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Resum

Els darrers anys han canviat algunes de les idees referents ales relacions hidriques de les
plantes. D’ una banda, s'ha posat més émfasi en |’ estudi del transport d'aigua al’interior
del xilemai, del’altra, s’ hareconegut I’ existéncia de limitacions biof isiques rel acionades
amb I’ arquitectura d’ aquestavia. En particular, lavulnerabilitat al’ embolisme del xilema
ha estat considerada com un del s factors principal s que determinen la capacitat deles plan-
tes per fer front a determinats estrés ambientals. En relacio ala sequera, s’ han mesurat les
corbes de vulnerabilitat de més de cent espécies des del desenvolupament de lestécniques
hidrauligues, amitjans dels vuitanta. Aquestes dades mostren una enorme variabilitat, tant
intra- com interespecifica, que ha estat relacionada amb les condicions ambientals i amb
lahistoriaevolutiva. En aquest treball fem unarevisio d' aquestes dadesi intentem extreure’ n
algunes implicacions ecologiques i evolutives.

Paraulesclau: cavitacio, estrés hidric, flux de saba, corbes de vulnerabilitat, transport d'ai-
gua, anatomia del xilema.

Abstract. Hydraulic architecture, vulnerability to embolism and resistance to drought in
woody plants

Last years, someideas concerning plant water relations have changed. On one hand, more
emphasis has been put in the study of water transport inside the xylem and, on the other,
biophysical limitations related to the architecture of this pathway have been recognized.
In particular, vulnerability to xylem embolism has been pointed out as one of the main
factors determining the ability of plants to cope with some environmental stresses. In re-
lation to drought, vulnerability curves have been measured for more than ahundred species
since the development of the hydraulic techniques, in mid eighties. These data show an
enormous variability, both intra- and interespecific, which has been related to environmental
conditions and evolutionary history. In this paper we review these data and try to extract
some ecological and evolutionary implications.

Key words: Cavitation, drought stress, ecological end evolutionary implications, sap as-
cent, vulnerability curves, water transport, Xylem anatomy.
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1. Introduccid. El transport d’aigua a través de les plantes

L’ economia hidrica de les plantes es pot dividir en tres aspectes principals:
1) Absorci6 de I'aigua del sol per part de les arrels fines; la qual cosa és de-
terminada, a més de per les caracteristiques del sol, pels atributs del sistema
radicular, que fixael volum d’ aigua disponible per alaplanta (Passioura, 1988).
2) Evaporacio del’aiguaalesfulles. Les plantes poden regular latranspiracio,
gue determina la demanda evaporativa a nivell de les fulles, mitjancant I’ acti-
vitat estomatica i el control i caracteristiques de I'area foliar (Whitehead,
1998). 3) Transport de I'aigua des de les arrels fins a les fulles, fonamental -
ment a través dels conductes del xilema. L’ arquitectura hidraulica del sistema
conductor (incloent I’emmagatzematge d’ aigua) estableix |a capacitat de la planta
per satisfer |la demanda d’ aigua amb els recursos disponibles (Tyree & Ewers,
1991). Tradicionalment, tot i que sempre s’ hareconegut laimportanciadelstres
processos, els dos primers han estat més estudiats que el tercer. El present tre-
ball se centra precisament en aquest tercer aspecte. Es fa unarevisio del trans-
port de I’aigua a I’interior del sistema conductor de les plantes, fent especial
emfasi en I’embolisme i en les seves implicacions ecologiques en relacié ala
sequera.

Historicament, lapujada de I’ aigua pel xilemade les plantes ha estat un tema
controvertit i s'han proposat diversos mecanismes diferents per explicar-la. A
partir dels anys seixanta, amb el desenvolupament de la cambra de pressio
(Scholander et al., 1965), la teoria de la tensid-cohesié (Dixon & Joly, 1894)
passa a ser acceptada de manera gairebé universal. Aquestateoria defensaque la
forca motriu per al’ascens de I’ aigua prové del déficit de potencial hidric que
latensié superficial genera ales superficies d’ evaporacié de les fulles durant la
transpiracié. El gradient de potencial hidric resultant, juntament amb I’ elevada
cohesi6 i adhesié de I'aigua al’interior dels elements conductors, explical’ as-
cens de |I'aigua fins a les capcades dels arbres (a més de 100 m d’alcariaen al-
guns casos). La forca directora de la difusié del vapor d aigua durant la
transpiracié és el gradient de pressio de vapor entre els espaisintercel -lulars del
mesofil i I'atmosfera.

Les elevades pressions negatives (tensions) al xilema que implica la teoria
de latensié-cohesié han estat molt controvertidesi, encara avui, son objecte de
debat (Canny, 1995; 1997a; 1997b; 1998; Smith, 1994; Zimmermann et a., 1994).
Tanmateix, evideéncies recents semblen confirmar I’ existénciad’ aguestes tensions
(Holbrook et al., 1995; Pockman et al., 1995; Sperry & Saliendra, 1994; Sperry
et al., 1996; Steudle, 1995). Aparentment, doncs, només en condicions de molt
baixatranspiracié i per aplantes de pocaalcaria, la pressié radicular (originada
pel transport actiu d’ions que fa disminuir el potencial osmétic del xilema de
I"arrel) o altres mecanismes relacionats també amb el potencial osmatic podrien
tenir importancia en el transport d’ aigua cap ales parts aéries. De tota manera,
alguns del s resultats experimental s obtinguts recentment per Canny (1997a; 1997b;
1998), i també Zimmermann et a. (1994; 1995) i Smith (1994), son dificilsd’in-
terpretar utilitzant lateoria de latensi6-cohesio, laqual cosa haportat al primer
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d’ aquests autors a proposar un nou mecanisme, que ell anomenateoriadelapres
sié compensant (Canny, 1995; 1998). Milburn (1996) i Tyree (1997) ofereixen
revisions d’ aquesta controvérsiai defensen la vigéncia de lateoria de la tensi6-
cohesio.

