrir dafios gra-
ves. La intima conexién entre las resistencias al frio
y a la sequfa vuelve a ponerse de manifiesto por el
hecho de que entre los drboles y arbustos esclerofi-
los mediterrdneos se cuentan las especies planope-
rennifolias que mejor toleran la helada. Casi todos
los caducifolios propios de las latitudes templadas
extienden su resistencia hasta —40 °C, Las yemas y
aciculas de las coniferas boreales y de alta montafia
pueden soportar temperaturas de 70 °C, y la in-
mensa mayoria de las plantas boreales, polares y de
alta montafia (con la excepcidn de algunas estre-
chamente dependientes de una prolongada cobertu-
ra nival invernal) superan ampliamente también los
—40 °C de tolerancia, incluyendo unos pocos drboles
y arbustos planocaducifolios pertenecientes a los gé-
neros Betula, Populus y Salix, entre otros. Los casos
extremos corresponden a algunas especies boreales
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y érticas de Befula, Salix, Ribes, Pinus, etc., en las
que, al igual que otras plantas vasculares, musgos y
liquenes érticos y de alta montaiia, se ha comproba-
do experimentalmente la capacidad de soportar, en
estado completamente endurecido, —196 °C, es decir,
temperaturas inferiores a la de licuacisn del aire.
La tolerancia &l frio que puede desarrollar una es-
pecie no es idéntica en todos sus érganos. En Quer-
cus ilex, por ejemplo, las plantulas se revelan espe-
cialmente sengibles (Fig. 15-24), El factor limitante
de la distribucién de ciertas especies puede residir,
por tanto, en la baja resistencia de algan érgano o fa-
se concreta de su ciclo vital. Asi, las raices de muchas
especies de Citrus, un género sensible a la helada, so-
lamente pueden crecer con temperaturas del suelo
superiores a 10 °C; como la fructificacién de estos ar-
boles se produce en invierno y requiere un desarro-
llo importante del aparato radicular que garantice el
suficiente abastecimiento hidrico y de nutrientes, su
cultivo s6lo es productivo en climas con inviernos
muy suaves. El limite septentrional del tilo (Tilia
cordata) en las Islas Pritdnicas estd determinade
por la imposibilidad de completar la fecundacién,
debido al crecimiento demasiade lento del tubo poli-
nico, si las temperaturas son inferiores a 15 °C du-

rante la época de floracién; en cambio, en el clima
més continental de Finlandia son las temperaturas
insuficientes del final del verano, que impiden com-
pletar la maduracién del embrién y del endesperma
de la semilla, las que actian como factor limitante.
No obstante, las evidencias disponibles sugieren que
en la mayoria de los casos los limites de distribucién
de las especies dependen bien de la calidad del ajus-
te integrado entre cada fase del desarrollo y la se-
cuencia anual de las temperaturas (los desajustes
parciales acumulan disminuciones de las tasas de
produccion o reproduccitn y pérdidas de la capacidad
competitiva), o bien de otros elementos indirecta-
mente relacionados con las temperaturas (radiacién,
disponibilidades hidricas, etc.). La diversidad intra-
poblacional, que depende de la constitucién genéti-
ca v de la edad de los individuos, es otro factor a con-
siderar, que ha permitido, por ejemplo, seleccionar
razas mas resistentes al frio en las especies cultiva-
das. Los limites de cultivo del olivo (Olea europaea
var. europaca) son ciertamente mas amplios (entre
2-4 °C en términos de temperatura media anual y de
minimas del mes més frio} que los del acebuche (0.
europaea var. sylvestris), la raza silvestre de la que
procede.
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Figura 15-28. Distribucion de las bajas temperaturas en los continentes. A: tanltorios libres de heladas; B: heladas ocosiong-
los con temperaturas de hasta -10° C; C: medias de las minimas anuales comprendidas entre -10y -40° C; D: idem por deba-
jo ce -40° C: E: Greqs cublertas de hielo. (Adaptado de Sokal y Larcher, 1987.)

La relacién entre las temperaturas minimas
(Fig. 15-25) y la zonacién latitudinal (y altitudinal)
de los grandes tipos fisonomicos de vegetacion es
particularmente llamativa. Los 4rboles planoperen-
nifolios parecen haber dispuesto de menor potencial
adaptativo frente al frio, puesto que su distribucién
se concentra en las latitudes tropicales y bajotem-
pladas. Los inviernos mas frios de las latitudes tem-
pladas han favorecido el recurse de los planocadu-
cifolios, consistente en suprimir durante la estacijn
fria los 6rganos foliares, cuya adaptacién al frio es
muy costosa desde el punto de vista energético. Aun-
que la hoja caduca puede alcanzar capacidades foto-
sintéticas mayores que la hoja perenne, ésta es sin
duda més preductiva y competitiva cuando dispone
de un largo periodo de actividad asimiladora; la abs-
cisidn foliar estacional supone al fin una pérdida de
capacidad de interceptacién luminica. Si las prime-
ras angiospermas fueron arboles planoperennifolios
de climas tropicales hitmedos, sin notables defensas
frente al frio, cabe suponer dos mecanismos comple-
mentarios para el desarrolio evolutive de la resis-
tencia al frio. Por una parte, las fluctuaciones diarias
de temperatura propias de las montafias tropicales
podrian haber determinado lag primeras adaptacio-
nes metabdlicas de resistencia al enfriamiento; por
otra, la eolonizacién de territorios con lluvias esta-

cionales dehié de provocar la diferenciacién de rit-
mos de crecimiento intermitentes, con periodos alter-
nantes de actividad y reposo, as{ como las primeras
adaptaciones de resistencia a la sequia, incluyendo
la adquisicion, primero facultativa, patente ain hoy
en muchas especies, y luego obligada, de la capaci-
dad de prescindir de las hojas durante la estacién se-
ca. La colonizacién de las latitudes templadas con
inviernos frios se veria de esta forma facilitada a
través de la conjugacidn, perfeccionamiento y rea-
juste estacional de adaptaciones ya conseguidas: me-
tabolismo resistente al frio y periode de reposo con
abscision foliar invernal.

La inmensa mayoria de los drboles caducifolios
muestran, sin embargo, limitaciones en su capacidad
de resistencia al frio, ligadas probablemente al acor-
tamiento del periodo de actividad vegetativa propio
de los climas de latitudes boreales y alta montafia,
donde son reemplazados por los bosques de coniferas
perennifolias o por otros tipos de vegetacién de me-
nor porte, Las hojas aciculares de las coniferas tienen
menor capacidad fotosintética neta que las deciduas,
pero en contrapartida han permitido el desarrollo de
mecanismos frente al frio mucho mds importantes.
En latitudes altotempladas y boreales, asf como en
la alta montafa templada, el habito arbéreo peren-
nifolio corresponde casi en exclusiva a las coniferas;
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los pocos drboles planocaducifolios que conviven con
ellas {algunas especies de los géneros Betula, Popu-
lus y Salix, entre otros) presentan sintomas adapta-
tivos propios de plantas de etapas intermedias de la
sucesion: crecimiento répido, vida media de los in-
dividuos corta, germinacion heliéfila, etcétera.

Otra ventaja adaptativa de las coniferas parece
residir en la estructura de su lefio de traqueidas con
punteaduras areoladas, menos eficaz en el trans-
porte hidrico que los lefios de trdqueas de las dicoti-
led6neas, pero, en cambio, capaz de recuperar con
prontitud el flujo de agua xilemdtico interrumpido
por la cristalizacién de hielo con formacién de bur-
bujas de aire (cavitacién) tras un periodo de helada.
Los largos tubos continuos de traqueas perforadas
del xilema secundario angiogpérmico quedan inuti-
lizados permanentemente tras una cavitacién in-
tensa, de manera que hasta la primavera siguiente,
cuando se forma el nuevo xilema del afio, el flujo hi-
drico se ve interrumpido, retrasando la iniciacién
del periodo asimilador.

Termoperiodos

Las oscilaciones diarias y estacionales de la tempe-
ratura son también utilizadas por las plantas como
sefiales informativas para acoplar sus fases de creci-
miento a los ritmos clim4ticos. Como radiacién solar
y temperatura son elementos estrechamente corre-
lacionados, no es sorprendente que las distintas es-
pecies vegetales recurran alternativamente a uno u
otro, o incluso a la accién combinada de ambos, co-
mo agentes inductores de muchoes proceses modula-
dores o de diferenciacién (pag. 625).

Un régimen de temperaturas ascendentes, como el
primaveral, equivale al modelo fotoperiédico de dia
largo ¥ puede actuar como inductor del post-reposo,
de la germinacion y de los mecanismos metabélicos
de resistencia al calor. Un régimen de temperaturas
descendentes, como €l que impera en otofio, equiva-
le al modelo fotoperiédico de dia corto y puede in-
ducir el pre-reposo invernal, la abscision foliar o el
reposo de las semillas, y, sobre todo, activar el en-
durecimiento. El control de la abscisién foliar inver-
nal es termoperiédico en muchos drboles obligada-
mente deciduos con centros de origen en bajas
latitudes:; en cambio, 1a mayoria de los caducifolios
de latitudes templadas han transferido este control
al fotoperiodo, hecho que tiene interesantes cone-
xiones con la evolucion de la resistencia a la helada.
El paralelismo entre fotoperiodo ¥ termoperiodo se
rompe cusndo otros factores del clima, como la cir-
culacién atmosférica, provocan episodios anormal-
mente cdlidos o frios dentro del ritme anual; como las
latitudes templadas se caracterizan por una circu-
lacién atmosférica relativamente compleja, no es sor-
prendente que ciertos controles del ciclo vital hayan

gido transferidos al fotoperiodo, cuyos ritmos son
mas regulares, reforzdndolos en ciertos casos con
subcontroles termoperiddicos confirmativos del paso
del invierno (vernalizacion, en el caso de la induceién
de 1a floracién; estratificacién, en el de la germina-
cién; experiencia de frio en el del post-reposo} o con
la reversibilidad parcial, inducida térmicamente, de
algunos procesos, como los de endurecimiento.

