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¿Cómo afectan los nutrientes el uso del agua en plantas leñosas?
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RESUMEN. En esta revisión se analiza la información disponible sobre los mecanismos mediante 
los cuales los nutrientes pueden afectar el uso de agua que realizan las plantas leñosas. Pueden 
modificarse el consumo de agua (e.g., consumo total por planta, tasa transpiratoria, eficiencia 
del uso del agua), las relaciones hídricas (e.g., ajuste osmótico, modificaciones en el potencial 
hídrico, modificaciones en el control estomático) o las características hidráulicas de las plantas 
(e.g., conductividad hidráulica de raíces, tallo, ramas). Se recopiló la información disponible desde 
los niveles subcelular, órgano, planta entera y población. Se concluye que la disponibilidad de 
nutrientes afecta el uso del agua a través de modificaciones en la arquitectura hidráulica en cada 
nivel de organización, que pueden resultar en diferente consumo de agua a nivel de individuo y 
población. La variedad de modificaciones posibles hace que resulte difícil predecir el resultado del 
cambio en la disponibilidad de nutrientes en el uso del agua, ya que además de la interacción entre 
los recursos abióticos (i.e., agua y cada nutriente) hay que considerar las diferencias genotípicas 
en la capacidad de respuesta.

[Palabras clave: arquitectura hidráulica, transpiración, conductividad hidráulica, nitrógeno, 
fósforo]

ABSTRACT. How do nutrients affect water use in woody plants?: In this review, we analyze the 
information available about the mechanisms by which nutrients can alter plant water use. Water 
consumption (e.g., total consumption per plant, transpiration rate, water use efficiency), water 
relations (e.g., osmotic adjustment, changes in water potential, modifications in stomatal control) 
or hydraulic properties of plants (e.g., root or stem hydraulic conductivity) can be affected by 
the nutritional status of the plant. Information is analyzed at different levels: subcellular, organ, 
plant and population. It is concluded that nutrient availability alters hydraulic achitecture at 
different organization levels, resulting in changes in water use at plant or population level. Possible 
modifications, and their interactions, make it difficult to predict the way nutrient availability 
can alter water use. Moreover, besides abiotic factors interactions (e.g., between water and each 
nutrient), genotypic differences in response capacity have to be taken into account.

[Keywords: hydraulic architecture, transpiration, hydraulic conductivity, nitrogen, phosphorus]
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INTRODUCCIÓN

El agua y los nutrientes son los factores 
principales que determinan el crecimiento de 
los árboles (Stoneman et al. 1996; Vilela et al. 
2003). La disponibilidad de nutrientes en el 

suelo puede variar tanto por las condiciones 
naturales del sitio como por la intervención 
antrópica (e.g., mediante fertilización). Muchos 
estudios han demostrado que la fertilización 
es más efectiva cuando la disponibilidad 
de agua no es limitante (Sands & Mulligan 
1990). El nitrógeno (N) y el fósforo (P) son 
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los nutrientes que con mayor frecuencia 
limitan el crecimiento si su disponibilidad no 
es adecuada; sin embargo, el balance entre 
los distintos nutrientes es fundamental para 
determinar la condición nutricional óptima 
de las plantas. Existen muchos trabajos en los 
que se analizaron los efectos de la fertilización 
sobre el crecimiento de los árboles; una 
cantidad de esas publicaciones concluyen 
que la interacción de la disponibilidad de 
nutrientes con todos los demás factores 
ambientales hace que sea difícil la predicción 
de los efectos de la fertilización (Dighton et 
al. 1993; Fisher & Binkley 2000; Graciano et al. 
2006b; Judd et al. 1996; Neves et al. 1990).

La interacción entre la disponibilidad 
de agua y nutrientes se debe a que ambos 
factores, además de ser esenciales para las 
plantas, forman la solución del suelo, fuente 
de agua y nutrientes para las plantas (Figura 
1). El agua está presente en el suelo en los 

poros que forman las partículas sólidas como 
los minerales (i.e., arena, limo y arcilla) y la 
materia orgánica. A medida que el suelo pierde 
agua cada poro es ocupado de manera parcial 
por aire, mientras que el agua queda retenida 
en contacto con las superficies sólidas. Es así 
que a medida que se produce la desecación 
del suelo, la resistencia al movimiento de agua 
se incrementa. Así mismo, la composición 
mineral y el contenido de materia orgánica 
afectan la fuerza con la que el agua es retenida 
sobre las superficies, con mayor fuerza cuanto 
menor es el tamaño de los poros. Las arcillas y 
la materia orgánica generan poros pequeños y 
tienen mayor superficie expuesta por unidad 
de volumen, por lo que mayor cantidad de 
agua es adsorbida en superficie (fenómeno 
que incrementa la resistencia al movimiento 
del agua). Además, tanto las arcillas como la 
materia orgánica poseen cargas negativas que 
interactuarán con las moléculas de agua. Por 
el contrario, las partículas de arena generan 
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Figura 1. Esquema del movimiento de agua y nutrientes en el continuo suelo-planta- atmósfera. Al costado 
de las flechas, se indica el flujo de agua. En los recuadros se indican las resistencias encontradas en cada 
etapa, y entre paréntesis se enuncian los factores que pueden modificar cada resistencia.
Figure 1. Scheme of water and nutrient movement in the soil-plant-atmosphere continuum. Next to the 
arrows, the water flux is indicated. In the frames, the resistances found in each step are stated and between 
brackets, the factors that can change each resistance.
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poros grandes y tienen poca capacidad de 
adsorción. Entonces, cuando un suelo con 
contenido alto de arena está saturado la 
resistencia al movimiento de agua es baja; 
sin embargo, a medida que los poros pierden 
agua la conductividad hidráulica disminuye 
abruptamente en los suelos arenosos. Por otro 
lado, los iones minerales están en solución en 
el agua del suelo, en equilibrio dinámico con 
la fase sólida. Si la concentración de un ion 
en la solución disminuye, se producirá la 
solubilización o desorción desde las partículas 
sólidas hasta que se recupere el estado de 
equilibrio (Taiz & Zeiger 2003).

Los iones se mueven libremente en la 
solución lejos de las partículas sólidas del 
suelo, pero los cationes son adsorbidos por 
las partículas sólidas con carga negativa, como 
la arcilla y la materia orgánica. Los iones de 
la solución del suelo que se encuentran 
en la rizosfera ingresan a la raíz por vía 
apoplástica (i.e., las paredes celulares y los 
espacios intercelulares). Algunos cationes 
quedan retenidos por las cargas negativas de 
la pared celular, mientras que los demás iones 
se mueven por flujo masal en el apoplasto. 
El ingreso de los iones al simplasto (i.e., el 
continuo protoplasmático limitado por la 
membrana plasmática) puede ser por vías 
no específicas o mediante transportadores 
específicos. Cuando la raíz de una planta 
absorbe algún ion, se produce la desorción de 
ese ion desde el apoplasto y, posteriormente, 
desde las partículas del suelo. Sin embargo, la 
velocidad de desorción y solubilización desde 
el suelo es menor a la tasa de absorción por 
las raíces, de modo que suele observarse la 
disminución de la concentración de iones en 
la rizósfera con respecto a la concentración 
que tiene el suelo lejos de las raíces. Los iones 
y el agua presentes en el apoplasto de la raíz 
ineludiblemente ingresan al simplasto en 
la endodermis, y posteriormente siguen su 
recorrido hacia el xilema por vía simplástica 
o apoplástica. Una vez que los iones y el agua 
ingresan al xilema, son trasladados por la 
corriente transpiratoria (Marschner 1995).