L’ arquitectura hidraulica de les plantes i, en particular, I’ estructura del seu
xilema influeix en el moviment de I’aigua des de les arrels fins a les fulles. El
1948, van den Honert va quantificar la teoria de la tensi6-cohesio proposant un
model en el qual es poden relacionar el flux d'aigua, les forces motriusi les re-
sistencies d flux seguint una cadena de compartiments desdel 0l finsal’ aamosfera
(continu sol-planta-atmosfera, SPAC). Aquest model es basaen unaanalogiaamb
laLlei d Ohm per al corrent eléctric, de maneraque el flux através de cada com-
partiment és proporcional a gradient de potencia hidric a seu interior i inver-
sament proporcional alaresisténciaal flux del compartiment. L’ aplicacié d’ aquest
model presenta una série de limitacions a causa de |es suposicions simplificado-
res en que es basa (Pallardy, 1989), pero, tot i aixo, ha proporcionat una estruc-
turabasicamolt Util per entendre lesrelacions hidriques deles plantes. A lesplantes
reals, les resisténcies son dindmiquesi el sistema emmagatzema aigua (no és es-
tacionari) (Holbrook, 1995).

En €l context anterior és molt important saber quin dels compartiments és €l
meés critic en el transport d’ aigua cap alesfulles. Historicament s havia donat re-
lativament poca importancia al xilema davant dels teixits vius d'arrels i fulles,
pero calculs mésrecents (Schultz & Mathews, 1989; Tyree & Ewers, 1991; Tyree
& Sperry, 1988) mostren que en les plantes llenyoses la major part de la caiguda
de potencial hidric des del sdl fins ales fulles acostuma a produir-se a sistema
vascular, incloent la interficie peciol-fulla. Per a arbresi cultius, Sperry (1995)
citaqueentreel 20i el 60% de la caiguda de potencial entre el sol i lesfulleses
produeix al xilema de la part llenyosa.

2. El xilema: estructurai funcié

El xilema és un teixit complex, amb diverses funcions. Les tres basiques son:
1) laconducci6 d' aiguai soluts, 2) el suport mecanici 3) I'emmagatzematge d’ ai-
guai nutrients. Aquesta multiple funcionalitat fa que el xilema contingui cél-lu-
lesde diversostipus: traqueides, vasos, fibresi parenquima. Tanmateix, |’ aspecte
més fonamental del xilema és el seu paper com ateixit conductor que permet el
transport d'aigua a llargues distancies dins dels vegetals.

La conducci6 d'aigua a xilema és duta a terme, basicament, per dos tipus de
céllules: lestragueides i els elements dels vasos. Les tragueides son les que van
aparéixer primer durant I’ evolucio, i son les que actualment trobem al xilema de
les gimnospermes (a les angiospermes també n'hi ha perd hi tenen un paper
secundari). Es caracteritzen per ser relativament Ilargues (poden superar /s 10 mm)
i estretes (@< 55 um). Elsvasos de les angiospermes, per la seva banda, estan cons-
tituits per series de cél -lules individuals anomenades el ements dels vasos, que son
meés curtesi gruixudes que lestraqueides. Aquestes cél -lulestenen les paretstrans-
versals parcialment o total ment dissoltes, de manera que formen conjuntament llargs
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«capil-lars», que poden arribar a tenir 500 um de diametre i alguns metres de
llargada. Aquestes longituds poden ser molt variables finsi tot dins d’un mateix
individu (Zimmermann, 1983). Quan estan madursi en funcionament, tant elsele-
ments dels vasos com les tragueides, consisteixen en simples parets cel-lulars, ja
gue el protoplasma ha degenerat completament per oposar la minima resistéencia
a pasdel’aigua. En el casdelestraqueidesi d’'alguns vasos laindividualitat de
cada cél-lula no es perd totalment.

En general, els vasos estan interconnectats formant xarxes molt complexes.
Zimmermann (1983) descriu amb detall |’ estructura d’ aguestes xarxes. Les zo-
nes de comunicacid entre vasos presenten unes estructures poroses sense paret
secundariaque permeten el pasdel’aiguai que, com veurem més endavant, tenen
un paper molt important en la funcionalitat del xilema.

El flux d'aigua a través dels vasos es pot assimilar, en una primera aproxi-
maci6, a flux através de capil lars. Segons |’ equacié de Hagen-Poiseuille, el cabal
que passa per un capil-lar és:

dv/dt = K dP/dl (eq. 1)

onV ésd volum (m3), t és el temps (s), K éslaconductivitat hidraulica (invers
de laresigtivitat; m* MPa s 1), Péslapressio (MPa) i | éslalongitud através
delaqual télloc el flux (m). En I’ equacio anterior la conductivitat hidraulica és:

K=r*18n (eg. 2)

essent r el radi del capil-lar (m), i n laviscositat de |’ aigua (MPas). Com que la
conductivitat estarelacionadaamb el radi alaquarta poténcia, I’ampladadel con-
ducte és critica. Petites variacions en aquesta tenen grans efectes en el flux. Des
del punt de vista de la conducci6 d'aigua pel xilema, doncs, €ls vasos gruixuts
s6n molt més eficients que els prims.