Los intervalos térmicos aptimo y de actividad de-
penden de cada especie, pero también varian con la
edad de los individuos ¥ la constitucién genética de
las poblaciones. La calidad de los ajustes adaptati-
vos se pone de manifiesto en el hecho de que los ran-
gos 6ptimos suelen comprender un intervalo de 10-
15 °C en torno a las temperaturas medias de la época
del afio propicia para el desarrollo de cada proceso,
en la regién de procedencia de la planta. Los proce-
sos elementales del ciclo vital suelen ser los que
muestran rangos mas amplios: fotosintesis y fijacién
de CO., divisién celular y elongacién, etc. En las
plantas articas y de alta montafia la elongacién pue-
de iniciarse ya a 0 °C. La diferenciacin celular sue-
le requerir temperaturas ligeramente superiores, en
tanto gue los procesos reproductores, como la flora-
ci6n y la fructificacitn, se cuentan entre los més exi-
gentes, ¥ u consecucion se correlaciona mejor, antes
que con temperaturas concretas, con bioctemperatu-
ras (sumatorios de las temperaturas diarias que ex-
ceden cierto valor umbral; pég. 655) del periodo de
actividad asimiladora precedente, indicativas de la
eficacia con que se han verificado las etapas previas
de crecimiento, produceién y acumulacién de nu-
trientes, necesarias para alcanzar una buena tasa de
reproduccién. La germinacién también precisa de
temperaturas relativamente elevadas: incluso en las
plantas 4rticas y alpinas es raro que se verifique a
menos de 5 °C, corroborando que las plantulas cons-
tituyen una de las fases m4s delicadas del ciclo vital
de los espermatifitos.

La oscilacién térmica diaria, que es utilizada por
algunas plantas como sefial estimulante de la ger-
minacidn, promueve también procesos como la elon-
gacién y la diferenciacién celular. Las amplitudes
éptimas requeridas aumentan con la latitud (hasta
latitudes altotempladas) y la continentalidad de los
climas de procedencia de las plantas: amplitudes 6p-
timas de 10-15 °C son comunes en plantas continen-
tales (hasta 20° en cactus de desiertos interiores), de
5-10° en plantas semicontinentales, e inferiores a 5°
en plantas tropicales o de climas oceanicos.

El viento
Los movimientos horizontales del aire tienen gu ori-

gen en el calentamiento desigual de la superficie te-
rrestre y en las propiedades diferenciales adquiridas
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por las masas de aire. Los vientos facilitan la trans-
ferencia de calor y de vapor de agua entre las super-
ficies terrestre y ocednica y el aire; a sus expensas se
produce, ademas, el transporte de vapor de agua, por
lo que afectan a los regimenes locales de temperatu-
ras, de humedad atmosférica v de precipitaciones.

El gradiente del desequilibrio que trata de com-
pensarse a través del viento determina su direc-
cién predominante y su velocidad iniciales; estos
pardmetros sufren modificaciones impuestas por el
relieve, que puede introducir también cambios en
las propiedades de las masas de aire desplazadas
{efecto fihn, pag. 621). La influencia del relieve
sobre el viento se manifiesta en todas las escalas,
lo que dificulta extraordinariamente su caracteri-
zacién local. La rugosidad del terreno y de 1a vege-
tacién determinan el fenémeno general de la dismi-
nucién casi exponencial de 1a velocidad del viento
desde el exterior del follaje hacia la superficie del
suelo (Fig. 15-26), asi como la transformacién de
flujos de aire, en principio laminares, en otros mis
o menos turbulentos, es decir, con componentes ver-
ticalez importantes y cambios frecuentes de direc-
cién. Pero el relieve puede también producir au-
mentos de la velocidad del viento, cuando el aire se
encajona en un valle o traspone un obstéculo, como
un collado o simplemente la parte superior de una
masa de vegetacion.

Por lo que concierne a las plantas, el viento pro-
duce una serie de efectos directos favorables y des-
favorables; en algunog casos, el mismo efecto puede
tener un sentido u otro dependiendo del estado y de
las adaptaciones de 1a planta. Entre los efectos ne-

Alt.
L J N

a | | |
1 2 3
Velocidad del viento (m - s7')

figura 15-26, Perlil de la atenuacién de la velocidad del
viento sobre una drec llana de césped ralo. Alt. = atiura (m).
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gatives pueden resefiarse los mecdnicos: roturas de
ramas y otros drganos, erosiones cuticulares produ-
cidas por la friccién del follaje o por 1a acci6n abra-
siva de particulas de arena, eteétera.

Los vientes de procedencia maritima suelen arras-
trar particulas de sal que, al depositarse sobre las
hojas y las yemas, producen lesiones por desecacién
y plasmolisis en las plantas no tolerantes a la sali-
nidad, o interfieren la absorcién radicular de agua si
se acumulan en el suelo. En las costas muy ventea-
das este fendmeno individualiza una franja litoral
ocupada por plantas resistentes a la salinidad, entre
las que destaca la participacién de caméfitos espi-
nosos pulvinulares, suculentas (come Crithmum ma-
ritimum) y los casos de notable especiacitn, como el
del género Limonium (Fig. 15-27). Aunque las depo-
siciones salinas eélicas se concentran usualmente
en las primeras decenas o centenas de metros del li-
toral, sobre todo cuando éste es abrupto, su arrastre
puede detectarse ocasionalmente hasta varios kilé-
metros tierra adentro.

El viento facilita el intercambio calorifico entre el
aire y la superficie de los 6rganos vegetales y del
suelo, porque reduce el espesor de la capa limite de
aire calmo en la que la transferencia de calor se ha-
ce s6lo por conduccidn, y renueva las capas més ex-
ternas acelerando la mezcla de masas de aire con dis-
tintas temperaturas ¥ humedades; por el mismo
motivo, también facilita la evapotranspiracion. Las
combinaciones de estos dos efectoz pueden ser si-
nérgicas o antagénicas en sus efectos sobre las plan-
tas. El aumento de la evapotranspiracién es negati-
vo cuando las disponibilidades hidricas son escasas,
como ocurre en periodos de sequia por escasez de
Iluvia o por frio, pero puede significar un recurso pa-
ra evitar temperaturas lesivas en periodos excesi-
vamente calurosos o en condiciones de intensa ra-
diacién solar directa. El efecto rompedor del viento
que procuran los setos arbustivos o arb6reos es bien
conocido v se emplea, a menudo, para mejorar las
condiciones hidricas de los cultivos agricolas, redu-
ciendo evapotranspiraciones excesivas en terrenoa
muy venteados. El enfriamiento facilitade por el
viento es especialmente desfavorable durante los pe-
riodos de helada, porque resta eficacia a los meca-
nismos de prevencitn. Este riesgo se acentia cuan-
do el viento arrastra particulas de hielo, que al
chocar o depositarse sobre las yemas o 1as hojas (cen-
cellada) pueden producir dafios mecdnicos y acelerar
la desecacién. Debido a este efecto, en el limite alti-
tudinal superior del bosque son comurnes los drboles
deformados, achaparrados y con ramas desarrolla-
das s6lo en la direccién de sotavento (drboles-ban-
dera). Los mismes principios expuestos dificultan la
condensacién del rocfo o 1a aparicién de heladas y es-
carchas en noches venteadas.

La redistribuci6n de la nieve es otro efecto impor-
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Apartes aerohalinos

Figura 15-27. Transecio de ia vegetaclén litoral en la cosia

abrupta det norte de Menorca. |: comunidades de timonium &

hinojo marftime (Crthmum manfimum), expuestas a fuertes viantos corgados de sales; 2: matorales espinosos pulviniformes
con Launaea cervicomis, Asiragalus balearicus, Cenfauraa balearica, efc.; 3: maquis arbustivo de Phillyrea rodriguelt 4: moguis
arbustivo de acebuches (Olea europoaa var. sylvestris), en el que todavia se aprecian deformaciones en el desarrollo de las

copas motivadas por la sal arrastrada por &l viento.

tante del viento sobre la vegetacién. Los lugares mas
expuestos, como collados, espolones, interfluvios y 1a-
deras de barlovento, tienden a quedar descubiertos
de nieve durante el invierno, en tanto que la cober-
tura nival crece y permanece en los bi6topos menos
expuestos, protegiendo del rigor de las temperaturas
minimas a las plantas que quedan bajo su manto.
Las pautas de distribucién de la vegetacién en las al-
tas montafnas y en las latitudes boreales y articas
obedecen en gran medida al espesor y duracién dela
cobertura nival, nulo o0 muy corto en lag comunida-
des denominadas psicroxerdfilas (del griego psicrds,

frfo; xerds, seco, y filos, amigo), v prolongado en las
quiondfilas (del griego quionos, nieve), menos tole-
rantes al frio v mas exigentes en disponibilidades hi-
dricas (Fig. 15-28). Las formas de crecimiento pul-
vinulares y aplicadas al suelo favorecen la proteccién
de la nieve, pero también actian contra el viento,
porque aislan el interior de la planta de sus efectos
desccantes y enfriantes, a la vez que previenen la re-
mocién de las capas superficiales del suelo, ricas en
nutrientes.

El viento puede redistribuir también cierfos ma-
teriales edaficos livianos, como la hojarasca y las ea-

Figura 15-28. Vegetacion psicroxerciila y quiondiila en ia alta montafia silicea pirenaica. El nivel medio de la nieve a comien-
z0s del verano (Junio) y en plena verano (agosto) esta indicado por las lineas de frazes v continua, respectivamente. 1: cés-
ped de Festuca supina y matorral de rodedendros (Rhedodandron ferrugineum); 2: comunidad de crasifolios (Gnaphaiio-
Mucizonisturn sedoldisy, 3: comunidad de sauces enanos (Anfhelio-Salicetum herbaceae). 4: comunidad briofitica

(Polytricheturn norvegici).
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Figura 15-29. Transecto de la vagelacion en sistemas dunares del litoral mediterrénec ibérlco. 1: comunldades de Elymus farc-
fus sobre dunas primarias o embrionarias; 2: comunidades de Ammophila oustralis sobre dunas secundarlas semifijadas; 3:
matorrales de Crucianello maritima sobre dunas fljas; 4: juncales en depresiones que se Inundan temporalimente; 5: sabing-
res de Juniperus furbinata o enebrales de J. macrocarpa sobre dunas fijas.

pas orgénicas superficiales de suelos con poca cohe-
8ién, trasladando nutrientes desde sus lugares de
origen a otros mds abrigados. Los movimientos de
hojarasea en los bosques tienen efectos apreciables,
aunque menos destacados que en el caso de la nie-
ve, sobre las pautas de distribucién de plantas her-
biceas de pequefio porte, liquenes y musgoes humi-
colas, Los aportes edlicos de nutrientes explican
también algunas diferencias de composicién entre
las comunidades brioliquénicas epifitas de los tron-
cos de los drboles orientadas a barlovento o a sota-
vento; estas dltimas son més oligotréficas 0 menos
nitréfilas.