Los elementos del xilema en las plantas 
leñosas ofrecen resistencia al movimiento del 
agua, esta resistencia aumenta al disminuir 

el diámetro de los conductos y al aumentar 
la longitud del recorrido. Las características 
estructurales de los elementos xilemáticos 
(e.g., rugosidad de las paredes, número de 
conexiones entre elementos, resistencia de las 
conexiones) también influyen en la resistencia 
al movimiento de agua. Además, la capacidad 
de conducir agua de este tejido puede 
modificarse en el corto plazo por la cavitación 
de los elementos del xilema, fenómeno que 
ocurre cuando son sometidos a tensiones 
mayores a un nivel crítico, dependiente de 
la especie, edad, época del año y condiciones 
de crecimiento de cada planta. Una vez que 
el agua y los nutrientes llegan a las hojas, se 
produce el movimiento en el mesófilo por 
vía apoplástica y simplástica. Los minerales 
que sean nutrientes serán incorporados al 
metabolismo de la planta y luego podrán 
retraslocarse a otros órganos como iones o 
parte de metabolitos, por vía xilemática o 
floemática según cada mineral. El agua se 
moverá desde el xilema hacia el mesófilo por 
vía apoplástica y simplástica y se producirá 
su pasaje al estado de vapor en los espacios 
intercelulares y en la cámara subestomática. 
Posteriormente, si los estomas están abiertos, 
el vapor de agua difundirá a la atmósfera, 
a mayor tasa cuanto mayor sea el déficit de 
saturación de la atmósfera y cuanto mayor 
sea la apertura estomática. En su pasaje a la 
atmósfera el agua atravesará la resistencia que 
ofrece la capa límite, que será mayor cuanto 
más rugosa sean la superficie del canopeo y 
la superficie foliar y menor sea la velocidad 
del viento. En general, la difusión de agua 
desde la epidermis es reducida debido a la 
presencia de la cutícula sobre la superficie 
de la hoja. La resistencia de la cutícula puede 
modificarse con las condiciones de crecimiento 
de la planta porque puede cambiar el grosor 
y composición de esta capa, y además 
puede disminuir cuando la hoja envejece 
por deterioro físico. El agua perdida en 
estado de vapor forma parte de la humedad 
atmosférica, componente del ciclo hidrológico, 
y volverá al suelo como precipitaciones, 
cuando las condiciones atmosféricas sean las 
adecuadas. También parte de los nutrientes 
se perderán de la planta cuando se produzca 
la abscisión de órganos, de manera que 
serán posteriormente incorporados al suelo 
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mediante la mineralización de la materia 
orgánica (Azcón-Bieto & Talón 2000; Salisbury 
& Ross 1994; Taiz & Zeiger 2003).

Los distintos componentes del continuo 
suelo-planta-atmósfera pueden resumirse 
en el concepto de arquitectura hidráulica. 
La arquitectura hidráulica de una planta 
puede ser definida como la estructura del 
sistema conductor de agua o el conjunto 
de características hidráulicas de los tejidos 
conductores de las plantas que califican y 
cuantifican el flujo de agua desde las raíces 
hasta las hojas (Cruiziat et al. 2002).

El primer resultado esperable con la 
suplementación de nutrientes que se 
encuentran de manera limitante para una 
planta es un incremento en el crecimiento. 
Las plantas más grandes tienen más área 
foliar, y por lo tanto transpiran más, siempre 
y cuando la disponibilidad de agua en el suelo 
sea suficiente. Sin embargo, la fertilización 
no sólo afecta la tasa de crecimiento sino 
también la distribución de materia seca en 
los diferentes órganos y consecuentemente 
la arquitectura hidráulica de las plantas; 
por lo tanto, también podrían cambiar las 
relaciones hídricas (Bucci et al. 2006), aspectos 
que analizaremos con detalle en esta revisión. 
Como criterios generales, al incrementarse la 
conductancia estomática, la conductividad 
hidráulica de tallos y raíces y la exploración 
radical del suelo también aumenta la cantidad 
de agua consumida por las plantas. En cambio, 
a mayor cantidad de conductos cavitados, la 
resistencia del xilema aumenta, y por lo tanto 
el consumo de agua disminuye (Tabla 1). Así 
mismo, se puede asumir que, en general, 
las plantas que crecen más rápido pueden 
tener mayor probabilidad de fallas en las 
funciones hidráulicas y, por consiguiente, 
mayor riesgo de muerte frente a episodios de 
elevadas temperaturas o sequía, aunque esta 
aseveración no es válida para todas las especies 
(Atwell et al. 2009; Fernández & Reynolds 
2000). En resumen, tanto la disponibilidad 
de nutrientes como la disponibilidad de 
agua pueden producir cambios en las plantas 
desde el nivel subcelular, órgano, planta 
entera, población, hasta el nivel de ecosistema 
(Maseda & Fernández 2006; McDowell et al. 
2008).

El objetivo de esta revisión es analizar 
atributos morfológicos y fisiológicos de las 
plantas leñosas involucrados en el uso del 
agua que pueden ser modificados por la 
disponibilidad de nutrientes. Para una mejor 
organización, se analizarán los antecedentes 
bibliográficos recogidos a nivel de población, 
de individuo, de órgano, hasta llegar al nivel 
subcelular (Tabla 2), aunque algunas de 
las características analizadas son difíciles 
de clasificar (e.g., la tasa de fotosíntesis se 
mide a nivel de hoja, pero puede indicar una 
característica de la planta entera como, por 
ejemplo, la conductividad hidráulica de las 
raíces y tallos). 

LAS POBLACIONES FERTILIZADAS Y 
NO FERTILIZADAS

La fertilización puede modificar el consumo 
de agua de los rodales por diferentes vías. Por 
un lado, el mayor crecimiento de las plantas 
fertilizadas, sin ninguna otra modificación en 
la arquitectura hidráulica ni la fisiología de la 
planta, lleva asociado un consumo de agua 
mayor simplemente por el aumento del área 
foliar (i.e., la superficie transpirante). En este 
sentido, la fertilización aumentó el índice de 
área foliar y la transpiración total (mm de agua/
día) en plantaciones de Populus (Samuelson et 
al. 2007) y de Pinus taeda (Samuelson & Stokes 
2006). Sin embargo, en otros trabajos los 
resultados encontrados a nivel de población 
permiten suponer modificaciones en la tasa 
transpiratoria a un nivel de organización 
menor (posiblemente individuo u órgano). 
Por ejemplo, en plantaciones de Pinus taeda 
la transpiración por unidad de área foliar 
aumentó con la fertilización (Samuelson & 
Stokes 2006), mientras que en plantaciones 
de Picea abies la fertilización aumentó el 
índice de área foliar, pero redujo el flujo de 
savia (i.e., cantidad de agua transportada, 
por superficie de albura y por tiempo) y la 
transpiración del canopeo (i.e., cantidad de 
agua total evaporada por planta referida al 
área foliar) (Phillips et al. 2001). Si bien en 
este último ejemplo la fertilización parece 
haber mermado el consumo de agua, hay 
que analizar que plantas más grandes pueden 
transpirar más, y por lo tanto disminuir el 
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contenido de agua en el suelo con mayor 
velocidad; y por otro lado, el aumento del área 
foliar puede generar mayor intercepción de las 
precipitaciones, por lo que la cantidad de agua 
que llega al suelo se reduce. En consecuencia, 
en este tipo de estudios resulta imprescindible 
analizar si el contenido de agua en el suelo 
de las parcelas fertilizadas es similar al de 
las no fertilizadas, para poder discernir si los 
resultados encontrados se deben directamente 
a la fertilización o son efectos indirectos de una 
diferente disponibilidad de agua (Ewers et al. 
1999; Stoneman et al. 1996). Tal es el caso en 
parcelas de Pinus taeda y de Picea abies donde 
la fertilización se aplicó con y sin riego. En 
estas especies la fertilización incrementó el 