Ara bé, els conductes del xilema no son capil lars perfectes: |'aigua ha de
travessar, cada certa distancia, les membranes que separen €ls vasos (o les tra-
gueides) i, amés, les parets d' aquests no son planes sind que presenten rugosi-
tats. Es per aix0 que quan es comparen €ls fluxos tedrics calculats a partir de la
distribucio6 de diametres dels vasos amb els mesurats experimental ment, aquests
darrers sovint son molt inferiors (Pallardy, 1989; Zimmermann, 1983). Lesirre-
gularitats presents a la paret interior dels vasos poden tenir un significat adapta-
tiu i un important paper en la conducci6 d aigua pel xilema (Roth, 1996).

3. El fenomen dela cavitacio

El fet que, segons la teoria de la tensig-cohesio, I'aigua hagi d’ estar sotmesa a
pressions negatives dins dels vasos planteja un problema, ja que a temperatura
ambient (ca. 20 °C) la pressio de vapor de |’ aigua és molt més alta, d' aproxima-
dament + 2.3 kPa. Per tant, |I’aigua a xilema es troba en un estat metaestable,
gue només es pat mantenir perqué | es plantes aconseguei xen excloure gairebé com-



Embolismei sequera Orsis 14,1999 133

pletament les bombolles d' aire (perd no els gasos dissolts) de I’ aigua que entra
al xilemai de les parets dels conductes. Es adir, eliminen els punts de nucleacio
per I’ evaporacié. Ara bé, aquesta capacitat de les plantes no és infinita, la qual
cosa determina que: 1) hi haunatensié limit a partir de la qual es produeix la
vaporitzacié de I’ aigua al's vasos (fenomen conegut amb el nom de cavitacio;
Apfel, 1972; Plesset & Prosperetti, 1977; Sedgewick & Trevena, 1976), amb
€l consegiient trencament de la columna d'aiguai I’ obstruccio del vas af ectat;
i 2) hi ha, com veurem més endavant, un diametre maxim dels vasos i/o dels
porus que els comuniquen a partir del qual existeix un risc important de dany
generalitzat a sistema conductor.

Quan es produeix la cavitacio aun vas, |'aire dels espais cel-lulars que I’ en-
volten difon cap a seuinterior, donant lloc alaformacio d’ unaembolia. Aquesta
embolias aniraexpandint fins que arribi ales zones d' interconnexié entre vasos,
les quals, gracies al reduit diametre dels seus porus, actuen com a filtres, impe-
dint el pas de lainterficie aigua-vapor sempre que latensi6 no sobrepassi un cert
valor que ve expressat per lallei de Laplace:

AP =2yir (eq. 3)

on P éslapressio (o el potencia hidric) en MPa, y és latensi6 superficial de la
interficie aire-aigua (Jm), i r el radi del porus (m).

Des del punt de vista funcional, embolisme i cavitacio poden considerar-se
sindnims. Quan un vas s embolitza, deixa de ser disponible per la conduccié de
I"aigua. Els agentsi els mecanismes que donen Iloc ala cavitacié sdn encara poc
coneguts. Tanmateix, se sap que les glagades, I’ estres per déficit hidric, els pato-
gens o el's danys mecanics poden induir-la.

L’ embolisme causat per les glacades hivernals es produeix, probablement, per
una combinacié de dos mecanismes (Tyree & Sperry, 1989). El primer és I’ ex-
pansié de les bombolles d'aire que es produeix al xilema després de la descon-
gelacio. Aquestes bombolles son forgades forade la soluci6 durant la congelaci6,
jaque lasolubilitat de I'aire és menor en el gel que en I'aigua liquida, i passen
aactuar com a punts de nucleacio de la cavitacid. El segon mecanisme és la su-
blimaci6 directa a partir de I’ aigua glagada als vasos, la qual cosa es produeix
sobretot en dies d’ hivern assolellats.

Actualment, sembla que el mecanisme que millor explicalaformacié d’ una
embolia a causa del deficit hidric éslafallida del menisc que separaairei aigua
als porus que connecten un vas ja embolitzat (ple d'aire) i un de funcional. El
déficit hidric causa una disminucio de la pressié ala qual esta sotmeés el xilema
(i.e. lapressi6 esfamésnegativaa vasfunciona) i, per tant, augmentaladiferéncia
de pressié entre el vas ple d'aire (que es troba a pressions d’entre ca. 2.3 kPa i
I’atmosférica) i el vas que transporta aigua. Aixo fa disminuir el radi de curva-
turadel menisc, fins a punt que agquest es fa més petit que el radi del porusi es
despren una bombolla d’aire cap a lumen del conducte xilematic (figura 1).
Aquesta bombolla actua com a punt de nucleacio de la cavitacio (nucleacio hete-
rogenia). Larelacio entreel diametredel porusi ladiferenciade pressio necessaria
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Figura 1. Esquema que mostra el procés pel qual un vas s embolitza. Situacio A:
latensio alaqual esta sotmesal’aigua al vas funcional no és prou gran com per
empenyer lainterficie através dels porus. Situacié B: amesura que latensio aug-
mentadisminueix el radi de curvaturadel menisc. Situacié C: es desprén unabom-
bolla d'aire al'interior del vas funcional. Situacié D: |’aigua del vas funcional
esdevé vapor i I'aire dels espais intercel -lulars penetra al seu interior. Modificat
apartir de Jarbeau et al. (1995) i Zimmermann (1983).
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per desplacar €l menisc aire-aigua através dels porus és expressada per lallel de
Laplace (eg. 3).

Obviament, el mecanisme anterior implica que han d’ existir alguns vasos em-
bolitzats inicialment, perd aixo passa freglientment com a consequiénciadel con-
sum per herbivors o de danys mecanics, que posen en contacte alguns elements
del xilemaamb |’ aire atmosféric (vegeu Tyree & Sperry, 1989 per aunarevisié
d’ aquest i altres mecanismes proposats). EI mecanisme anterior es correspon amb
la «air seeding hypothesis» defensada per Zimmermann (1983). Evidéncies re-
cents donen suport a aquesta hipotesi (Cochard et al., 1992; Jarbeau et al., 1995;
Pockman et al., 1995; Salleo et al., 1996; Sperry & Saliendra, 1994; Sperry &
Tyree, 1988; 1990; Tyree & Sperry, 1989).