Como agente geoldgico de transporte, el viento
tiende a acumular y mover lentamente, por el pro-
ceso conocido como saltacién, las fracciones areno-
sas depuradas, formando sistemas de dunas, tanto
en el litoral como en zonas continentales desérticas.
Los suelos de los sistemas dunares, compuestos ca-
si exclusivamente por arena fina, son muy pobres en
nutrientes y tienen una baja capacidad de reten-
cién hidrica; todo ello, combinado con su movilidad
superficial, que dificulta la colonizacién vegetal,
crea un habitat muy selectivo para las plantas. En
el litoral, la gradacién de la movilidad de 1a arena
se superpone al efecto del arrastre edlico de sal, pro-
duciendo una zonacién caracteristica de las comu-
nidades seglin bandas paralelas a la linea de costa
(Fig. 15-29).

Entre las interacciones positivas del viento hay
que mencionar su papel como vector de la poliniza-
cidn en las plantas anemdfilas y como vector de dis-
persién en las anemécoras. Anemofilia y anemocoria
han progresado con bastante independencia evolu-
tiva; la segunda es la que muestra relaciones més es-
trechas con el régimen de vientos de los ambientes
en que prosperan las especies, y suele ser el meca-
nismo de dispersién dominante en los hdbitats mas
abiertos y expuestoa: alta montafia, desiertos, es-
tratos superiores de los bosques, eteéteral

La humedad del aire

La cantidad de vapor de agua que contiene el aire in-
fluye decisivamente en el comportamiento de las ma-
sas de aire impelidas por el viento, y por tanto en las
posibilidades de que generen nubosidad y precipita-
ciones. Ademis, modifica los balances térmicos y de
radiacién, al incrementar el calor especifico del aire
y por tanto su capacidad de absorcién de las radia-
ciones de onda larga terrestres, y disminuir la pro-
poreidn de radiacién solar directa en faver de la di-
fusa. Por iltimo, es uno de los factores que regulan
la tasa de evapotranspiracién.

La humedad atmosférica suele expresarse en tér-
minos de hAumedad relativa, que tiene mayor signi-
ficacién biolégica y climatica que la absoluta, y que
corresponde a la cantidad de vapor de agua existen-
te por unidad de volumen de aire, expresada como
porcentaje de la maxima cantidad de vapor de agua
que puede contener el mismo volumen de aire a igual
temperatura. Si en lugar de cantidades o concentra-
ciones queremos referirnos a presiones parciales de
vapor, el concepto equivalente (y correlacionado de
forma casi linear) es el déficit de saturacion: la dife-
rencia entre la presion de saturacién y la presién del
vapor de agua realmente existente en el aire.

La cantidad maxima de vapor de agua que puede
contener el aire depende exponencial y casi exclusi-
vamente de su temperatura (Fig. 15-30). El punto de
condensacion ode rocio de una masa de aire con una
humedad relativa dada, corresponde a la tempera-
tura a la que se alcanzaria la saturacién de vapor
(thumedad relativa del 100 %); valores iguales o in-
feriores a esta temperatura critica desencadenan la
condensacién del exceso de vapor de agua. El punto
de condensacién puede alcanzarse cuando el viento
empuja una masa de aire hamedo desde el mar ha-
cia la tierra emergida mis fria, o la obliga a ascen-
der por la vertiente de una montafia, o simplemen-
te cuando la temperatura del suelo y de las plantas
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Figura 15-30. Dependencia exponencial de la presidn de
saturacién de vapor de agua del aire con respacto a latem-
peratura. Pot debajo de U° C la curva se desdoblarfa real
mente en dos, segun que se considere la presion de satura-
cl5n sobre el hielo o sobre el agua liquida sobreentriada:
asta Giima es Hgeramente suparior.

desciende més que la del aire durante la noche. En
los dos primeros casos la condensacién determina
precipitaciones y en el tercero fenémenos como el ro-
cfo o la escarcha. Si la superficie de una masa de
agua, del suelo o de los organismos tiene igual tem-
peratura que el aire, habrd evapotranspiracién si la
humedad relativa es inferior al 100 %, en tasas cre-
cientes cuanto mayor sea el déficit de saturacién del
aire. Pero aun con humedades relativas del 100 %
podré producirse evapotranspiracién si dicha tem-
peratura superficial es mayor que la del aire; y vi-
ceversa, con humedades relativas inferiores al 100 %
puede haber condensaciones de vapor de agua sobre
superficies suficientemente mas frias que el aire.
El contenido en vapor de agua de la atmésfera va-
ria ampliamente sobre la superficie terrestre, pero
decrece marcadamente con la altitud: el 50 % del to-
tal se halla concentrado en los 2,5 km y el 75 % en
loa 4 km inferiores de la atmésfera. Las pautas de
variacion de la humedad relativa siguen el ritmo
diario y estacional de las temperaturas, con modifi-
caciones impuestas por la circulacion atmosférica ¥
por las condiciones microcliméticas. Humedades ele-
vadas, proximas al 100 %, son frecuentes en las in-
mediaciones de masas de agua, en el interior de las
nubes (donde puede haber también cantidades adi-
cionales de agua liquida o sélida en suspensién), en
la niebla, durante los episodios de lluvias e inme-
diatamente después de los mismos; pero también en
todas las situaciones de bajas temperaturas, que re-
ducen enormemente la presién de saturacién del ai-
re. La humedad relativa disminuye durante el dia y
aumenta por la noche; sus valores minimos se al-
canzan en las situaciones de buen tiempo (precipi-

taciones escasas y temperaturas elevadas) ¥ en las
dreas continentales,

Las precipitaciones

El clclo del agua en la biosfera

En la heterogénea distribucién porcentual del agua
sobre la biosfera (Tabla 15-2), las transferencias
entre las masas oceénicas y continentales se esta-
blecen a través de la mindscula fraccién atmosfé-
rica {Fig. 156-31). La evaporacién en los océanos co-
rresponde casi a la potencial o méxima posible bajo
el régimen de radiacién y temperatura superficiales,
y e8 mas de dos veces y media més intensa que en los
continentes; éstos, que ocupan un 30 % de la super-
ficie del planeta, sélo contribuyen al 14 % de la eva-
poracién total. En cambio, gracias a la circulacién at-
mosférica y al efecto del relieve, los continentes se
ven beneficiados con un 20 % del total de las preci-
pitaciones que caen sobre la Tierra.

Parte de la precipitacién continental se evapora
sobre los érganos vegetales aéreos sin llegar a al-
canzar el suelo (agua de interceptacién). A su vez, la
que llega al suelo puede discurrir por su superficie,
a favor de la pendiente, para incorporarse al sistema
de drenaje superficial (ogua de escorrentia), o infi)-
trarse en su interior (egua de infiltrecion). En cual-
quier caso, a través de los rios y cauces subterrdne-
os el agua de drenaje o de avenamiento revierte
finalmente al mar el 6 % de la precipitacién sobran-
te con respecto al mentante de la evaporacién conti-
nental,

La distribucion de las precipitacionas

La precipitacién se expresa en unidades de volumen
por superficie (litros/m®) o su equivalente en altura
del agua (mm) para un periodo de tiempo determi-
nado. La media anual estimada de las precipita-
ciones sobre el conjunto de la superficie terreatre

Tabla 15-2. DISTRIBUCION DEL AGUA EN LA BIOSFERA

SITUACION PORCENTAJE
Océanos 97,20
Superficles de agua sobre los continentes:
Caosquetes polares y glaclores 2,15
Lagas de agua dulce 0,01
Lagos salodos y mares confinentales 0,01
Cornientes fluviales 0,0001
Aguas subsuperficiales:
Aguas subterrdneas D,62
Agua eddfica 0,002
Agua atmostérlca 0,001
Totat 100
(1360 - 10°km*
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Figura 15-31. Represanfacién esquemética del eiclo del agua en la bioslera. Los canfidedes estdn expresadas coma Por-
ceniajes respecto al tolal de la precipitacién: P. Ev: evaporacion; Tr: ranspiracion; ET: evapofranspliacion; I: infitracion, Es: esco-

rrentic; D: drengje © avanamiento.

se sitia en 1040 mm, de los que unos 700 mm co-
rresponden a los continentes. La distribucién de las
precipitaciones sobre las tierras emergidas es, sin
embargo, enormemente desigual. Loz promedios
anuales extremos registrados corresponden al mon-
te Waialeale (1569 m), en las islas Hawai, con 11 455
mm, y al desierto de Atacama, en el norte de Chile,
con menos de 0,1 mm (en este mismo desierto hay
pueblos cuyos habitantes mas ancianos no recuerdan
haber visto llover nuneca). Las variaciones intera-
nuales y estacionales son también muy considera-
bles: en algunas localidades de la India ze han lle-
gado a alcanzar 26 000 mm en un afo y mas de 8000
mm en un mes durante el monzén; el miximo diario
se registré en el archipiélago de La Reunidn, con
1870 mm. En contrapartida, grandes dreas de la Tie-
rra reciben promedios inferiores a los 250 mm anua-
les. Incluso en territorios de modesta extensién las
variaciones son considerables: en la Peninsula Ibéri-
ca, por ejemplo, los promedios anuales maximos su-
peran los 3000 mm en las montafias del noroaste y
en el Pirineo occidental, y se reducen a 157 mm en el
Cabo de Gata, que es el enclave mds seco de Europa.