índice de área foliar independientemente de 
que fuera aplicada con o sin riego adicional; 
de esta manera se descarta que los efectos se 
deban al menor contenido de agua en el suelo. 
Sin embargo, a pesar del aumento del índice 
de área foliar, la fertilización no modificó la 
conductancia estomática del canopeo en Picea 
abies, y la redujo de forma drástica en Pinus 
taeda (Ewers et al. 2001). Una explicación 
posible es la disminución del grosor o la 
cantidad de raíces. En este sentido se encontró 
que la fertilización tanto con P como con una 
mezcla de nutrientes redujo la densidad y el 
grosor de raíces finas en parcelas de Pinus 
pinaster (Bakker et al. 2009). De igual modo, 
la fertilización (N, P, K) aumentó la biomasa 

Modificación morfológica y/o fisiológica Consumo de agua
Mayor IAF Mayor o igual biomasa de raíces Aumento

Menor biomasa de raíces Incierto

Mayor área foliar Mayor o igual conductancia estomática Aumento

Menor conductancia estomática Incierto

Mayor R suelo Menor o igual cantidad de raíces Disminución

Mayor cantidad de raíces Incierto

Menor o igual capacidad conductiva de raíces Disminución

Mayor capacidad conductiva de raíces Incierto

Mayor relación vástago:raíz Mayor o igual materia seca total Aumento

Menor materia seca total Incierto

Mayor cantidad  de agua 
transportada por unidad de 
área del xilema

Mayor o igual área de xilema activo Aumento

Menor área de xilema activo Incierto

Mayor capacidad conductiva 
del xilema

Mayor o igual área de xilema activo Aumento

Menor área de xilema activo Incierto

Mayor R de raíz Menor o igual materia seca de raíces Disminuye

Mayor materia seca de raíces Incierto

Tabla 1. Cambios en el consumo de agua mediados por modificaciones morfológicas y fisiológicas en 
diferentes niveles de organización. En la predicción del cambio en el consumo de agua se asume que las 
únicas modificaciones morfológicas y/o fisiológicas que se producen son las indicadas. Para los casos en 
que se indica un consumo incierto, es necesario evaluar el balance en la magnitud de las modificaciones 
para cada una de las variables analizadas, por ejemplo, si la resistencia a la conducción de agua (R) y la 
materia seca de raíces aumenta, dependerá de la magnitud del incremento en las dos variables que el 
consumo de agua aumente, no se modifique o incluso disminuya.
Table 1. Changes in water consumption due to morphological and physiological modifications at different 
levels of organization. In each prediction, it is assumed that the only morphological and/or physiological 
modifications are those indicated. If the consume is stated as unknown, that means that it is necessary to 
evaluate the balance between the extent of the change in each variable, for example, if both the resistance 
to water movement (R) and root dry mass increase, water consumption will depend on the degree of the 
increase in each variable, so it could last in a higher, equal or lower water consumption.

IAF: Índice de área foliar, R: resistencia a la conducción de agua.
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Nivel Parámetro Publicaciones
Población Conductancia del 

canopeo
(Ewers et al. 2000; Ewers et al. 1999; Ewers et al. 2001; Phillips et al. 
2001; Samuelson & Stokes 2006; Samuelson et al. 2007; Samuelson 
et al. 2008a)

Consumo de agua o 
transpiración

(Ewers et al. 2000; Ewers et al. 1999; Ewers et al. 2001; Phillips et al. 
2001; Samuelson & Stokes 2006; Samuelson et al. 2007; Samuelson 
et al. 2008a)

Eficiencia del uso del 
agua

(Graciano et al. 2005; Samuelson & Stokes 2006) 

Biomasa aérea:
subterránea

(Bakker et al. 2009; Ewers et al. 1999; Samuelson et al. 2008a; 
Samuelson et al. 2008b)

Individuo Consumo de agua o 
transpiración

(Cernusak et al. 2009; Fernández et al. 2006; Guehl et al. 1995; Radin 
& Parker 1979b; Radin & Eidenbock 1984; Scholz et al. 2007; Tyree et 
al. 2009; Vandeleur et al. 2009; Welander & Ottosson 2000)

Conductancia 
estomática o eficiencia 
del uso del agua 
instantánea

(Amponsah et al. 2004; Bucci et al. 2006; Cabañero & Carvajal 2007; 
Cernusak et al. 2009; Clearwater & Meinzer 2001; Fernández et al. 
2006; Green & Mitchell 1992; Guehl et al. 1995; Harvey & van den 
Driessche 1999; Lovelock et al. 2004; Lovelock et al. 2006b; Radin & 
Parker 1979b; Reich et al. 1989; Scholz et al. 2007; Tyree et al. 2009; 
Welander & Ottosson 2000)

Relación vástago: raíz (Atwell et al. 2009; Cernusak et al. 2009; Fernández et al. 2006; Gloser 
et al. 2009; Green et al. 1994; Harvey & van den Driessche 1999)

Conductancia del árbol 
entero

(Bucci et al. 2006; Clearwater & Meinzer 2001; Ewers et al. 2000; 
Lovelock et al. 2006b; Radin & Boyer 1982; Samuelson & Stokes 2006; 
Samuelson et al. 2007; Samuelson et al. 2008a)

Órgano Relaciones hídricas de 
la hoja

(Bucci et al. 2006; Fernández et al. 2006; Graciano et al. 2005, 2006a; 
Radin & Parker 1979b)

Potencial hídrico 
en hoja y/o sus 
componentes

(Bucci et al. 2006; Clearwater & Meinzer 2001; Ewers et al. 2000; 
Fernández et al. 2006; Green & Mitchell 1992; Green et al. 1994; Harvey 
& van den Driessche 1999; Lovelock et al. 2006b; McElrone et al. 2007; 
Phillips et al. 2001; Radin & Parker 1979a, b; Radin & Boyer 1982; 
Radin & Eidenbock 1984; Samuelson & Stokes 2006; Samuelson et 
al. 2007; Samuelson et al. 2008a; Scholz et al. 2007; Stoneman et al. 
1996; Vandeleur et al. 2009)

Ajuste osmótico (Fernández et al. 2006; Graciano et al. 2005; Kleiner et al. 1992)

Conductividad 
hidráulica del tallo

(Amponsah et al. 2004; Atwell et al. 2009; Bucci et al. 2006; Clearwater 
& Meinzer 2001; Ewers et al. 2000; Harvey & van den Driessche 1997, 
1999; Lovelock et al. 2004; Lovelock et al. 2006a; Lovelock et al. 2006b; 
Lovelock et al. 2006c)

Conductividad 
o conductancia 
hidráulica de la raíz

(Atwell et al. 2009; Cabañero & Carvajal 2007; Ewers et al. 2000; 
Gloser et al. 2007; Gorska et al. 2008a; Gorska et al. 2008b; Li et al. 
2009; McElrone et al. 2007; Radin & Boyer 1982; Radin & Eidenbock 
1984; Vandeleur et al. 2009)

Vulnerabilidad a la 
cavitación en tallo o 
raíz

(Bucci et al. 2006; Ewers et al. 2000; Harvey & van den Driessche 
1997, 1999) 

Arquitectura del 
sistema radical

(Bakker et al. 2009; Ewers et al. 1999; Gloser et al. 2009; Radin & 
Eidenbock 1984)

Densidad o anatomía 
del xilema

(Atwell et al. 2009; Bucci et al. 2006; Clearwater & Meinzer 2001; 
Ewers et al. 2000; Harvey & van den Driessche 1997, 1999; Lovelock 
et al. 2006b)

Subcelular Actividad de 
acuaporinas

(Cabañero & Carvajal 2007; Gorska et al. 2008a; Gorska et al. 2008b; 
McElrone et al. 2007; Vandeleur et al. 2009)

Tabla 2. Ejemplos de informes de medición de características hídricas o hidráulicas en diferentes niveles 
de organización en plantas con diferente disponibilidad de nutrientes. Hay informes que indican que cada 
uno de estas variables puede aumentar o disminuir con la mayor disponibilidad de nutrientes.
Table 2. Examples of reports of hydric or hydraulic characteristics measured at different levels of 
organization in plants with different nutrient availability. There are reports that indicate that these 
variables can increase or decrease with higher nutrient availability.
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subterránea pero disminuyó la relación de 
raíces respecto a la biomasa total (Samuelson 
et al. 2008b) y aumentó la densidad de raíces 
finas en profundidad (Ewers et al. 1999) en 
Pinus taeda. Estos últimos ejemplos muestran 
que la fertilización tiende a reducir la biomasa 
de raíces, o a producir raíces más finas, 
menos conductivas, lo que podría reducir la 
disponibilidad de agua para la parte aérea de 
la planta. 