Pel que faalsfactors estructurals que determinen laresisténciaal’ embolisme,
s haobservat que els conductes més amples (amb major diametre o volum) ten-
deixen aser mésvulnerables. Aparentment, aixo es compleix sempre que les glaga-
des son les causants de I’embolisme (Lo Gullo & Salleo, 1993; Sperry &
Sullivan, 1992; Sperry et al., 1994). En el casdel déficit hidric, perd, sembla ser
una conseguéncia de la correlacié existent entre lamida dels vasosi la dels po-
rus ales zones d’interconnexid, més que no pas el reflex d’ una major suscepti-
bilitat inherent dels conductes més amples. L’ afirmaci6 anterior es veu corroborada
pel fet que sovint les correlacions entre els diametres dels vasos i les vulnera-
bilitats a I’embolisme (causat per deficit hidric) es troben intraespecificament
(LoGullo & Salleo, 1993; Lo Gullo et al., 1995) o intraindividualment (Hargrave
et al., 1994; Sperry & Saliendra, 1994) perd no interespecificament (Sperry &
Sullivan, 1992; Sperry & Tyree, 1990; Sperry et al., 1994; Tyree & Dixon, 1986;
Tyree & Sperry, 1989; Pifiol & Sala, resultats no publicats). Els porus menys
vulnerables al’ embolisme (i.e. amb un diametre menor) son també els que ofe-
reixen una major resisténcia hidraulica, la qual cosa determina que, fins a cert
punt, hi hagi d’haver un compromis entre resistenciaal’ embolismei eficiéncia
en la conduccio6 de I'aigua (Tyree et al., 1994a). Aquest fet explicaria que,
en general, existeixi unacorrelacio entre lavulnerabilitat d’ unaespéciei els
potencials hidrics que experimenta ala natura (Sperry & Tyree, 1990; Tyree
& Ewers, 1991; Tyree & Sperry, 1989).

Si, tal com sembla, la reduccié en la conduccio de I’ aigua que causa I’ em-
bolisme pot ser critica per ala planta, els mecanismes de reparacio han de tenir
unagran importancia. Laredissolucio de |’ aire al's vasos embolitzats requereix,
en principi, que les pressions a xilema esdevinguin positives o només lleuge-
rament inferiors al’ atmosférica. Aixo succeeix en plantes herbacies a causa de
la pressié radicular, de manera que aquesta sembla tenir-hi un important paper
en lareparaci6 de les embolies (Tyree & Sperry, 1988, 1989). El mecanisme de
reparacio no esta tan clar a les plantes llenyoses (perd vegeu Pickard, 1989) i,
durant una época amb estrés hidric, les embolies semblen ser, sovint, irreversi-
bles. Aquests és el cas, per exemple, del presseguer (Cohen et a., 1997). En un
estudi recent, tanmateix, Zwieniecki & Holbrook (1998) posen de manifest I’ elevat
dinamisme del percentatge de vasos funcionals en tres espécies amb propietats
hidrauliques molt diferents. Larecuperacio ésmésfacil en les coniferes, acausa
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del reduit diametre de lestraqueides (Edwards et al., 1994; Yang & Tyree, 1992).
S han proposat mecanismes alternatius per explicar el reompliment dels vasos
en certes especies, basats en canvis osmotics induits per hormones (Salleo et al.,
1996).

4. Embolismei corbes de vulner abilitat

Actualment s usen dos grans tipus de metodes per mesurar la magnitud de I’em-
bolisme: I'un basat en la detecci6 acUstica de I’ ocurréncia de cavitacions, i I'al-
tre en lamesurade lareduccio en laconductivitat hidraulica que causal’ embolisme.
El primer fou introduit per Milburn & Johnson el 1966, i es fonamenta en el fet
gue la cavitaci6 d’ un vas causa unarelaxacié molt rapida de la tensio, produint-
se una emissio aclstica (AE) d’energia. Els AE es poden detectar mitjancant un
transductor acustic audible (de baixes freqliencies). Més recentment aquest me-
tode ha estat millorat usant freqiiéncies ultrasoniques (entre 50 i 1000 kHz). El
segon métode consisteix, en esséncia, en lamesurade la conductivitat hidraulica
d’un segment d’'una branca abans i després de I’ eliminaci6 de I’ embolisme mit-
jancant un tractament a alta pressié (Sperry et a., 1988). L’ avantatge és que allo
que es mesura és |’ efecte acumulatiu de totes les cavitacions ocorregudes (i no
reparades) sobre la conductivitat de la branca, laqual cosa és molt mésrellevant
per ales relacions hidriques de la planta.