Los factores del ¢lima que inciden sobre la preci-
pitacién permiten explicar sus patrones generales de
variacion (Fig. 15-32). La confluencia de alisios car-
gados de humedad en la zona de convergencia in-
tertropiecal determina una banda de elevadas preci-
pitaciones en latitudes ecuatoriales. Las oscilaciones
estacionales de latitud que experimenta dicha zona
siguiendo los ritmos del dngulo de declinacién, dife-
rencian una faja estrictamente ecuatorial con preci-

pitaciones regularmente distribuidas a lo largo del
afo, y sendas fajas al norte y al sur de la misma en
las que la precipitacién se concentra progresiva-
mente en la estacién estival, puesto que durante el
correspondiente invierno de cada hemisferio el cin-
turén de altas presiones subtropicales se acerca re-
lativamente al Ecuador y ejerce su influencia ami-
noradora de la precipitacién (Fig. 15-33). Las masas
continentales y el relieve imprimen interesantes mo-
dificaciones a este esquema, La orientacién meri-
diana y la envergadura de los Andes suramericanos
interrumpe la influencia de los cinturones anticiclé-
nicos subtropicales ampliando considerablemente
las dreas amazdnicas y caribes de precipitaciones
elevadas y regulares aportadas por los alisios de pro-
cedencia oriental. La ausencia de grandes sistemas
montafioses en Africa y la procedencia continental de
los alisios de invierno amplian, en cambio, los terri-
torios de concentracién estival de 1as precipitaciones.
La situacién particular del Indico septentricnal pro-
voca en el sur y sureste de Asia grandes oscilaciones
latitudinales de la zona de convergencia, causantes
del régimen monzdnico de precipitaciones, con mé-
Ximos veraniegos que se ven acentuados por factores
orogréficos.

El predominio de regimenes anticiclénicos en las
latitudes subtropicales determina Areas pluviomé-
tricamente deficitarias todo el afio, que a partir de
las costas occidentales de los continentes bafiadas
por corrientes marinas frias, se extienden en grado
diverso hacia el interior, dependiendo de factores
orogréficos. Los desiertos de Baja California (Norte-
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Figura 15-32. Dishibuclén de la precipltacién media anual sobre los continentes.

ameérica), Atacama y Pert (Suramérica), Namib y
Kalahari (Sudéfrica), Australia occidental y eentral,
se deben a estos cinturones anticiclénicos, cuya mi-
xima expresién se alcanza en Africa (desierto del Sa-
hara) y en los desiertos del surceste de Asia. A si-

milares latitudes, las costas orientales de los conti-
nentes reciben precipitaciones de procedencia sub-
tropical, movidas por alisios del este, relativamente
cuantiosas y concentradas en el verano, cuando el
cinturén subtropical se algja del Ecuador.
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Figura 15-33. Estacionalidad de jas precipltaciones. 1. preclpitaciones escasas durante fodo el afio; 2: precipitaciones regu-
iarnante repartidas a lo large del ofio; 3: maximos estivales de precipitacidn; 4: minimos estivales de precipitacion con luvias

invernales importantes. (Adaptado de Good.)
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Las latitudes templadas medias y altas se ven
afectadas por el régimen de los vientos del oeste que
arrastran borrascas generadas en el cinturén sub-
polar de bajas presiones. Consecuentemente, las co-
rrespondientes costas pccidentales de los continen-
tes, bafiadas ademds por corrientes marinas cdlidas,
registran elevadas precipitaciones, (ue van amino-
rindose paulatinamente hacia el interior, donde el
régimen de presiones continental favorece nueva-
mente la concentracién pluviométrica eatival. El ale-
Jjamiento de los vientos suministradores de humedad
establece también en estas latitudes dreas con gran-
des déficit pluviemeétricos, como ocurre en Nortea-
mérica, a sotavento de las montaifias Rocosas, y en el
interior desértico del enorme continente asiatico. La
mayor proporcién de superficie ocednica en el he-
misferio sur impide el desarrolle de verdaderos de-
siertos templados.

Las oscilaciones latitudinales estacionales de los
cinturones subtropical y subpolar determinan la
aparicion de una banda, situada entre los paralelos
30° y 45°, que durante el invierno del hemisferio co-
rrespondiente se ve regularmente afectada por las
borrascas subpolares, en tanto que durante el vera-
no cae bajo el influjo de los anticiclones subtropica-
les (Fig. 15-34). Unicamente en esta banda aparecen
los climas denominados mediterrdneos, caracteriza-
dos por un marcado déficit pluviométrico durante la
egtacién mas cdlida del afio. Por las razones antes
expuestas, se desarrollan en las costas occidentales
de los eontinentes (sudoeste de Norteamérica, Chile
¥ Argentina, sudoeste de Africa, y sur de Australia),
alcanzando su mayor penetracidn oriental a favor de
la cuenca del mar Mediterrdneo. Siempre limitan
hacia el Ecuador con climas desérticos y hacia los po-
los con climas regularmente lluvicsos todo el afio ¢
con maximos pluviométricos estivales (Fig. 15-33).

Hacia las latitudes boreales y polares se registra
un descenso paulatine de las precipitaciones, debido
a la influencia creciente de los anticiclones polares,
ala escasa evaporacién aportada por las frias aguas
ocednicas y a la poca humedad que puede almacenar
el aire frio. Tan sdlo constituyen pequefias excepcio-
nes las costas boreales de Escandinavia y del sur de
Alaska, donde las corrientes marinas calidas as-
cienden extraordinariamente en latitud!

Precipitaciones sélidas y criptoprecipitaciones

La forma mads comin de precipitacidn es liquida y se
denomina genéricamente luvia; cuando en las capas
inferiores de la atmdésfera se alcanzan temperaturas
suficientemente bajas, puede producirse la congela-
cién del agua, originandose los diversos tipos de pre-
cipitaciones sélidas, resumibles en dos: el granizo ¢
pedrisco y la nieve.
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Figura 15-34. Modelo simplillcadeo de las oscilaciones latitu-
dinales estaclonales de la crculacién general de la aimés-
fera y sus efectos sobre la estaclonalidad de las precipita-
ciones (por las razones que se comentan en el texto, el
modelo sdlo 65 aplicable g las dreas occidenicles de los
continentes). ZCiT: zona de convergencia intertropical; APST:
zohas de aifas presionas sublropicales; FP: frentes polares (cin-
turones subpoiares de ba|as presiones); AP: anifcicionas pola-
res. Obsérvesa que las osclligciones latitudinales son més
amplias en &l hemistedo node, debide a s cordcter mas
continental, Las canfidades de precipltacion involucradas en
cada banda latihudinal del medels se indican comparativa-
menta on la Figura 15-12.

Aungue el granizo es la forma de precipitacién de
menor importancia cuantitativa, sus efectos perju-
diciales sobre las plantas y especialmente sobre los
cultivos agricolas son destacables, debido a la dure-
za y la elevada energia cinética de los granizes, que
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Figura 15-35, Distribuclén planetoria de la cobertura nival, A: hislo y nieve permanentes; 8: coberiura nival estable todos los
afios; C; persistencla media de la cobertura nival {nimere de meses); D: cobeftura nival Ireguicr e inestable, aunque suele

formarse cada afio. (Adaplado de Sakal y Larcher, 1987.)

Figura 15-36. Altudes aproximadas
de la Ilnea de nisves petpetuos
segin el gradiente latitudinal. Las
indlcaciones son estimativas, pues-
to que ld linea de nieves perpeatuas
dependes de la temperatura pero
también de la innlvacién (que pro-
voca, por elemplo, la depresion en
I taja ecuatoriat, maés lluviosa). 90°N  70° 50°

pueden ocasionar lesiones mecdnicas en los érganos
vegetativos v en las flores y frutos tempranos. Las
granizadas se producen en épocas de fuerte inesta-
bilidad convectiva de la atmésfera, que en muchos ti-
pos de climas coinciden con periodos de actividad
vegetativa.

La nieve constituye la formna mas importante de
precipitacién en los climas boreales y polares (Fig.
15-35), asi como en la alta montafa (Fig. 15-36), al
menos durante la estacién invernal. Los efectos de la
nieve sobre las plantas son de indole hidrica, térmi-
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ca, luminica y mecénica. Aunque las nevadas se pro-
ducen normalmente en periodos frios y por tanto de
reposo vegetativo, desde el punto de vista hidrico re-
presentan una «precipitacién pospuesta» o un banco
de agua que estar4 a disposicién de las plantas tras
el deshielo, cuando se reanude la actividad asimila-
dora. Una pequefa cantidad de precipitacién anual,
en forma de nieve invernal, puede representar en cli-
mas extremadamente frios la reserva de agua sufi-
ciente para el corto periodo de actividad vegetativa
estival.

Altitud (m)
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El comportamiento térmico de la nieve introduce
gradientes més diferenciados adin que los del suelo.
Bajo unos centimetros de cobertura nival Ia tempe-
ratura se mantiene a pocos grados por debajo de ce-
1o, v por ello las plantas y los 6rganos vegetales que
pueden pasar la estacién fria bajo la nieve estdn ex-
puestos a moderados rigores térmicos, pero también
a un largo oscurecimiento. En cambio, el enorme al-
bedo de la nieve y su elevado calor latente de subli-
macién enfrian 1as capas de aire suprayacentes mds
que en ausencia de cobertura nival, sobre todo du-
rante las largas noches invernales, acentuando los
efectos del frio sobre los 6rganos vegetales emer-
gentes, que se intensifican con la accién del viento.
La inercia térmica de la nieve impone asimismo un
retraso de los periodos de actividad vegetativa, que
no pueden iniciarse hasta el deshiele; por ello, en en-
claves scmetidos a innivaciones intensas es comin
observar circulos o halos de poblaciones de plantas
en diferentes estadioa fenolégicos segiin la época de
fusion y retraccién de los neveros.

La acumulacién de grandes espesores de nieve
constituye un importante factor de alteracién de los
ecosistemas, debido a la presién ejercida sobre los
drganos vegetales aéreos, la ruptura de ramas y co-
pas y los deslizamientos de ladera que originan alu-
des y avalanchas. La conjuncién de estos efectos en
climas con innivaciones importantes constituye una
de los factores que establecen el limite altitudinal
superior de la vegetacitn arbérea y la apertura de cla-
ros en los bosques. '

El concepto de precipitacién suele restringirse en
meteorologia al agua sélida o liquida que «cae»; los
pluviémetros utilizados en las estaciones meteorols-
gicas estdn disefiados para medir este tipo de preci-
pitacién. Sin embargo, el vapor de agua atmosférico
también puede condensarse directamente sobre la
superficie del suelo y de las plantas (pag. 637): con
temperaturas superficiales superiores a cero se con-
densa de forma liquida (rocio) y con temperaturas de
helada se deposita en estado sélido (escarcha o, 5i in-
terviene el viento, niebla helada o cencellada).