En esta sección concluimos que la 
fertilización afecta el uso del agua, y esto 
puede deberse al incremento del área foliar, a 
la modificación en la relación entre la biomasa 
aérea y subterránea (i.e., incremento del área 
transpirante y reducción del área absorbente) 
o a cambios en la distribución de raíces (i.e., 
menos raíces y más finas). Estos cambios 
poblacionales se deben a la capacidad que 
tienen los individuos de responder a la 
disponibilidad de nutrientes. 

LOS INDIVIDUOS CON ALTA Y BAJA 
DISPONIBILIDAD DE NUTRIENTES

La morfología y la fisiología de las plantas 
que crecen en condiciones de sequía son 
diferentes a las de las plantas que tienen 
suficiente disponibilidad de agua, pero 
caracteres importantes para la supervivencia 
de los individuos en condiciones de sequía 
(e.g., la arquitectura hidráulica de la planta) 
pueden ser modificados también por la 
disponibilidad de nutrientes. En algunas 
ocasiones estas modificaciones pueden ser 
aun más importantes que las causadas por 
la disponibilidad de agua. Para este análisis, 
agrupamos por un lado los cambios en la 
distribución de materia seca que puedan 
afectar la cantidad de agua consumida o el 
acceso al agua (e.g. relación vástago:raíz, 
área foliar: área de xilema, distribución de 
raíces) y, por otro, los cambios fisiológicos 
independientes de las modificaciones en 
asignación de materia seca (e.g., cambios en 
el intercambio de gases, en la eficiencia del 
uso del agua). 

Cambios en la distribución de materia seca

Los cambios en la arquitectura hidráulica de 
las plantas con la fertilización pueden deberse 
a cambios alométricos (e.g., mayor proporción 
de hojas, menor proporción de raíces) o 
a efectos directos en la conductividad del 
sistema (ver apartado siguiente). Es conocido 
que la disponibilidad de nutrientes afecta la 
partición de materia seca entre los diferentes 
órganos de la planta y también el uso del 
agua (Graciano et al. 2005, 2006a; Harvey & 
van den Driessche 1997; Sands & Mulligan 
1990; Vilela et al. 2003). La arquitectura del 
sistema radical de los árboles responde tanto 
a la disminución del suministro de agua como 
a la baja disponibilidad de nutrientes, con 
señales opuestas para la distribución espacial 
de las raíces: cerca de la superficie para obtener 
nutrientes y exploración en profundidad para 
obtener agua. Por lo general, la fertilización 
aumenta la relación vástago:raíz y la sequía la 
reduce, pero en presencia de ambos factores, 
el efecto de la sequía suele predominar sobre 
el de la fertilización (aunque las respuestas 
pueden variar según la especie y el sistema de 
estudio). A continuación se enuncian algunos 
de los muchos ejemplos que se encuentran en 
la bibliografía al respecto. En cuatro especies 
de Prosopis, la disponibilidad de N no modificó 
la relación vástago:raíz, pero esta relación 
disminuyó en dos de las especies cuando 
fueron sometidas a sequía (Vilela et al. 2003). 
En Pinus pinaster, Picea mariana y Picea glauca la 
escasez de agua y/o de N disminuyó la relación 
vástago:raíz (Fernández et al. 2006; Patterson 
et al. 1997). En Pinus taeda, la deficiencia de 
N también causó una disminución de la 
relación tallo:raíz, pero este efecto se revirtió 
parcialmente cuando se sometió a las plantas 
a un período de sequía (Green et al. 1994). 
En algunas especies latifoliadas del Cerrado 
brasileño la fertilización con N incrementó el 
área foliar por planta y la relación área foliar:
área de xilema; sin embargo, estas relaciones 
no se modificaron cuando se les aplicó P, 
ya sea solo o combinado con N (Bucci et al. 
2006). En Tectona grandis, Swietenia macrophylla 
y Platymiscium pinnatum se observó que la 
aplicación de una mezcla de fertilizantes (N, P 
y K) aumentó de manera sustancial la relación 
vástago:raíz si las plantas estaban expuestas a 
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buena disponibilidad de agua; pero también 
se encontró que la reducción en la proporción 
de raíces no era tan marcada si las plantas 
fertilizadas estaban expuestas a condiciones 
de sequía (Cernusak et al. 2009).

Hay que considerar también que no sólo 
la disponibilidad total, sino también la 
distribución espacial de los nutrientes tiene 
efectos en la arquitectura del sistema radical. 
Las plantas expuestas a parches ricos en 
nutrientes desarrollan mayor cantidad de 
raíces dentro de esos sectores (George et al. 
1997; Graciano et al. 2009; Hodge 2006; López-
Bucio et al. 2003). Este desarrollo mayor puede 
ocurrir a expensas del desarrollo de raíces fuera 
del parche (Durieux et al. 1994; Gloser et al. 
2008) o de la relación vástago:raíz (Hutchings 
& John 2004). Los antecedentes encontrados al 
respecto en especies leñosas son escasos, por lo 
que hemos decidido enriquecer este apartado 
con bibliografía referente también a especies 
herbáceas. En Eucalyptus grandis se observó 
mayor biomasa de raíces a la profundidad de 
parches ricos en P (Graciano et al. 2009). En 
plantas de Arabidopsis proliferaron más raíces 
dentro de parches ricos en nitrato, mientras 
que con una disponibilidad de nitrato elevada 
y homogénea en todo el sistema radical la 
proliferación de raíces disminuyó (Zhang & 
Forde 2000). La proliferación de raíces en el 
parche rico permite a la planta absorber de 
manera eficiente el nutriente existente en el 
parche (Linkohr et al. 2002). Por otro lado, 
también se ha observado que en soluciones 
hidropónicas con muy baja disponibilidad de 
nutrientes la velocidad de expansión de raíces 
es mayor, lo que podría interpretarse como 
una adaptación para explorar mayor volumen 
de suelo en los ambientes pobres en nutrientes 
(Hermans et al. 2006; Walter et al. 2003; Zhang 
et al. 2007). Por lo tanto, la disponibilidad 
baja de nutrientes tiende a aumentar la 
proliferación de raíces, lo mismo que la 
existencia de parches nutritivos en un suelo 
con baja disponibilidad general de nutrientes. 
Es importante considerar que el desarrollo de 
raíces en parches ricos en algún nutriente tiene 
consecuencias sobre la accesibilidad a otros 
recursos existentes fuera del parche, como 
agua y otros nutrientes (Graciano et al. 2009). 
Es así que la proliferación de raíces localizadas 
podría traer aparejada una disminución de 

la capacidad de la planta de absorber agua 
ya que muchas raíces absorberían agua y 
nutrientes de un sector reducido y agotarían 
rápidamente los recursos; por esta razón, 
la planta debería invertir más energía en 
promover el crecimiento de raíces en sectores 
donde queden recursos disponibles. En 
consecuencia, la capacidad de responder a 
parches ricos en nutrientes será adecuada si 
la disponibilidad de nutrientes es baja y la 
disponibilidad de agua no es limitante. Por lo 
tanto, la conformación final del sistema radical 
dependerá de la disponibilidad de cada factor 
abiótico (i.e., agua y cada uno de los nutrientes) 
y de la heterogeneidad espacial y temporal 
con que cada factor esté presente, influenciado 
también por la capacidad de respuesta que 
tenga el genotipo en análisis. El efecto de 
cada estrés abiótico (e.g., sequía, deficiencia 
de nutrientes) sobre las características 
fundamentales que definen la capacidad de 
transporte de agua varía ampliamente, por 
lo que es difícil predecir de qué manera las 
condiciones de campo afectarán el consumo de 
agua (Atwell et al. 2009). En casos de sequías 
severas, el aumento en la proporción de hojas 
y la disminución de la profundidad de raíces 
causado por la fertilización puede llevar a la 
ruptura del equilibrio entre el vástago y la raíz 
y aumentar la mortandad de plantas.