L es corbes de vulnerabilitat expressen larelacio entre el potencial hidric del
xilemai I’embolisme, ja sigui expressat en termes de AE acumulades relatives
0 de percentatge de pérdua de conductivitat hidraulica (respecte a la maxima).
Pel que faalamesura hidraulica, s han utilitzat diversos méetodes per construir
aguestes corbes i, en particular, per fer variar I estrés hidric al qual es van sot-
metent les branques: 1) deixar assecar diferents segments de branques (o arrels...)
fins a diversos potencials hidrics en contacte amb |’ aire al |aboratori i, després,
mesurar-ne la conductivitat respecte ala maxima fent-hi passar un flux d’aigua
generat per un gradient de pressi6 positiu (deshidratacié; Tyree & Dixon, 1986);
2) el mateix que I’ anterior pero assecant les branques en una cambra de pressio
(cambra de pressi@; Cochard et al., 1992); 3) igual que 1) i 2) perd aconseguint
els potencials hidrics desitjats per centrifugacio (centrifugaci6; Pockman et al.,
1995); 4) igual que 1) pero mesurant la conductivitat a partir del flux generat
per un gradient de pressio negatiu, que s aconsegueix situant labrancaal’inte-
rior d’una cambra de buit (cambra de buit; Kolb et al., 1996); 5) mesurar com
varia (i.e. disminueix) la conductivitat d’una Unica branca a mesura que se la
sotmet a majors pressions externesinjectant aire al’ interior de lacambra de pres-
sié on es troba (injeccié d'aire; Cochard et al., 1992). Els cinc métodes ante-
riors han donat resultats similars sempre que s han comparat (Cochard et a., 1992;
Kolb et a., 1996; Pockman et a., 1995; Sperry & Saliendra, 1994).

L es corbes de vulnerabilitat permeten comparar laresposta de diferents espe-
cies (o d'individus de diferents poblacions) a mesura que disminueix la disponi-
bilitat hidrica. A lataula 1 s'hafet un recull d'un dels parametres caracteristics
d’ aquestes corbes (lapressid alaqual esperd el 50% de la conductivitat maxima),



Taula 1. Recull bibliograficde les vulnerabilitats a 'embolisme (potencial hidric en el qual s’ha perdut el 50% de la conductivitat hidr:
maxima,Wsqo,ene) de diverses espécies de plantes.

Especie Familia® Tipus®  Localitat Meétode Caracteristiques Weonewsy ~ Referencia

(MPa)
Abies alba Pinaceae Con Arboretum Nancy (Franca) D Branques de 5-10 anys d'adults -3.7 Cochard, 1992
Abies alba Pinaceae Con Arboretum Nancy (Frangca) ~ CP Branques de 5-10 anys d'adults -3.7 Cochard, 1992
Abies balsamea Pinaceae Con Vermont (EUA) D Branques d'adults -2.6 Sperry & Tyree, 1990
Abies balsamea Pinaceae Con Vermont (EUA) 1A Branques d'adults -2.8 Sperry & Tyree, 1990
Abies bornmulleriana Pinaceae Con Arboretum Nancy (Franca) D Branques de 5-10 anys d'adults -39 Cochard, 1992
Abies concolor Pinaceae Con Utah (EUA) D Branques d'adults -39 Sperry & lkeda, 1997
Abies concolor Pinaceae Con Utah (EUA) 1A Branques d'adults -4.1 Sperry & lkeda, 1997
Abies lasiocarpa Pinaceae Con Utah (EUA) C Branques d'adults -2.9 Alder et al., 1997
Abies lasiocarpa Pinaceae Con Montana (EUA) 1A Branques d'adults -3.7 Pifiol & Sala, com. per.
Abies lasiocarpa Pinaceae Con Utah (EUA) D Branques d'adults -3.2 Pockman et al., 1995
Abies lasiocarpa Pinaceae Con Utah (EUA) C Branques d'adults -3.7 Pockman et al., 1995
Abies lasiocarpa Pinaceae Con Utah (EUA) D Branques d'adults -33 Sperry & Sullivan, 1992
Acer negundo Aceraceae Pd Arizona (EUA) D Branques d'adults -2.6 Pockman et al., 1995
Acer negundo Aceraceae Pd Arizona (EUA) 1A Branques d'adults 2.2 Pockman et al., 1995
Acer negundo Aceraceae Pd Arizona (EUA) C Branques d'adults 2.2 Pockman et al., 1995
Acer negundo Aceraceae Pd - - Branques -18 Sperry et al., 1998
Acer negundo Aceraceae Pd - - Arrels -1.2 Sperry et al., 1998
Acer grandidentatum Aceraceae Pd Utah (EUA) D Branques d'adults -3.0 Alder et al., 1996

a. Segons la «International Organization for Plant Information» (http: //iopi.csu.edu.au) o els autors del treball corresponent.

b.  Con: conifera, Pd: dicotiledonia amb fusta de porus diftis, Psa: dicotiledonia amb fusta de porus semianellat, Pa: dmofiiddstaiale porus anellat, i Mon: monocotiledonia. Tipus de fusta segons Metcalfe & Chalk (1950).
c. Els meétodes estan explicats amb més detall a I'apartat 4 del text; D: deshidratacié, CP: cambra pressi6, C: centrifinjecid) Bice, i CB: cambra buit.
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Taula 1. Continuacié