Tanto la comdensacién como la congelacion del va-
por de agua del aire liberan calor latente a la super-
ficie sobre la que se depositan, y por ello protegen en
cierta medida a las plantas del enfriamiento. Ambos
procesos dependen en gran medida de las caracte-
risticas térmicas de las superficies. Los suelos com-
pactos, pesados y hamedos dificultan la condensa-
cién; la materia orgdnica superficial y los 6rganos
aéreos vegetales la facilitan, En la mayor parte de
los territorios la condensacién alcanza valores muy
moderados ¥ no cabe esperar que constituya un re-
curso hidrico apreciable para la vegetacion. Sin em-
bargo, en algunos desiertos costeros, como los paci-
ficos de Sudamériea y los de Sudafrica, la elevada
humedad del aire es suficiente para producir regu-
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larmente condensaciones que aportan préacticamen-
te el \inieo sustento hidrico de la vegetacion xerofi-
tica propia de estos enclaves, que se enriguece en
plantas capaces de captar el vapor de agua, como los
liquenes. Suelos superficialmente porosos y de tex-
tura gruesa pueden incrementar notablemente la
condensacién en su interior (rocio interno), que ade-
més se ve favorecida por el viento, en contra de lo
que sucede con la condensacidn estrictamente su-
perficial; este efecto se esta utilizando con fines agri-
colas en climas desérticos («cultivos enarenadoss de
las Islas Canarias). En otros casos, como en los de-
nominados boaques tropicales de nieblas y en el mon-
te verde canario, la irrupcién regular de masas de ai-
re saturadoe de humedad, que se condensa ficilmente
en contacto con los érganos vegetales, puede produ-
cir criptoprecipitaciones cuantiosas, que han llegado
a utilizarse incluso para el abastecimiento humano.

Evapotranspiracion y balances hidricos
Las relaciones hidricas de las plantas

Los vegetales pueden separarse en dos grandes gru-
pos de acuerdo con la capacidad de regular su con-
tenido hidrico. Las plantas poiguilohf{dricas o ecto-
hidricas carecen de mecanismos reguladores, por lo
que su contenido hidrico depende estrechamente de
laa disponibilidades ambientales de agua, que ab-
sorben por capilaridad del sustrato hamedo o de su
propia superficie mojada por la precipitacién; algu-
nas bacterias, algas terrestres, micelios fiingicos y li-
gquenes son capaces, por afadidura, de extraer agua
del aire hiimedo. L.a absorcién directa suele ser muy
rapida, puesto que en unas decenas de minutos se al-
canza la hidratacién médxima, que puede suponer
aumentos de peso de entre dos y quince veces el ini-
cial: los casos extremos corresponden a liquenes ge-
latinosos, esfagnos y setas; es més lenta y puede pro-
longarse varios dias cuando se extrae el vapor de
agua atmosférico. Una vez agotadas las reservas de
agua del entorno, los vegetales poiquilohidricos si-
guen transpirando ininterrumpidamente por toda
su superficie y acaban por deshidratarae; por ello,
cuando son sensibles a la desecacién —como es el ca-
g0 de los vegetales acuiticos (incluidas algunas plan-
tas vasculares), la mayoria de las algas, muchos hon-
gos8 y musgos y los gametofitos efimeros de ciertos
helechos— solo pueden vivir en ambientes con dispo-
nibilidad permanente de agua: suelos hiimedos, ha-
bitats sombrios o acudticos, etc. En contrapartida,
muchos vegetales poiquilohidricos —entre los que se
cuentan algunas bacterias, algas y hongos terres-
tres, los musgos de hdbitats secos, algunos espordfi-
tos de helechos (Selaginella, Ceterach) y muchos lique-
nes— toleran perfectamente la desecacion mediante
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un sistema de pequeiias vaciiolas que pueden perder
agua paulatinamente sin dafiar la organizacién ce-
lular; por debajo de cierte contenido hidrice (hasta
s6lo un 20 % en algunoes liguenes) detienen su acti-
vidad metabdlica, que recuperan con prontitud en el
siguiente periodo hiimedo. Log mas tolerantes pue-
den superar sin dailos exposiciones de varias sema-
nas a aire absolutamente seco.

La estrategia de las plantas homohidricas o en-
dohtdricas ha tenido mucho mas éxite en la con-
quista de las tierras emergidas y se basa en el desa-
rrollo de mecanismeos de regulacién que conservan el
contenido hidrico interno relativamente constante.
Exoceptuando unos pocos helechos y angiospermas, el
conjunte de los cormdfitos funciona endohidrica-
rnente, aunque ciertas fases de su ciclo vital, como
los granos de polen ¥ los embriones, conservan com-
portamientos ectohidricos. La cuticula epidérmica de
las hajas y las cortezas suberizadas limitan sustan-
cialmente g tranapiracién de los 6rganos aéreos, que
se regula por medio de los estomas. El agna se obtie-
ne del suelo a través de las raices y se conduce al res-
to de la planta por el xilema. La economia hidrica de
la célula estd regulada por la presién esmética de
una gran vaciiola central, que permite el funciona-
miento continuo del protoplasma a condicién de que
el sistema vascular garantice la turgencia necesaria.

La economia del agua en las plantas homohidricas
puede interpretarse dentro de un sistema que invo-
lucra al suelo y a la atmésfera: el motor del flujo hi-
drico en eatas plantas reside en la diferencia de po-
tencial entre el agua edéfica y atmosférica, y los
mecanismos de regulacién de] mismo constituyen
resistencias interpuestas entre ambes extremos. Por
potencial kidrico se entiende el estado termodina-
mico (energético) del agua, considerando como cero
el del agua libre a presién atmosférica; el agua rete-
nida por fuerzas osméticas, quimicas o capilares o
matriciales, tiene un potencial negativo de magnitud
proporcional a la ejercida por dichas fuerzas. El po-
tencial hidrico suele expresarse en términos de pre-
gsi6n (equivalentes a energia por unidad de volumen):
el del agua edéfica oscila entre cerca de 0 (en suelos
muy hdmedos) ¥ —25 bar (suelos bastante secos), en
tanto que el del vapor de agua atmosférico Io hace
entre ~100 {aire hiimedo} y ~1000 bar (aire seco). En
cada nivel del continuo suelo-planta-atmésfera el
agua se transporta en la direccién de menor poten-
cial, con tasas de flujo proporcionales a las corres-
pondientes diferencias de potencial hidrico.

Las plantas endohidricas toman agua fundamen-
talmente del suelo, puesto que la impermeabiliza-
cién del aparato vegetativo aéreo impide toda cap-
tacion. Solo algunas especies provistas de érganos
adecuados pueden completar su abastecimiento hi-
drico subterrdneo con captaciones epidérmicas, a
través de pelos humectables con la base no cutini-

zada o escamas especializadas en la imbibicién, ca-
so de muchas bromelidceas tropicales epifitas (algu-
nas especies de Tillandsia obtienen toda el agna ne-
cesaria por via epidérmica).

El suelo puede retener, principalmente por fuer-
zas de capilaridad, pere también por fuerzas quimi-
cas y osméticas ~especialmente importantes en sue-
los salinos—, una cantidad maxima del agua de
infiltracién, conocida como capacidad de campo, que
es menor en los suelos arenosos y progresivamente
mayor en los limosos, arcillosos, ricos en coloides y
compuestos organominerales. Este ague de capila.
ridad vy, temporalmente, el agua gravitacional en su
paso a través del suelo, conforman la reserva dispo-
nible para las raices.

Las tasas de abaorcidén radicular de agua depen-
den de varios factorea;

— La diferencia entre el potencial hidrico de las
raices y el del suelo {este iltimo disminuye ex-
ponencialmente conforme deerece su contenido
de agua, gue pasa a estar retenida con mayor
fuerza de capilaridad por los pores més finos).
La capacidad de rebajar el potencial hidrico ra-
dicular es muy desigual: las plantas higréfilas,
propias de suelos giempre hiimedos, no superan
normalmente —10 bar; la mayorfa de las plan-
tas de interés agricola oscilan entre 10 y -20
bar; -30 bar es un limite comin para los drbo-
les; algunos xerdfitos pueden reducirlo hasta
—60 bar. En agricultura y edafologia el potencial
hidrico eddfico de —15 bar se considera como
punto de marchitez permanente (permanent wil-
ting point, PWP), puesto que por debajo de él la
mayoria de las plantas ya no pueden reabaste-
cerse de agua.

— Lasuperficie radicular activa en contacto con el
suelo, cuyos mérgenes de variacién oscilan en-
tre 1 em*em® en herbiceas y 0,1 em%em® en le-
finaas, las cuales exploran en contrapartida ma-
yores voltimenes de suelo.

— La conductividad hidrdulica de los sueles, que
determina la velocidad de reemplazamiento del
agua por capilaridad en un volumen de suelo
agotado por las raices, a partir de log voliimenes
adyacentes. Esta capilaridad se interrumpe f4-
cilmente en suelos arenosos o groseros, ¥ s mas
segura pero muy lenta (velocidades de mm o cm
por ano) en suelos arcillosos: las texturas fran-
cas o equilibradas son las mejores. Una vez
agotado el contenido hidrico de un volumen de
suelo, el modo mAs seguro de mantener el su-
ministro consiste en extender el sistema radi-
cular. El déficit hidrico moderado es uno de los
factores inductores del crecimiento y la renova-
cion de las raices, correspondiendo a los xeréfi-
tos las respuestas mds rdpidas y efectivas,
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- La temperatura del suelo, que favorece la elon-
gacion radicular y la permeabilidad de las mem-
branas. En muchas plantas de interés agricola,
como el tomate, el pepino y 1a judfa, la absorcién
radicular decrece abruptamente a 10-16 °Cy se
suspende a 5°; en cambio, las plantas de la tun-
dra y de la alta montafia todavia absorben a
cerca de 0 °C; a —1° C el agua de capilaridad se
congela por completo.