Cambios en intercambio de gases y eficiencia del 
uso del agua

El cambio en el consumo de agua causado 
por la fertilización puede deberse simplemente 
al cambio del tamaño de los individuos, ya que 
los más grandes transpiran más y consumen 
más agua (Wullschleger et al. 1998), como 
hemos mencionado anteriormente en el 
apartado referente a poblaciones. Sin embargo, 
los antecedentes a continuación indican que la 
fertilización también modifica el uso del agua 
aun en condiciones de igual disponibilidad 
hídrica.

Una de las características que está  influenciada 
por la disponibilidad de nutrientes es la 
sensibilidad de la apertura y cierre estomático 
a la disminución del potencial hídrico de la 
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hoja. En este sentido, las plantas fertilizadas 
pueden cambiar su estrategia y tender a un 
comportamiento más isohídrico o anisohídrico 
que las plantas no fertilizadas. Esto significa 
que frente a un aumento de la demanda 
evapotranspirativa o a la disminución de 
agua del suelo, las plantas tenderán a cerrar 
los estomas y mantener el potencial hídrico 
más cercano a cero (i.e., plantas isohídricas) 
o a mantener los estomas abiertos y tolerar 
caídas marcadas del potencial hídrico (i.e., 
plantas anisohídricas) en comparación con 
las plantas no fertilizadas (McDowell et al. 
2008). Por ejemplo, plantas de algodón con 
alta dosis de N redujeron la conductancia 
estomática y cesaron la expansión foliar a 
potenciales hídricos más bajos que individuos 
con baja disponibilidad de N (Radin & Parker 
1979a). En consecuencia, las plantas con alto 
N se tornaron más anisohídricas. Los cambios 
en la apertura y cierre estomáticos van a 
determinar modificaciones en el consumo de 
agua por las plantas, que pueden incrementar 
o contrarrestar los efectos de los cambios en el 
tamaño de los individuos y de su área foliar. 

Contrariamente a los resultados discutidos 
previamente para algodón, hay antecedentes 
que indican que la fertilización reduce el 
consumo de agua a nivel de árbol. En tres 
especies de árboles tropicales la tasa de 
transpiración medida a nivel de planta 
disminuyó con la fertilización (Cernusak et 
al. 2009). En Picea abies la fertilización redujo 
el flujo de savia por superficie de albura y 
la transpiración por unidad de área foliar 
(Phillips et al. 2001).

El consumo de agua a nivel de individuo 
puede inferirse mediante mediciones 
instantáneas en hojas con porómetro o 
con analizador de gases infrarrojo, IRGA. 
La ventaja de estas mediciones es que son 
rápidas y permiten conocer, con ciertas 
restricciones, el estado de la planta entera. A 
partir de estas mediciones se puede calcular 
la eficiencia del uso del agua instantánea 
(EUA), que es la relación entre los moles de 
CO2 fijados y los moles de agua transpirados. 
Las modificaciones en la EUA pueden deberse 
a cambios en la fotosíntesis, en la transpiración 
o en ambos procesos, aunque en diferente 
magnitud. En general, las plantas fertilizadas 

tienen mayor tasa fotosintética, por lo que 
la EUA aumenta (Guehl et al. 1995), como 
se observó en Pinus taeda (Green & Mitchell 
1992) y en clones de Populus (Harvey & 
van den Driessche 1999) en respuesta a la 
fertilización con N. En condiciones de baja 
disponibilidad de agua, las plantas tienden 
a reducir la transpiración, de modo que 
sequías leves que no afecten la capacidad 
fotosintética, pueden incrementar la EUA. 
Lo que no está tan claramente establecido es 
si la fertilización incrementa o disminuye la 
transpiración. Por ejemplo, en Pinus pinaster 
la transpiración fue mayor en plantas con alta 
disponibilidad de N, tanto con baja como con 
alta disponibilidad de agua (Fernández et al. 
2006); en este caso, sólo las plantas con alta 
disponibilidad de N aumentaron la EUA en 
respuesta a la sequía, al igual que plantas de 
Ulmus americana bajo estrés moderado (Reich 
et al. 1989). Consistentemente, en Pinus taeda 
la fertilización combinada con N y P redujo 
la transpiración y aumentó la EUA (Tyree et 
al. 2009). En Pinus contorta (Amponsah et al. 
2004) y en Quercus prinus (Kleiner et al. 1992) la 
fertilización redujo la conductancia estomática 
a nivel de hoja. Asimismo, en tres especies del 
Cerrado brasileño, la conductancia estomática 
nocturna y la transpiración nocturna 
disminuyeron en las plantas fertilizadas con N 
o con P, con efecto más marcado del N (Scholz 
et al. 2007). En Pinus taeda fertilizado con N la 
conductancia estomática medida a lo largo del 
día fue menor que en las plantas fertilizadas 
con P o sin fertilizar (Faustino, datos no 
publicados), consistentemente a lo encontrado 
en Pinus pinaster (Guehl et al. 1995). En Quercus 
robur la tasa transpiratoria disminuyó al 
aumentar la disponibilidad de nutrientes 
(Welander & Ottosson 2000). Estos ejemplos 
indicarían que en algunos casos puede ser 
relevante la función de la transpiración de 
movilizar nutrientes hacia la rizosfera. Es por 
eso que frente a una mayor disponibilidad de 
nutrientes la transpiración disminuye y reduce 
el consumo de agua. Este tipo de respuesta es 
más probable en sitios con dotación baja de 
nutrientes y buena disponibilidad de agua 
o en plantas con requerimiento elevado de 
nutrientes.

El mayor consumo de agua con baja 
disponibilidad de nutrientes con respecto 
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a plantas con mayor disponibilidad de 
nutrientes es consistente con la idea que la 
transpiración cumple la función de promover 
el flujo masal de agua en el suelo hacia las 
raíces, función que es más importante en 
suelos con baja conductividad hidráulica 
y baja disponibilidad de nutrientes ya que 
incrementa la capacidad de absorción de 
iones móviles como el nitrato (Cramer et al. 
2009; Scholz et al. 2007). Sin embargo, existen 
estudios que demuestran que el aumento en la 
disponibilidad de nutrientes puede aumentar 
el consumo de agua, por ejemplo en Quercus 
robur la fertilización aumentó la conductancia 
estomática (Guehl et al. 1995) y en Prosopis 
chilensis la fertilización acompañada con 
abundante riego aumentó la transpiración, 
mientras que en caso de sequía las plantas 
sin fertilización transpiraron más que las 
fertilizadas (Imo & Timmer 1992). Por lo tanto, 
si bien existe una tendencia general a que las 
plantas con mayor disponibilidad de recursos 
(e.g., agua, nutrientes) utilicen más recursos 
y con mayor eficiencia (Binkley et al. 2004; 
Stape et al. 2004), esta afirmación no puede 
ser generalizada. Los antecedentes indican que 
la aplicación de fertilizantes puede reducir el 
consumo de agua, y que esto puede estar o no 
acompañado por incrementos proporcionales 
en la fotosíntesis, por lo que la eficiencia del 
uso del agua puede aumentar; pero también 
hay casos en que el consumo de agua puede 
ser mayor en plantas fertilizadas, por lo que la 
EUA podría disminuir o no modificarse.