Especie Familia® Tipus®  Localitat Metode  Caracteristiques Weonemsy  Referéncia

(MPa)
Acer grandidentatum Aceraceae Pd Utah (EUA) 1A Branques d'adults 3.7 Alder et al., 1996
Acer grandidentatum Aceraceae Pd Utah (EUA) 1A Arrels d'adults -0.6/-1.3  Alder et al., 1996
Acer saccharum Aceraceae Pd Vermont (EUA) D Branques de plantes joves -39 Sperry & Tyree, 1988
Acer saccharum Aceraceae Pd Vermont (EUA) D Branques de plantes joves -2.9 Tyree etal., 1991
Adenostoma fasciculatum Rosaceae Pd California (EUA) D Branques d'adults -8.3 Redtfeldt & Davis, 1996
Adenostoma sparsifolium Rosaceae Pd California (EUA) D Branques d'adults -5.9 Redtfeldt & Davis, 1996
Agathis borneensis Araucariaceae Pd Andulau/Badas (Brunei) 1A Branques d'arbres joves -1.9 Tyree etal., 1998
Aglaia glabrata Meliaceae ? Andulau/Badas (Brunei) 1A Branques d'arbres joves -0.7 Tyree et al., 1998
Alnus crispa Betulaceae Pd Alaska (EUA) D Branques d'1 a 3 anys d'adults =17 Sperry et al., 1994
Alnus incana Betulaceae Pd Utah (EUA) D Branques d'1 a 3 anys d'adults =17 Sperry et al., 1994
Ambrosia dumosa Compositae Pd Nevada (EUA) 1A Tiges llenyoses de plantules -55 Mencuccini & Comstock, 1997
Ambrosia dumosa Compositae Pd Nevada (EUA) 1A Tiges verdes de plantules -2.6 Mencuccini & Comstock, 1997
Ambrosia dumosa Compositae Pd Utah (EUA) 1A Tiges llenyoses de plantules -2.5 Mencuccini & Comstock, 1997
Ambrosia dumosa Compositae Pd Utah (EUA) 1A Tiges verdes de plantules -1.9 Mencuccini & Comstock, 1997
Ambrosia dumosa Compositae Pd Arizona (EUA) 1A Tiges llenyoses de plantules 5.4 Mencuccini & Comstock, 1997
Ambrosia dumosa Compositae Pd Arizona (EUA) 1A Tiges verdes de plantules -3.2 Mencuccini & Comstock, 1997
Ambrosia dumosa Compositae Pd Nevada (EUA)/Utah (EUA) 1A Troncs -5.6 Mencuccini & Comstock, 1997
Ambrosia dumosa Compositae Pd Nevada (EUA)/Utah (EUA)  |A Branquillons -2.9 Mencuccini & Comstock, 1997
Ambrosia dumosa Compositae Pd Nevada (EUA)/Utah (EUA) 1A Arrels -05 Mencuccini & Comstock, 1997
Ambrosia dumosa Compositae Pd - 1A Rebrots de diferents edats -1.3/-4.0  Mencuccini & Comstock, 1997
Amyxa pluricornis Thymelaeaceae  ? Andulau/Badas (Brunei) 1A Branques d'arbres joves -0.6 Tyree etal., 1998
Artemisia tridentata Compositae Pd Great Basin (EUA) CB Branques senceres d'adults -3.7 Kolb et al., 1996
Artemisia tridentata Compositae Pd - - Branques -3.0 Sperry et al., 1998
Betula occidentalis Betulaceae Pd Utah (EUA) 1A Branques d'adults -1.3 Alder et al., 1997

666T ‘vT SISIO 8ET

loud dasor ‘BlelIA-Zaule 1pIoL



Betula occidentalis
Betula occidentalis
Betula occidentalis
Betula occidentalis
Betula occidentalis
Betula occidentalis
Betula occidentalis
Betula occidentalis
Betula occidentalis
Betula occidentalis
Betula papyrifera
Beureria cumanensis
Canarium caudatum
Capparis aristiguetae
Cassipourea elliptica
Ceanothus crassifolius
Ceanothus megacarpus
Ceanothus megacarpus
Cedrus atlantica
Cedrus deodara
Clusia uvitana

Cordia alliodora
Cotylelobium burckii
Coursetia arhorea

Betulaceae
Betulaceae
Betulaceae
Betulaceae
Betulaceae
Betulaceae
Betulaceae
Betulaceae
Betulaceae
Betulaceae
Betulaceae
Leguminosae
Burseraceae
Burseraceae
Rhizophoraceae
Rhamnaceae
Rhamnaceae
Rhamnaceae
Pinaceae
Pinaceae
Guttiferae
Boraginaceae
Dipterocarpaceae
Leguminosae

Pd
Pd
Pd
Pd
Pd
Pd
Pd
Pd
Pd
Pd
Pd
Pd
Pd
Pd
Pd
?
?
?
Con
Con
Pd
?
Pd
Pd

Utah (EUA)

Alaska (EUA)

Miranda (Veneguela)
Andulau/Badas (Brunei)
Miranda (Veneguela)

California (EUA)

California (EUA)
Arboretum Nancy (Franca)
Arboretum Nancy (Franca)
Barro Colorado (Panama)
Barro Colorado (Panama)
Andulau/Badas (Brunei)
Miranda (Veneguela)

Branques d'adults

Arrels dadults

Arrels d'adults

Branques d'adults

Branques d'adults

Arrels d'adults

Troncs d'adults

Brangquillons de plantes joves
Branquillons d'adults
Branques d'adults

Branques d'1 a 3 anys d'adults
Branques d'adults

Branques d'arbres joves
Branques d'adults

Branques

Branques

Branques d'adults

Branques d'adults

Branques de 5-10 anys d'adults
Branques de 5-10 anys d'adults
Branques d'adults

Branques

Branques d'arbres joves
Branques d'adults

a. Segons la «International Organization for Plant Information» (http: //iopi.csu.edu.au) o els autors del treball corresponent.

b.  Con: conifera, Pd: dicotiledonia amb fusta de porus diftis, Psa: dicotiledonia amb fusta de porus semianellat, Pa: dmofiiddstaiale porus anellat, i Mon: monocotiledonia. Tipus de fusta segons Metcalfe & Chalk (1950).
c. Els meétodes estan explicats amb més detall a I'apartat 4 del text; D: deshidratacié, CP: cambra pressi6, C: centrifinjecid) Bice, i CB: cambra buit.