El transporte de agua dentro de la planta (Fig. 15-
87) se verifica por difusién de célula a célula en el pa-
réngquima cortical de la raiz y en el mesofilo, pero el
tramo més largo ¥ més eficaz se efectia por conduc-
cién a lo largo del xilema. Las tasas internas de flu-
jo hidrico aumentan con la superficie de conduecién
(suma de las dreas de las secciones transversales de
los elementos del xilema: entre 0,5 en plantas esci6-
filas y 1-3 mm®/g en xeréfitos como plantas helitfilas,
drboles y arbustos mediterraneos o plantas de las es-
tepas y desiertos} y con la conductividad especifica
del xilema, que a su vez depende de las resistenciag
al flujo provocadas por la friccién en pores o vasos es-
trechos, 1a filtracién transversal, ete. La conductivi-
dad media del xilema de las coniferas es casi la mi-

Xilema foliar
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tad que la de los drboles perennifolios tropicales, y
ésta a su vez la mitad que la de los drboles caduci-
folios; las mayores conductividades se encuentran
en las rajces gruesas y en los grandes bejucos tropi-
cales. Un iltimo factor a considerar en los drboles de
gran talla es la resistencia gravitacional al ascenso
del flujo hidrico (0,1 bar/m).

En tanto que la absorcién y el transporte operan
con agua liquida, la liberacién de agua a la atmdsfe-
ra por las plantas se realiza fundamentalmente en
estado gaseoso y constituye la transpiracién; las pér-
didas de agua liquida (gutacién) son cuantitativa-
mente insignificantes con la excepcién de algunas
plantas tropicales. E1 mayor escalén de los poten-
ciales hidricos es el que se produce entre el interior
de los érganos vegetales transpirantes y la atmosfe-
ra. Para salvar este acentuado gradiente, que incre-
mentan la temperatura, el viento y las bajas hume-
dades relativas y presiones, las plantas oponen
varios tipos de resistencins a la difusién del vapor de
agua interne. La m#s importante en términos cuan-
titativos es la dehida a Ia impermeabilizacién de la
epidermis foliar y de las cortezas caulinares; no oba-
tante, la transpiracién cuticular y peridérmica re-
presenta pérdidas de agua significativas, sobre todo
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Figura 15-37. Esquema del flujo de agua en el continuo suelo-planta-atmésfera. El fiujo de célula o célula pueds verificarse
o hravés de las parades celulares o de los protoplasmas; los vactolas actlion equiiibtando los potenclales hidricos en cada

punto.
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en plantas de suelos permanentemente himedos o
encharcados, donde puede llegar a suponer mas del
50 % de la transpiracién méxima (con los estomas
completamente abiertos), o en plantas de sombra y
de climas hiimedos (hasta el 30 %), En las coniferas,
loa drboles eaclerofilos y otras plantas xeréfilas este
porcentaje se reduce al 3-10 %, ¥ en suculentas al
1-2 %. La transpiracién peridérmica depende del
grosor y caracteristicas de la corteza y de la perme-
abilidad y abundancia de lenticelas: las cortezas fi-
suradas, como las de los pinos o los robles, pierden
més agua que las lisas, como las del haya o los abe-
dules.

En la resistencia estomitica se concrets la capa-
cidad de las plantas endohidricas para regular su
contenide hidrico, puesto que los estomas pueden
abrirse en grado variable o cerrarse por completo
dependiendo, entre otros factores no completamen-
te desvelados, del estado de hidratacién de la plan-
ta. Esta resistencia depende de la estructura, el ta-
mafio, la disposicién y la densidad de los estomas
sobre la superficie foliar.

La capa limite de aire inmévil a través de la cual
ge efectiia la difusién molecular de vapor de agua
afiade su propia resistencia al proceso, que tiene dos
componentes en los vegetales: por una parte la capa
limite interna, normalmente saturada de bumedad
v localizada en los espacios intercelulares, en con-
tacto directo con las paredes de las células; por otra,
la capa limite adyacente a la superficie externa de
los 6rganos transpirantes. La primera de ellas que-
da fuera de 1a influencia directa de los elementos del
clima, tiene un significado preventivo frente a con-
diciones ambientales extremadas y su resistencia
puede incrementarse organicamente disminuyendo
y empaguetando las células del mesofilo, de tal for-
ma que los espacios intercelulares sean menores y
mas angostos. La resistencia que opone la capa 1i-
mite externa depende directamente de las condicio-
nes ambientales (radiacién, temperatura, humedad
relativa, viento y presién atmosférica) —es intere-
sante destacar que vientos de sélo 2 m/s la pueden
hacer irrelevante frente a la resistencia estomédtica—,
pero también depende del tamaiio, la forma y lag ca-
racteristicas superficiales de las hojas, de tal forma
que las hojas grandes y los revestimientos de pelos,
escamas o secreciones hidréfobas superficiales per-
miten incrementarla notablemente.

El estado hidrico de una planta depende en cada
momento de las cantidades de agua que absorbe y
que transpirs; en las plantas endohidricas, la trans-
piracién rebaja (hace mds negativo} el potencial hi-
drico celular de los érganos transpirantes, lo que in-
crementa su presién osmética interna a la vez que se
transmite por las finas columnas de agua de los ele-
mentos del xilema hasta las raices, incentivando la
absorcién de agua. Si el abastecimiento hidrico ra-

dicular es insuficiente, a partir de ciertos valores del
potencial hidrico foliar o de la presién csmdtica de
las células del mesofilo, se producira el cierre de los
estomas y por tanto la reduccién de la transpiracion.
Los ritmos climéticos diarios y estacionales producen
variaciones de las tasas relativas de absorcién y
transpiracién que son toleradas de modo diverso por
las plantas.

La presién osmotica que puede soportarse sin le-
siones en los 6rganos transpirantes varia amplia-
mente (Fig. 15-38): las plantas vasculares acudticas
y de suelos hiimedos, al igual que las suculentas, no
goportan presiones inferiores a —15 6 —20 bar, y cons-
tituyen, junto a los vegetales poiquilchidricos into-
Jerantes a la desecacién, plantas estenohidricas. En
cambio, entre las plantas eurihidricas, capaces de so-
portar amplias variaciones de la presién osmética ce-
lular, se cuentan las poiquilohidricas que toleran la
desecacién y muchas plantas vasculares propias de
hdbitats propensos al déficit hidrico: plantas helié-
filag, arboles y arbustos eaclerofilos mediterrdneos,
muchas coniferas, la mayoria de las plantas de es-
tepas y desiertos, y las de suelos salinos; estas ulti-
mas pueden, por el contrario, ser incapaces de so-
portar bajas presiones osméticas.
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Figura 15-38. Amplitudes de presién osmdtica que pueden
tolerar las hojas en diferentes grupos ecolégicos de plantas.
1: plantas acudticas; 2; gedfitos; 3: plantas de prados higrofi-
los; 4: ptantas de interés agricola; 5: malos hierbas; 6: herbd-
ceds de bosques higréiiles; 7: herbdceos de bosgues xerofi-
ticos, 8: Arboles y arbustos caducitolies; 9. coniferas; 10:
\efiosgs mediterridneas; 1 1: caméfitos de climas frios; 12: plan-
{as de las estepas; 13: plantas de desiertas; 14: suculentas; 15:
arboles de los manglares; 16: planias de saladares (15 y 16:
haléfitos). (De Larcher, 1983.)
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La regulacién del contenido hidrico permite dife-
renciar entre plantas hidroldbiles o anisohidricas,
obligadamente eurihidricas y capaces de soportar
pérdidas importantes de agua sin por ello restringir
su transpiracién, y plantas kidroestables o isohidri-
cas, provistas de mecanismos destinados a mantener
su contenido hidrico sin variaciones diarias ni esta-
cionales marcadas. Entre estas ultimas, caracteri-
zadas por estomas de respuesta rdpida, que se cie-
rran ante un moderado déficit hidrico, sistemas
radiculares extensivos y a menudo reservas internas
-de agua en las raices, el lefio o 1as hojas, se cuentan
la mayor parte de las plantas estenohidricas —ne-
morales, suculentas— y la mayorfa de los drboles,
que afrontan el problema afiadido de abastecer de
agua a hojas situadas a gran altura, y que muestran
comportamientos diferenciados entre hojas de sol ¥
de sombra, estas ltimas con comportamientos siem-
pre més estenohidricos e hidroestables. La depre-
sion de la transpiracién a mediodia (Fig, 15-39) es un
rasgo caracteristico de las plantas hidroestables.

Balances hidricos

La cantidad de agua que el clima pone a dispesicién
de las plantas a través de las precipitaciones sufre
una primera merma destacable a causa de la inter-
cepcidn (pég. 638). Los porcentajes de precipitacién
interceptada dependen de la estructura y densidad
del follaje, pero también de la cantidad y el tipo de
lluvia: pueden aproximarse al 100 % si las cantida-
des precipitadas son pequefias y caen suavemente.
Los bosques y matorrales densos interceptan mds
agua que la vegetacion herbdcea de pastos o cultivos
(tipicamente, en torno a un 10 %): 20-35 % coma pro-
medio en bosques de coniferas, 15-30 % en bosques

Isohidrico Anisohidrico
Transpiracion Transpitacion

S

Amanecer Mediodia Atardecer

Figura 15-39. Esquema del comporiamiento de plantas iso-
hidricas y anisohidricas durante tos ciclos diarlos. En la parte
supericr, grafica de la franspiracién; en la inferor, presion
osmética y contenido hidrico (dreq rayada) de los Srganos
transpirantes. (Adaptado de Larcher, 1983.)
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templados y entre 35-70 % en bosques tropicales om-
bréfilos.

La redistribucién microclimdtica de la precipita-
cién neta depende también muy estrechamente de la
textura y estructura de Ia vegetacitn. En los bosques
se concentra en torno a los troncos y a la periferia de
las copas: la base de los troncos de un hayedo puede
recibir por escorrentia cortical hasta cinco veces més
agua de lluvia que un claro.