Además del control estomático, pueden 
existir otras modificaciones en la arquitectura 
hidráulica que modifiquen la cantidad de agua 
utilizada por la planta; esto conduce a analizar 
qué órganos de la planta pueden sufrir 
modificaciones al variar la disponibilidad de 
nutrientes.

ALGUNAS MODIFICACIONES DE LA 
ARQUITECTURA HIDRÁULICA A NIVEL 

DE ÓRGANO

Los cambios en el consumo de agua a nivel de 
planta entera pueden deberse a cambios en uno 
o varios órganos de la planta. Más allá de que 
las alteraciones en la distribución de materia 

seca modifican la capacidad de exploración 
del suelo y la superficie transpirante, hay 
modificaciones a nivel de los órganos que van 
a intervenir en el balance final de consumo 
de agua a nivel de planta. Principalmente, 
son importantes los cambios a) a nivel de 
raíz, porque determinan el acceso al agua 
y los nutrientes, b) a nivel de tallos, porque 
determinan la capacidad de conducción de 
agua hacia las hojas y ápices en crecimiento, 
y c) a nivel de hojas, porque determinan 
si se puede mantener la turgencia celular, 
el crecimiento y la capacidad fotosintética 
frente a disminuciones en el estado hídrico 
de las plantas.

Modificaciones en la capacidad específica de 
absorción de agua de las raíces

La actividad de las raíces modifica las 
características fisicoquímicas de la rizosfera, 
que son diferentes a las del suelo sin raíces; 
pero a su vez, la disponibilidad de nutrientes 
y agua en el suelo modifica la cantidad y 
actividad de raíces (Neumann et al. 2009). Más 
allá de los efectos en la distribución espacial 
de las raíces, la disponibilidad de nutrientes 
puede alterar la conductividad hidráulica 
de las raíces. Por ejemplo, la deficiencia 
severa de nitrato, fosfato y sulfato reduce la 
conductividad hidráulica de las raíces, o lo 
que es lo mismo, la conductividad es mayor 
con mayor disponibilidad de nitrato o fosfato 
(Gloser et al. 2007; Li et al. 2009; Radin & 
Eidenbock 1984). Asimismo, el incremento 
en la disponibilidad de nutrientes aumenta la 
resistencia a la cavitación de las raíces (Ewers et 
al. 2000; Radin & Eidenbock 1984). En períodos 
de baja disponibilidad de agua en el suelo, con 
la consecuente reducción de la conductividad 
hidráulica del mismo, una estrategia posible 
para absorber agua y nutrientes es aumentar 
la proliferación de raíces, mientras que otra 
es aumentar la conductividad de las raíces 
existentes (McElrone et al. 2007). Es por esto 
que la conductividad de las raíces aumenta 
en períodos del año con elevada demanda 
evapotranspirativa, lo que implica una 
disminución en la resistencia al flujo de agua 
en las raíces en los momentos en que las hojas 
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pierden mayor cantidad de agua. Lo mismo 
ocurre para la absorción de nutrientes desde 
el suelo. En suelos deficientes en nutrientes 
se observa un aumento en la proliferación de 
raíces, lo que permitiría aumentar la capacidad 
de absorción (ver apartados anteriores).

Los resultados siguientes en su mayoría se 
obtuvieron en diversas plantas herbáceas, 
pero por su valor ilustrativo y por no 
hallarse antecedentes en plantas leñosas, 
consideramos valiosa su inclusión ya 
que explican mecanismos presentes en 
las plantas, posibles de ser encontrados 
en especies leñosas. Estos antecedentes 
indican que además de las modificaciones 
descriptas anteriormente, también pueden 
producirse respuestas en muy corto plazo 
de las propiedades hidráulicas de raíces ya 
formadas, cuando las plantas que crecieron 
con baja disponibilidad de nutrientes son 
expuestas a alta disponibilidad de nutrientes. 
En este sentido, el flujo de agua en las raíces se 
incrementó 4 horas después de la adición de 
altas dosis de nitrato en plantas que crecían en 
hidroponia con baja disponibilidad de nitrato 
(Gloser et al. 2007; Gorska et al. 2008a). Este 
flujo se incrementó cinco veces más que el 
cambio en el potencial osmótico de la savia 
del xilema y revirtió al flujo inicial cuando 
las plantas fueron colocadas nuevamente en 
la solución con baja disponibilidad de nitrato. 
Asimismo, las plantas que continuaron con 
baja disponibilidad de nitrato incrementaron 
de manera gradual la resistencia al flujo de 
agua a medida que disminuía la concentración 
de nitrato en la solución de cultivo. Estos 
datos indican que el efecto del nitrato en 
las propiedades hidráulicas de las raíces es 
directo (i.e., no mediado por cambios en 
el desarrollo de las raíces), mientras que la 
velocidad de respuesta y la reversibilidad 
son factores importantes a considerar para 
profundizar en el conocimiento de los procesos 
fisiológicos que subyacen en esta interacción. 
La sensibilidad de la resistencia hidráulica de 
las raíces a la concentración externa de nitrato 
(Gloser et al. 2007) indica que el flujo de agua 
es estimulado sólo en la porción de raíces 
expuestas a concentraciones altas de nitrato 
(Gloser et al. 2008; Gorska et al. 2008a). Esta 
respuesta localizada sugiere que la absorción 
de agua aumenta sólo en los parches ricos 

en nitrato, lo que permite un ajuste entre la 
absorción de agua y la absorción de N a nivel 
de planta entera, con mayor absorción de agua 
en las raíces que puedan absorber también 
mayor cantidad de nitrato (Gloser et al. 2009; 
Gorska et al. 2008b). La velocidad de respuesta 
permite a la planta optimizar la adquisición 
de los recursos en ambientes espacial y 
temporalmente heterogéneos (Gorska et al. 
2008a). Cuando el sistema radical es expuesto 
a condiciones heterogéneas, las raíces dentro y 
fuera de parches ricos responderán en forma 
diferente. 

Si se analizan otros nutrientes, el exceso 
o la ausencia de cationes como el calcio, 
el potasio o el magnesio en plantas de 
pimiento en hidroponia modifican de manera 
reversible la conductancia de las raíces y 
la conductancia estomática en diferentes 
direcciones según el catión (Cabañero & 
Carvajal 2007). Estos antecedentes, si bien 
se obtuvieron en hidroponia en el plazo de 
tres días y con disponibilidades de nutrientes 
muy contrastantes y poco representativas de 
una situación en un ambiente natural, indican 
que los mecanismos de respuesta al déficit o 
exceso de cada catión difieren según cuál sea el 
catión en estudio, lo que debe ser considerado 
cuando se quiere analizar la interacción entre 
nutrientes y arquitectura hidráulica.