-1.2
-0.7
-11
-1.3
-1.3
-0.5
-1.3
-1.9
-15
=17
-2.3
-3.8
-15
-2.0
-4.8
93
-8.6
-11.0
-4.6
-4.8
-13
-3.2
-05
-2.4

Alder et al., 1997

Alder et al., 1997

Alder et al., 1997

Sperry & Saliendra, 1994
Sperry & Saliendra, 1994
Sperry & Saliendra, 1994
Sperry & Saliendra, 1994
Sperry & Saliendra, 1994
Sperry & Saliendra, 1994
Sperry & Sullivan, 1992
Sperry et al., 1994
Sobrado, 1997

Tyree etal., 1998
Sobrado, 1997

Sperry et al., 1988
Sperry et al., 1998
Langan et al., 1997

Kolb & Davis, 1994
Cochard, 1992

Cochard, 1992

Zotz et al., 1994

Zotz et al., 1994

Tyree et al., 1998
Sobrado, 1997
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Taula 1. Continuacié

Especie Familia® Tipus®  Localitat Metode  Caracteristiques Weonemsy  Referéncia
(MPa)
Diospyros brachiata Ebenaceae Pd Andulau/Badas (Brunei) 1A Branques d'arbres joves -04 Tyree etal., 1998
Diospyros hermaphroditica ~ Ebenaceae Pd Andulau/Badas (Brunei) 1A Branques d'arbres joves -0.6 Tyree et al., 1998
Diospyros cf. mindanaensis ~ Ebenaceae Pd Andulau/Badas (Brunei) 1A Branques d'arbres joves -0.8 Tyree et al., 1998
Dipterocarpus globosus Dipterocarpaceae  Pd Andulau/Badas (Brunei) 1A Branques d'arbres joves -0.2 Tyree etal., 1998
Dryobalanops aromatica Dipterocarpaceae  Pd Andulau/Badas (Brunei) 1A Branques d'arbres joves -0.3 Tyree etal., 1998
Eucalyptus grandis Myrtaceae Pd KwaZulu-Natal (S Africa) D Branques d'arbres joves -14 Vander Willigen & Pammenter, 1998
E. grandis x camaldulensis ~ Myrtaceae Pd KwaZulu-Natal (S Africa) D Branques d'arbres joves de dos clons-1.7 Vander Willigen & Pammenter, 1998
Eucalyptus grandis x urophylla Myrtaceae Pd KwaZulu-Natal (S Africa) D Branques d'arbres joves -16 Vander Willigen & Pammenter, 1998
Eugenia cf. ampullaria Myrtaceae Pd Andulau/Badas (Brunei) 1A Branques d'arbres joves -0.6 Tyree etal., 1998
Eugenia bankensis Myrtaceae Pd Andulau/Badas (Brunei) 1A Branques d'arbres joves -1.3 Tyree et al., 1998
Eugenia muelleri Myrtaceae Pd Andulau/Badas (Brunei) 1A Branques d'arbres joves -05 Tyree et al., 1998
Fagus sylvatica Fagaceae Psa Jardi Bot. Kiel (Alemanya) D Branques d'adults -2.8 Hacke & Sauter, 1995
Fagus sylvatica Fagaceae Psa Apenins (ltalia) D Branques d'adults -11 Magnani & Borghetti, 1995
Ficus citrifolia Moraceae Pd Barro Colorado (Panama) - Branques -1.7 Zotz et al., 1994
Fraxinus excelsior Oleaceae Pa Nancy (Franca) CP Internodes de branques d'adults ~ -2.8 Cochard et al., 1997
Fraxinus excelsior Oleaceae Pa Nancy (Franga) CP Raquis de fulles superiors d'adults  -2.8 Cochard et al., 1997
Fraxinus excelsior Oleaceae Pa Nancy (Franga) CcP Raquis de fulles inferiors d'adults ~ -3.7 Cochard et al., 1997
Heritiera sumatrana Sterculiaceae Pd Andulau/Badas (Brunei) 1A Branques d'arbres joves =17 Tyree et al., 1998
Heteromeles arbutifolia Rosaceae Pd California (EUA) D Branques d'adults -6.4 Jarbeau et al., 1995
Heteromeles arbutifolia Rosaceae Pd California (EUA) 1A Branques d'adults -6.0 Jarbeau et al., 1995
Homalium moultonii Flacourtiaceae Pd Andulau/Badas (Brunei) 1A Branques d'arbres joves -6.3 Tyree etal., 1998
Hymenoclea salsola Compositae Pd Nevada (EUA) 1A Tiges llenyoses de plantules -2.9 Mencuccini & Comstock, 1997
Hymenoclea salsola Compositae Pd Nevada (EUA) 1A Tiges verdes de plantules 2.4 Mencuccini & Comstock, 1997
Hymenoclea salsola Compositae Pd Utah (EUA) 1A Tiges llenyoses de plantules -2.7 Mencuccini & Comstock, 1997
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Hymenoclea salsola
Hymenoclea salsola
Hymenoclea salsola
Hymenoclea salsola
Hymenoclea salsola
Hymenoclea salsola
Hymenoclea salsola
Isonandra lanceolata
Juglans regia

Juglans regia

Juglans regia

Juglans regia
Juniperus scopulorum
Juniperus virginiana
Juniperus virginiana
Larix occidentalis
Lonchocarpus dipteroneurus
Lophopetalum subobovatum
Mallotus wrayi
Malosma laurina
Malosma laurina
Morisonia americana
Nephelium lappaceum
Ochroma pyramidale

Compositae
Compositae
Compositae
Compositae
Compositae
Compositae
Compositae
Sapotaceae
Juglandaceae
Juglandaceae
Juglandaceae
Juglandaceae
Cupressaceae
Cupressaceae
Cupressaceae
Pinaceae
Leguminosae
Celastraceae
Euphorbiaceae
Anacardiaceae
Anacardiaceae
Capparaceae
Sapindaceae
Bombacaceae

Pd
Pd
Pd
Pd
Pd
Pd
Pd

Psa
Psa
Psa
Psa
Con
Con
Con
Con
Pd
Pd
?

?