De la precipitacién neta que alcanza la superficie
del suelo, una parte fluye por su superficie y otra se
infiltra en su interior: las proporciones del reparto
dependen de la pendiente, la cobertura vegetal, las
caracteristicas edaficas superficiales y la cantidad y
calidad de la precipitacién. La infiltracién, por ejem-
plo, se ve favorecida por lluvias finas y suaves, como
el «chirimiri» o el «orvallo», en tanto gque la escorren-
tia e incluso la erosion de las capas superficiales del
suelo se aceleran en aguaceros o chaparrones con go-
tas de gran energia cinética. Los suelos porosos y ri-
cos en humus o en hojarasca favorecen la infiltra-
cion; una elevada compacidad superficial, como la
producida por el exceso de pisoteo o de pastoreo, la
dificulta, al igual que la excesiva densidad de raices
superficiales propia de algunocs pastos. Del agua in-
filirada en el suelo, una parte es retenida y otra fluye
gravitacionalmente a través de él duranie un cierto
tiempo, hasta hundirse en capas fre4ticas profundas
(percolacién) o alimentar posteriormente el drenaje
superficial de cotas mds bajaa, incorpordndose, jun-
to con la escorrentia, al agua de avenamiento. A su
vez, parte del agua eddfica puede evaporarse direc-
tamente, a través de la superficie del suelo, aunque
normalmente la mayor proporcién serd absorbida
por las raices y finalmente transpirada en los érga-
nos aéreos de laa plantas (Fig. 15-40).

La ecuacidn completa del balance hidrico (Tabla
15-3) en una comunidad vegetal concreta afiade dos
posibles vias suplementarias de aporte de agua: las
acumulaciones de agua de escorrentia que se produ-
cen en topografias favorables (vaguadas, depresio-
nes, fondos de valle, etc.), ¥ 1a captacidn de agua de
capas fredticas profundas, a las que algunas plantas
(freatdfitos) pueden acceder mediante sistemas ra-
diculares de gran longitud (caso de muchos drboles
de ribera: Salix, Populus, Ulmus, Tamarix, Plata-
nus, etc.; las raices de algunas especies de Acacia pe-
netran a 30 m de profundidad). En ambes casos, las
mayores disponibilidades hidricas permiten que la
transpiracién pueda exceder ampliamente a la pre-
cipitacién: hasta un 200 % en comunidades helofiti-
cas de carrizos (Phragmites australis) y hasta un
160 % en plantaciones de Eucalyptus, capaces de ex-
traer agua de las capas fredticas. Kl dltimo término
de 1a ecuacién, las variaciones del contenido hidrico
de los suelos v la vegetacion, puede considerarse nu-
lo en periedos suficientemente largos de tiempo, pe-
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Figura 15-40. Esquema del balance hidrico de una comunidad vegetal. P: precipitacion; T: franspiracion; int: intercepcidn,;
Ev; evoporacién; es: escomrentia superficicl; per: percolackon; int: Infilracion; oc: ascensos ca pilares de agua a través del sue-
lo; ab: absorcisn radlcular; ec: escomentia cortical; fs: transcolaclén: o captacién hidrica de copas fredficas profundas por

un freatdMo: dr: drenaje o avenamlento; t: flujos de aguas fredticas profundas.

Tabla 15-3. ECUACION DEL BALANCE HIDRICO
{véase tamblén la figura 15-40)

Evaporacion
Inierc;pcién Evopotrans-
Precipliacion + plrocién
+ Trangpiracién
(Captacién de +
capas fradticas) | = Escor:_enqu ] Brendle o
[Apor:os por Percolacton avenamiento
avenamiento) +
{variaclon del
conlenido hidrico del
Lsuelo ¥ la vegetacion)

ro tiene valores positivos o negalivos a corto plazo,
asi come cuando la vegetacion incrementa su bio-
masa durante el proceso sucesional.

La evaporacién (o evapotranspiracién) potencial,
definida como la méxima cantidad de agua que pue-
de evaporarse sobre una superficie de agua libre e
inagotable en las condiciones climaticas de un lugar
determinado, es un concepto muy utilizade en cli-
matologia como estimacién aproximada del segundo
término de la ecuacién. En la Tabla 15-4 se indiean
algunos valores orientativos. 8i la evaporacidn po-

Tabla 154. CANTIDADES APROXIMADAS
DE EVAPOTRANSPIRACION POTENCIAL (ETP)
EN DISTINTAS COMUNIDADES VEGETALES

COMUNIDAD Y PERIODO CONSIDERADO  ETP (mm/DIA)

Desleros subtroplcales (promedio anuat) 10-15
Bosques mediterranecs (verano) 56
Bosques ecuatoriales (promedio anual) 34
Bosques caducifclios templados

{dias soleados de verano) |
Bosques caducliclios femplados

(promedio anual) 2
Bosques caductiollos templados (Inviemo) 0,10,2

tencial, medida en evaporimetros o calculada me-
diante modelos tebricos, excede a la precipitacidn, co-
mo ocurre en mas de un tercio de las tierras emer-
gidas (Fig. 15-41), cabe esperar periodos de sequia
con interrupciones intermitentes o duraderas de la
actividad vegetativa, por falta de abastecimiento hi-
drico. Normalmente la evapotranspiracién real en
superficies concretas de vegetacién es menor que la
potencial, debido a que el reabastecimiento hidrico
es mas lento que la transpiracién, pero puede supe-
rarla en bosques pluristratos de gran talla, puesto
que la transpiracién es proporcional a la cantidad de
biomasa.
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Figura 15-41. Distibucion de los ferttorios exfremadamente himedos (1), cuya precipliacion anual supera el doble de la eva-
porackon polencial anudl, y extremadomente Sridos (2), cuya evaporacion potenclal anual supata el doble de la precipia-

cién, de lo superficie ferestre.

Excluvendo el caso particular de los hidréfitos,
que son, con diferencia, las plantas con mayores ta-
sas de transpiracién, el porcentaje de agua precipi-
tada que se incorpora al flujo transpirativo es un
indice significativo del control conseguido por la ve-
getacién sobre su economia hidrica, y de hecho au-
menta conforme se avanza hacia las etapas maduras
de la sucesién. Los bosques templados y tropicales
pueden controlar por esta via hasta el 70-80 % del
agua precipitada, porcentaje que se rebaja conside-
rablemente, casi a la mitad, en situaciones de pen-
diente pronunciada. Como cabia esperar, la vegeta-
cién de climas poco lluviosos es particularmente
efectiva en este sentido, y asf, en las estepas y saba-
nas y en la puna andina la transpiracién puede lle-
gar a canalizar el 80-95 % del total de precipitacio-
nes, La Fig. 15-42 ilustra los balances hidricos de un
hoeque caducifolio templado. Los porcentajes mini-
mos corresponden a la vegetacién de alta montafia,
donde raramente exceden el 25 % y pueden reducir-
se a sblo un 1 %, debido a la exigua biomasa, a la
abrupta topografia, que favorece la escorrentia y el
drenaje, v a la existencia de largos periodos frios de
inactividad vegetativa.

La resistencia d « sequia

Durante los periodoa de sequia las plantas estédn ex-
puestas a la reduccién de su contenide hidrico, lo
que puede acarrear pérdidas de potencial hidrico y
de turgencia, aumento de la presitn osmética, inte-
rrupcién de la expansién y crecimiento celulares y al-
teraciones estructurales de proteinas y membranas.
La verdadera tolerancia a la desecacién protoplas-
miética requiere una bioquimica celular especifica y
golamente se presenia en los vegetales poiquilohi-
drices y eurihidricos, y en unas pocas plantas vas-
culares (Ramonda serbica) y algunas especies bal-
cdnicas de Haberlen (gesneridceas), ciertos helechos
(Selaginella, Ceterach) y diversas plantas de los de-
siertos); 1a inmensa mayoria de las plantas homohi-
dricas tiene que recurrir a mecanismos preventivos
de la desecacién. Frente a periodos breves de sequia,
el cierre de los estomas ¥ la consecuente reduccién de
la tranapiracién pueden ser mecanismos suficientes
para eonjurar estos riesgos, pero frente a sequias es-
tacionales o permanentes ae requieren otras adapta-
ciones constitucionales que permitan mantener cier-
ta tasa de productividad durante tan largos periodos.
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Figura 15-42. Balances hidricos de un robledal en los estaciones cdlida y fiia -de Schnock, segdn Larcher (1983)-. (ET: evapo-
franspiracion; Wp, Ws: varlaciones del contenido hidrico de plantas v suelo; para las restantes abreviaturas, véase la Fig. 15-40.)

Una primera opcién consiste en eludir-la sequia,
acomodando el ciclo vital a los periodos anuales de
buena disponibilidad hidrica y reduciendo el apara-
to vegetativo durante la época seca a érganos pocoe
transpirantes: semillas en &l caso de los teréfitos,
bulbos y rizomas en €l de los gedfitos. Ambos bioti-
pos estdn bien representados en los climas desérti-
cos y pluviestacionales (con sequia estacional). Los
verdaderos xerdfitos (plantas capaces de vivir en ha-
bitats con déficit hidricos) poseen diversas adapta-
ciones de sus aparatos vegetativos (xeromorfosis)
que palian los efectos de la sequia.