Modificaciones en las relaciones hídricas de las 
hojas

La fertilización puede modificar la 
arquitectura hidráulica de las plantas a través 
del cambio en las relaciones hídricas de las 
hojas. El potencial hídrico puede disminuir por 
la acumulación de osmolitos (Radin & Boyer 
1982), y este ajuste puede contribuir a mantener 
la turgencia celular en condiciones de sequía. 
Al analizar cambios en las relaciones hídricas 
a nivel foliar debidos a la disponibilidad de 
nutrientes hay que asegurarse que las plantas 
fertilizadas no hayan estado sometidas a 
mayor estrés por sequía (Stoneman et al. 1996), 
como ya se expresó en el apartado referente 
a poblaciones, para poder asegurar que los 
efectos de la fertilización en el potencial 
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hídrico de las hojas son directos. En plantas 
de algodón con baja disponibilidad de N, las 
hojas, por cada unidad de caída del potencial 
hídrico, perdieron la mitad del agua que las de 
las plantas expuestas a alta disponibilidad de 
N. Esta mayor resistencia a la desecación en las 
plantas con baja disponibilidad de N estuvo 
relacionada con hojas de menor área foliar 
específica y células de menor tamaño y con 
paredes más rígidas que las de las plantas con 
disponibilidad alta de N (Radin & Parker 1979a, 
b). En Pinus taeda la fertilización no modificó el 
potencial hídrico al amanecer, pero aumentó 
el potencial hídrico al mediodía, a pesar de 
aumentar también la tasa transpiratoria de 
estas plantas (Samuelson et al. 2008a). En 
algunas especies del Cerrado brasileño, la 
fertilización con N generó una disminución 
del potencial osmótico a saturación (i.e., 
acumulación de solutos), mientras que la 
aplicación de P no tuvo ningún efecto (Bucci et 
al. 2006). Tampoco se observaron cambios en 
las relaciones hídricas (e.g., potencial osmótico 
a saturación, potencial hídrico en el punto de 
pérdida de turgencia) de las hojas de Pinus 
taeda fertilizado con N y con P; sin embargo, 
las plantas fertilizadas con N recuperaron el 
potencial hídrico de las hojas en horas de la 
tarde, a valores similares a los registrados a la 
mañana temprano, mientras que en las plantas 
con P y no fertilizadas, el potencial hídrico 
continuó su disminución hasta el atardecer 
(Faustino, datos no publicados).

En situaciones de fuerte disminución 
del contenido de agua en las hojas por 
transpiración, las plantas pueden realizar 
ajuste osmótico (i.e., por lo general estimado 
como la mayor acumulación de sustancias 
osmóticamente activas en plantas con baja 
disponibilidad de agua que en plantas con 
buena disponibilidad de agua), que conduce 
a la disminución del potencial osmótico a 
saturación (Babu et al. 1999) y de esta manera 
mantener la turgencia celular necesaria para el 
crecimiento. En un estudio con Pinus pinaster, 
las plantas tuvieron la capacidad de realizar 
ajuste osmótico independientemente de la 
disponibilidad de N a la que estaban expuestas 
(Fernández et al. 2006). Por el contrario, las 
plantas Quercus rubra no realizaron ajuste 
osmótico tanto en presencia como en ausencia 
de fertilización (N, P, K), mientras que en 

Quercus prinus la fertilización se asoció con la 
capacidad de realizar ajuste osmótico (Kleiner 
et al. 1992). En Eucalyptus grandis se observó 
ajuste osmótico en plantas fertilizadas con P 
que crecían en suelo con buena disponibilidad 
de N, mientras que las fertilizadas con N y las 
no fertilizadas no realizaron ajuste osmótico. 
Sin embargo, el tipo de suelo afecta la 
capacidad de ajuste osmótico, ya que en un 
suelo arenoso con baja disponibilidad de N, las 
plantas no realizaron ajuste osmótico cuando 
fueron la fertilizadas con P o con N (Graciano 
et al. 2005). Al igual que en el caso del potencial 
hídrico, no está claro por qué la fertilización 
afecta la capacidad de las plantas de realizar 
ajuste osmótico, y son necesarios más estudios 
para clarificar estos aspectos.

Anteriormente detallamos que la fertilización 
puede modificar la apertura y cierre estomáticos 
en respuesta a diferentes factores. Otra forma 
en que la fertilización puede modificar el uso 
del agua es a través de la modificación de la 
densidad estomática. Las hojas de plantas 
de álamo expuestas a dosis crecientes de N 
tienen mayor cantidad de estomas pero de 
tamaño más pequeño (Harvey & van den 
Driessche 1997). Por el contrario, en un análisis 
preliminar observamos que las acículas de 
Pinus taeda de plantas fertilizadas con N 
tenían menos filas de estomas por unidad de 
área, consistente con la menor conductancia 
estomática observada en estas plantas con 
respecto a las plantas sin fertilizar (Faustino, 
datos no publicados). Esta característica 
anatómica de las hojas debería ser evaluada 
cada vez que se encuentran diferencias en la 
conductancia estomática o la transpiración, 
para poder discernir si se modificó el grado 
de apertura y cierre estomático o el número 
de estomas por unidad de área foliar.

Modificaciones en el tallo

La característica principal a analizar en cuanto 
a los tallos es su capacidad para conducir 
agua. La fertilización puede modificar la 
conductividad hidráulica del xilema. En 
Populus la fertilización con P incrementó la 
conductividad foliar específica máxima (i.e., 
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el máximo caudal que puede ser transportado 
para un diferencial de presión determinado, 
referido al área foliar abastecida por ese tallo), 
mientras que el aumento del N disponible 
generó una disminución de la conductividad 
foliar específica medida con embolismos y 
aumentó la vulnerabilidad a la cavitación; es 
decir, favoreció la formación de embolismos 
(Harvey & van den Driessche 1997). En 
algunas especies del Cerrado brasileño se 
observó un aumento de la conductividad 
hidráulica específica del xilema del tallo con 
la fertilización con N, pero cuando se analizó 
la conductividad foliar específica, esta fue 
igual a la de las plantas no fertilizadas, o 
incluso menor (Bucci et al. 2006); por lo tanto, 
el aumento en la conductividad específica 
puede deberse a un aumento en la demanda 
producida por el incremento en el área foliar. 
Por el contrario, en Eucalyptus grandis no se 
observó modificación en la conductividad 
hidráulica de los tallos con la adición de 
dosis crecientes de N (Clearwater & Meinzer 
2001).

Para ninguno de los ejemplos anteriores 
se conoce el mecanismo responsable del 
cambio en la conductividad hidráulica del 
xilema, pero existen algunos antecedentes 
de las posibles modificaciones en este tejido 
que pueden traer aparejados cambios en la 
conductividad. Por un lado, la capacidad de 
conducir agua puede incrementarse a medida 
que aumenta la concentración salina de la 
savia (Zwieniecki et al. 2001), la que a su vez 
puede estar influenciada por la concentración 
de nutrientes en el suelo (Smith & Shortle 
2001). En este caso, la conductividad varía 
sin modificación del tamaño o número de 
los conductos xilemáticos. Otra fuente de 
modificación de la conductividad hidráulica 
es la variación del número o tamaño de 
los elementos conductivos del xilema. Por 
ejemplo, la adición de N en Eucalyptus 
pauciflora incrementó el diámetro de los vasos 
de xilema y la superficie del leño ocupado por 
lúmenes en el cuello de la planta. Sin embargo, 
este aumento no se correspondió con un 
incremento en la conductividad hidráulica 
de la raíz ni del tallo (Atwell et al. 2009), por 
lo que la conductividad de cada vaso debe 
haber disminuido con la fertilización. Esto 

resultó en una conductividad integrada igual 
a la de las plantas sin fertilizar. En Populus, 
la fertilización con N aumentó el diámetro 
de los vasos xilemáticos (Harvey & van den 
Driessche 1999); sin embargo, la conductividad 
hidráulica foliar específica disminuyó, 
posiblemente debido al gran aumento del 
área foliar que produce la fertilización con 
N. Contrariamente, la fertilización con P 
no tuvo efecto en el diámetro de los vasos, 
pero la resistencia a la cavitación fue mayor 
en plantas con mayor disponibilidad de P, y 
este aumento en la resistencia se correspondió 
con punteaduras de vasos de menor tamaño 
(Harvey & van den Driessche 1997). Esto 
es consistente con la hipótesis de que los 
embolismos (i.e., cavitación) comienzan 
con una burbuja de aire que ingresa al vaso 
a través de las punteaduras, y que por lo 
tanto, punteaduras más pequeñas, confieren 
resistencia a la cavitación (Domec et al. 2006). 
Son necesarios más estudios para clarificar 
cómo la disponibilidad de nutrientes afecta 
la capacidad conductiva del tallo, pero es 
indudable que los efectos de la fertilización 
sobre la conductividad hidráulica de los 
tallos tienen un impacto importante en la 
productividad de las plantas leñosas. 

ALGUNOS ANTECEDENTES A NIVEL 
SUBCELULAR

El ingreso del agua al cilindro central de las 
raíces, el movimiento de agua entre células 
y el equilibrio hídrico entre las distintas 
organelas de la célula requieren la difusión 
del agua a través de membranas celulares. 
Las acuaporinas son proteínas intrínsecas de 
membrana que permiten el pasaje de agua y 
explican una parte importante de la difusión 
de agua a través de las membranas. Su 
permeabilidad al agua (i.e., el grado de apertura 
del canal hídrico) puede ser regulada por el 
pH intracelular, la concentración intracelular 
de calcio, la fosforilación reversible, la 
concentración de osmolitos y por pulsos de 
alta presión (Vandeleur et al. 2009). Por lo 
tanto, las acuaporinas modifican la resistencia 
al pasaje de agua de célula a célula de manera 



246                                                        LI FAUSTINO ET AL.                                                                        NUTRIENTES Y USO DE AGUA 247

Sección especial  

Ecología Austral 21:233-250

   Sección especial

Diciembre de 2011

dinámica de acuerdo a las condiciones del 
medio externo y a los requerimientos de la 
planta. En un estudio de las raíces finas a 18 
m de profundidad en dos especies leñosas se 
observó que la conductividad hidráulica de las 
raíces aumentaba durante el día con respecto a 
la noche y en los períodos del año con mayor 
demanda evapotranspirativa. En este estudio 
se comprobó que la conductividad disminuía 
si se inhibía la actividad de las acuaporinas 
mediante el tratamiento de las raíces “in 
situ” con radicales hidroxilos (McElrone et al. 
2007). En especies herbáceas, la conductividad 
hidráulica de las raíces aumenta con la 
adición de nitrato (Gorska et al. 2008a), o 
con la adición de fosfato (Li et al. 2009). 
Estos cambios en la conductividad han sido 
asociados con la actividad de las acuaporinas 
ya que si se inhibe la actividad de las mismas 
(por radicales hidroxilos, por anoxia o por 
cloruro de magnesio) la conductividad de las 
raíces disminuye de forma drástica. Existen 
algunos indicios de cómo puede producirse 
la regulación de las acuaporinas por la 
disponibilidad de nitratos, que surgen a partir 
de estudios en plantas herbáceas. Si se inhibe 
la acumulación intracelular de nitrato, la 
conductividad hidráulica no se incrementa por 
la adición de nitrato a la solución externa. Sin 
embargo, si se incrementa la concentración de 
nitrato intracelular mediante la inyección de 
este ion dentro de las células, la conductividad 
hidráulica aumenta (Gorska et al. 2008a). Por lo 
tanto, la mayor conductividad se debe a que el 
nitrato intracelular (no el extracelular) regula 
las acuaporinas. La regulación podría darse 
por aumento en la síntesis de acuaporinas, 
por la modificación en el balance entre 
acuaporinas abiertas y cerradas o por cambios 
en el balance entre síntesis y degradación 
(McElrone et al. 2007). El nitrato no modifica 
la expresión de los genes que codifican para 
acuaporinas, lo que se confirmó por el análisis 
del nivel de expresión de varios genes que 
codifican para estas proteínas (Gorska et al. 
2008b). Aparentemente, dada la velocidad 
de respuesta (i.e., de pocos minutos a una 
hora), la disponibilidad de nitrato regula 
postranscripcionalmente la actividad de las 
acuaporinas, esto es, el nitrato intracelular 
modifica el balance entre las acuaporinas 
abiertas y las cerradas. La señal estaría dada 

por el nitrato propiamente ya que el agregado 
de otras fuentes de N, como el amonio o la 
urea (productos generados posteriormente a la 
acción de la nitrato reductasa), no incrementa 
el flujo de agua (Gorska et al. 2008a, b). Se 
requiere de una mayor cantidad de estudios 
para evaluar el efecto de la disponibilidad 
de fosfato y sulfato en la conductividad 
hidráulica, y determinar si sus efectos 
eventuales son directos o mediados también 
por el nitrato. Con respecto a otros iones, si 
bien los resultados no son contundentes, la 
ausencia de calcio y potasio y el exceso de 
calcio y magnesio en la solución nutritiva 
disminuye la actividad de las acuaporinas en 
Capsicum annum, lo que podría deberse a la 
regulación postranscripcional negativa por 
el calcio y el magnesio (Cabañero & Carvajal 
2007).

Si bien el mecanismo de la regulación de 
la conductividad hidráulica mediante las 
acuaporinas parece ser universal en las 
plantas superiores (McElrone et al. 2007), son 
necesarios más estudios para comprender 
cómo la disponibilidad de nutrientes en la 
rizosfera afecta el grado de apertura y cierre 
de acuaporinas, y consecuentemente la 
conductividad radial de las raíces.

CONCLUSIONES

La disponibilidad de nutrientes modifica la 
arquitectura hidráulica de las plantas. Por un 
lado, si la fertilización estimula el crecimiento 
y el aumento de área foliar habrá mayor 
consumo de agua, y si la disponibilidad de 
agua no es suficiente, las plantas fertilizadas 
podrán estar sometidas a estrés por sequía más 
tempranamente que las plantas no fertilizadas. 
La fertilización puede modificar la arquitectura 
hidráulica de la planta y así aumentar o revertir 
el efecto explicado anteriormente. Si, por 
ejemplo, la fertilización aumenta la relación 
vástago:raíz, el estrés por sequía en plantas 
fertilizadas podría exacerbarse o evidenciarse 
más tempranamente aun. La fertilización 
también promueve el desarrollo sectorizado 
de raíces en parches ricos en nutrientes, y si 
estas raíces tienen una mayor conductividad 
hidráulica, el abastecimiento de agua al 
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vástago de la planta puede incrementarse en 
el corto plazo. 

Por otra parte, una mayor disponibilidad de 
nutrientes puede aumentar la conductancia 
estomática de las plantas; consecuentemente, 
el potencial hídrico de los tejidos cae y las 
células quedan más cerca del punto de pérdida 
de turgencia. Sin embargo, la disponibilidad 
de nutrientes puede afectar también las 
relaciones hídricas de las hojas (e.g., si las 
plantas realizan ajuste osmótico) o tornar el 
comportamiento de las plantas más isohídrico, 
y así mejorar el estado hídrico de los tejidos 
durante períodos de baja disponibilidad 
de agua. Si la capacidad de conducir agua 
del sistema aumenta con la disponibilidad 
de nutrientes (i.e., mayor conductividad 
hidráulica de raíces y tallos o mayor área de 
xilema activo), la mayor demanda de agua 
de las hojas podría ser suplida con suficiente 
velocidad para mantener el buen estado 
hídrico del vástago.

Como conclusión final, es evidente que la 
disponibilidad de nutrientes afecta el uso 
del agua y la arquitectura hidráulica, pero la 
interacción compleja entre factores abióticos y 
genotipo hace que no se pueda predecir en qué 
dirección y con qué magnitud un cambio en la 
disponibilidad de un nutriente afectará cada 
uno de las posibles características hídricas 
o hidráulicas del sistema en sus diferentes 
niveles.
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