El desarrollo de aparatos radiculares grandes (y
con frecuencia profundos) es una xeromorfosia tipi-
ca. Al acentuarse la sequia se asiste a un incremen-
to progresivo de la proporcién de biomasa subterra-
nea, escasamente transpirante, en detrimento de la

aérea. Mientras que en los drboles tropicales, los ca-

ducifolios de invierno y las coniferas horeales, 1a bio-

masa radicular no representa mas alla del 10-20 %
de la total, en las plantas de estepas y desiertos y en
las de alta montafia puede alcanzar el 70-90 %; esta
tendencia se agudiza en las plantulas, que con fre-
cuencia invierten m4s del 90 % de su biomasa en las
raices. La profundidad del suelo se convierte en un
factor especialmente critico para los corméfitos, por
las limitaciones que impone para el desarrollo de un
sistema radicular suficiente. La competencia radi-
cular por el agua condiciona las pautas de distribu-
cién de los individuos, que tienden a distanciarse
entre si en los climas pluviométricamente deficita-
rios, a la par que favorece la estratificacién subte-
rranea de los aparatos radiculares. La reduccién de
la talla que puede apreciarse a lo largo de los gra-
dientes de incremento de la sequia, facilita el abas-
tecimiento hidrico de las hojas superiores, y suele
complementarse con un incremento de los sistemas
conductores de raices, tallos y hojas.
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Tabla 15-5. CARACTERISTICAS DE LOS ESTOMAS EN DIVERSOS GRUPOS DE PLANTAS
(SEGUN LARCHER, 1983. SINTETIZADO DE VARIOS AUTORES)

DENSIDAD ESTOMATICA  LONGITUD DE

ANCHURA AREA ESTOMATICA

TIPO DE PLANTAS (POR mm?) PORC (um) MAXIMA (um) (% DEL AREA FOLIAR)
Herbdceas helidfilas 100-200 (300) 10-20 45 0,8-1
Hetbacaas escibfilas 40-100 (150) 1520 &6 0812
Gramineas {30} 50-100 20-30 ca. 3 0507
Palmeras 150-180 15-24 25 032
Arboles fropicaoles 200-600 {S00) 12-24 3-8 1,53
Arboles caducifolios templados 100-500 716 1-6 0,5-1,2
Planias esclerofilas 100-1000 10-15 12 0,205
Coniferas 40-120 1520 - 0.3-1
Arbusios de desiertos 150-300 10-15 - 0,305
Suculentas 15-50 100} ¢a. 10 ca. 10 0,104

Por otro lado, la transpiracién puede aminorarse
de diversas formas. La reduccién del tamafio de los
estomas, compensada parcialmente con el aumento
de su densidad y eventualmente reforzada por una

- mayor longitud del poro, es habitual entre los xerd-
fitos (Tabla 15-5), al igual que el reforzamiento dela
cuticula y de las capas suberizadas peridérmicas;
las raices gruesas se revisten también de cortezas
suberosas. La resistencia opuesta por la capa limite
interna (pag. 646) se incrementa reduciendo y es-
trechando los espacios intercelulares de los drganos
transpirantes, para lo cual es eficaz reducir también
¢l tamaiio celular en el mesofilo, puesto que las pér-
didas de turgencia son soportadas mejor por células
m4s pequefias. Las hojas se hacen, por 1o tanto, més
compactas y con frecuencia desarrollan mds tejidos
esclerenquimdticos de sostén —esclerofilia, como ocu-
rre en encinas (Quercus ilex, . rotundifolia) y cos-
cojas (Q. cocciferal-, que previenen igualmente los
efectos de la pérdida de turgencia. La concentra-

Figura 15-43. Criptas estomaticas en el envés follar de la
adelfa (Nerlurn cleander).

citn de los estomas en el envés foliar, su ubicacién
en criptas o concavidades de la epidermis (como
en Nerium oleander, Fig. 15-43), los revestimientos
epidérmicos de pelos (Figs. 15-43, 15-44) o escamas
y la secrecidn de resinas 0 esencias volatiles hidré-
fobas {como en muchas labiadas de los matorrales
mediterrdneos), aumentan la resistencia a la difu-
sién en la capa limite externa (pag. 646). Algunas de
estas adaptacicnes son funcionales también para
prevenir el recalentamiento (p4g. 630), y otras se co-
mentaron a propésito de las diferencias entre las ho-
jag de sol y de sombra de muchos &rboles (Tabla 15-
1). La costosa fabricacién, en términos energéticos,
del follaje esclerofilo se compenaa haciéndolo per-
gistente, para lo cual cada hoja tiene una vida me-
dia de varios afios.

La superficie transpirante puede reducirse tem-
poralmente enrrollando o plegando las hojas sobre la
cara provista de estomas, como hacen muchas gra-
mineas (Fig. 15-44) y ciperficeas —el esparto (Stipa
tenacissima) economiza de esta forma un 40 % dela
transpiracién—, o diferenciando hojas de menor ta-
mario durante las épocas mds criticas, como algunas

Figura 15-44. Regulacion de lo transpiracién a través del
amoliamiento toliar en Stica capitiata (los edomas e locall-
zan sdlo en la cara adaxial de la hojd, que ademds estd
recublera de Mcomas). A, B: Sacciones ransversales de hojas
en estado arollado y desplegado, respectivamente,
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especies de Teucrium. La abscisién foliar total o par-
cial durante los periodos de sequia representa un
mecanismo més drastico, pero muy extendido entre
las plantas de las sabanas y desiertos tropicales, asi
como en los matorrales mediterrdneos. Otra alter-
nativa consiste en reducir permanentemente el apa-
rato foliar, traspasando la funcién fotosintética a los
tallos, mds ahorrativos en tasa de transpiracién: Ep.
hedra, diversos géneros de papiliondceas (Retama,
Cytisus, Genista, etc.), quenopodidceas (Hammada,
Salsola), etcétera.

El aprovisionamiento de agua durante el periodo
himedo y su almacenamiento en las raices, el lefio
u 6rganos suculentos especializados, representa otra
baza efectiva frente a los pericdos de sequia. Una vez
agotada el agua edéfica, las posibilidades de super-
vivencia se reducen al balance entre transpiracién y
reservas internas de agua. El cierre de los estomas
suele iniciarse cuando ge ha perdido alrededor del 5-
10(15) % del contenido hidrico méximo -las plantas
hidroestables lo inician antes que lag hidroldbiles--,
v se completa cuando las pérdidas legan al 10-20 %
(algunas plantas muy hidroldbiles, como Convolvu-
lus arvensis, soportan hasta el 30 %). A partir de es-
te punto, la transpiracién cuticular y peridérmica
extrae agua de las reservas internas hasta que apa-
recen los primeros gsintomas de legiones por deshi-
dratacién. En el haya (Fagus sylvatica) son ya cons-
picuos cuando las pérdidas de agua totalizan un 20 %,
v en la mayorfa de los caducifolics templados apare-
cen con pérdidas del 30 %. Los drboles esclerofilos,
las gramineas esteparias y muchas coniferas sopor-
tan disminuciones del contenido hidrico algo supe-
riores al 40 %, y algunos xeréfitos de los desiertos y
diversas plantas heliéfilas alcanzan hasta el 60 %. El
extremo de esta tendencia corresponde a las plantas
suculentas, entre las que se cuentan muchas cact4-
ceas, crasuldceas, aizodceas, agavéceas, etc., cuyas
enormes reservas internas de agua les permiten so-
brevivir a meses e incluso afos de sequia: algunos
Echinocactus sélo pierden un 30 % de agua al cabo
de seis afios de cultivo experimental en suelo seco.
Aunque la mayoria de las suculentas habitan en cli-
mas desérticos, su representacién se extiende por
todas las latitudes, alli donde existen biétopos con
balances hidricos muy desfavorables, como ocurre
en la alta montaha, en los suelos con muy baja ca-
pacidad de retencién o sobre rocas desnudas.

Los efectos de las temperaturas de congelacidn se
traducen finalmente en términcs de sequia fisiold-
gica (pag. 630}, por lo que son frecuentes las conver-
genciaa adaptativas entre las plantas propias de cli-
mas secos o frios. En climas muy frios, el riesgo de
deshidratacién es mds grave al final del invierno,
cuando el aumento de Ia radiacién y las temperatu-
ras intensifica la transpiracién, pero el suelo se ha-
lla todavia helado; precisamente en esta época se

detectan la mayor parte de las lesiones vegetativas.

Todos los meeanismos de prevencion de la sequia
s0n costosos en términos energéticos y ocasionan dis-
minuciones de la capacidad productiva y competiti-
va de los xerdfitos. Uno de los aspectos mas proble-
maticos estriba en que los mecanismos tendentes a
reducir la transpiracién funcionan también a la in-
versa, restringiendo la tasa de difugién de CO; hacia
el interior del mesofilo, y por tanto la tasa de fotosin-
tesis. Muchas plantas suculentas, eon reducciones
estométicas extremas, han solventado el problema
separando temporalmente la fotosintesis, obligada-
mente diurna, y 1a absorcion de CO;, que realizan sé-
lo durante la noche gracias al metabolismo dcide de
crasuldceas (CAM). Lag plantas C, pueden mantener
tasas de fotosintesis més elevadas que las C; en con-
diciones de sequia, debido a su mayor capacidad de
carboxilacién con bajas concentraciones de COs. De
hecho, las plantas C, duplican en eficiencia transpi-
ratoria (cantidad de materia seca producida por uni-
dad de agua transpirada) a las plantaa C;. En gene-
ral, la eficiencia transpiratoria de los xeréfitos es
elevada, como cabe esperar de su economia econser-
vadora del agua: en las coniferas y arboles esclerofi-
los es superior a la de los caducifolios templados, y
en éstos mayor que la de los arboles tropicales.

Clasificaciones bioclimdaticas

La historia de la bioclimatologia es en buena parte
la de las tentativas de sistematizar las complejas
pautas de variacién del clima. La definicidn y carac-
terizacitn de un tipo de clima, es decir, de una uni-
dad dentro de un sistema de clasificacién, implica el
reconocimiento de una porcién de la superficie te-
rrestre cuyos rasgos climéticos concuerdan con el
modelo y en la que existen elementos floristicos y
faunisticos, asi como tipos de vegetaciin caracteris-
ticos. El ajuste entre el continente climético y el con-
tenido biolégico que se le hace corresponder ha ins-
pirado diversos sistemas de clasificacién: los de
origen m#s antiguo obedecen a una concepcién hum-
boldtiana y utilizan la vegetacién terresire, inter-
pretada a través de formaciones, tipos fisonémico-
estructurales o comunidades definidas por su com-
posicién floristica, como contenido que da coherencia
a la tipologia climAtica; pero también se han ensa-
yado clagificaciones de indole agronémica o edafolé-
gica, basadas en la viabilidad de los distintos culti-
vos 0 en la tipologia de los suelos. Modernamente se
han desarrollado asimismo sistemas puramente me-
teorolégicos, basados en los modelos de la circulacion
atmosférica y en la dindmica de las masas de aire.
Estos distintos sistemas tienen fundamentos comu-
nes, en cuanto que los factores que determinan las
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