?
Pd
Pd
Pd

Utah (EUA)

Arizona (EUA)
Arizona (EUA)
Nevada (EUA)/Utah (EUA)
Nevada (EUA)/Utah (EUA)
Nevada (EUA)/Utah (EUA)
Andulau/Badas (Brunei)

Utah (EUA)

Vermont (EUA)
Vermont (EUA)
Montana (EUA)
Miranda (Veneguela)
Andulau/Badas (Brunei)
Andulau/Badas (Brunei)
California (EUA)
California (EUA)
Miranda (Veneguela)
Andulau/Badas (Brunei)
Barro Colorado (Panama)

Tiges verdes de plantules
Tiges llenyoses de plantules
Tiges verdes de plantules
Troncs

Branquillons

Arrels

Rebrots de diferents edats
Branques d'arbres joves
Branques d'1 any de plantes joves
Branquillons de plantes joves
Branques d'1 any de plantes joves
Brangquillons de plantes joves
Branques d'adults

Branques d'adults

Branques d'adults

Branques d'adults

Branques d'adults

Branques d'arbres joves
Branques d'arbres joves
Branques d'adults

Branques d'adults

Branques d'adults

Branques d'arbres joves
Branques

a. Segons la «International Organization for Plant Information» (http: //iopi.csu.edu.au) o els autors del treball corresponent.

b.  Con: conifera, Pd: dicotiledonia amb fusta de porus diftis, Psa: dicotiledonia amb fusta de porus semianellat, Pa: dmofiiddstaiale porus anellat, i Mon: monocotiledonia. Tipus de fusta segons Metcalfe & Chalk (1950).

c. Els meétodes estan explicats amb més detall a I'apartat 4 del text; D: deshidratacié, CP: cambra pressi6, C: centrifinjecid) Bice, i CB: cambra buit.

-2.8
-35
-24
-3.7
-3.0
-0.7
-1.3/-43
05
-2.2
-14
-2.2
-14
-1.4
-6.4
-51
4.5
-18
-0.6
-05
-16
-1.6
-2.0
0.8
-1.0

Mencuccini & Comstock, 1997
Mencuccini & Comstock, 1997
Mencuccini & Comstock, 1997
Mencuccini & Comstock, 1997
Mencuccini & Comstock, 1997
Mencuccini & Comstock, 1997
Mencuccini & Comstock, 1997
Tyree et al., 1998

Tyree etal., 1993

Tyree et al., 1993

Tyree etal., 1993

Tyree etal., 1993

Sperry & Sullivan, 1992
Sperry & Tyree, 1990

Sperry & Tyree, 1990

Pifiol & Sala, com. per.
Sobrado, 1997

Tyree et al., 1998

Tyree etal., 1998

Jarbeau et al., 1995

Jarbeau et al., 1995

Sobrado, 1997

Tyree et al., 1998

Machado & Tyree, 1994
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Taula 1. Continuacié

Especie Familia® Tipus®  Localitat Metode  Caracteristiques Weonemsy  Referéncia

(MPa)
Ouratea lucens Ochnaceae Pd Barro Colorado (Panama) - Branques -1.8 Zotz et al., 1994
Payena endertii Sapotaceae Pd Andulau/Badas (Brunei) 1A Branques d'arbres joves -0.6 Tyree et al., 1998
Pentace adenophora Tiliaceae Pd Andulau/Badas (Brunei) 1A Branques d'arbres joves -0.2 Tyree et al., 1998
Picea abies Pinaceae Con Arboretum Nancy (Franga) D Branques de 5-10 anys d'adults -34 Cochard, 1992
Picea abies Pinaceae Con Vosges (Franca) D Branques d'adults -3.7 Luetal., 1996
Picea glauca Pinaceae Con Alaska (EUA) D Branques d'1 a 3 anys d'adults -3.8 Sperry et al., 1994
Picea rubens Pinaceae Con Vermont (EUA) D Branques d'adults -3.6 Sperry & Tyree, 1990
Picea rubens Pinaceae Con Vermont (EUA) 1A Branques d'adults -35 Sperry & Tyree, 1990
Pithecellobium dulce Leguminosae Pd Miranda (Veneguela) 1A Branques d'adults =17 Sobrado, 1997
Pinus albicaulis Pinaceae Con Montana (EUA) 1A Branques d'adults -3.6 Pifiol & Sala, com. per.
Pinus contorta Pinaceae Con Montana (EUA) 1A Branques d'adults -3.0 Pifiol & Sala, com. per.
Pinus ponderosa Pinaceae Con Montana (EUA) 1A Branques d'adults -2.9 Pifiol & Sala, com. per.
Pinus sylvestris Pinaceae Con Arboretum Nancy (Franga) D Branques de 5-10 anys d'adults -3.2 Cochard, 1992
Populus angustifolia Salicaceae Pd Alberta (Canada) D Branques d'adults -1.7 Tyree et al., 1994b
Populus balsamifera Salicaceae Psa Jardi Bot. Kiel (Alemanya) D Branques d'adults -1.7 Hacke & Sauter, 1995
Populus balsamifera Salicaceae Psa Alberta (Canada) D Branques d'adults -1.6 Tyree et al., 1994b
Populus deltoides Salicaceae Psa - D Branques d'1 any d'adults -13 Cochard et al., 1992
Populus deltoides Salicaceae Psa - CcP Branques d'1 any d'adults -1.3 Cochard et al., 1992
Populus deltoides Salicaceae Psa - 1A Branques d'1 any d'adults -17 Cochard et al., 1992
Populus deltoides Salicaceae Psa Sicilia (Italia) D Branquillons d'1 any de plantes joves-1.2 Lo Gullo & Salleo, 1992
Populus deltoides Salicaceae Psa Alberta (Canada) D Branques d'adults -0.7 Tyree et al., 1994b
Populus fremontii Salicaceae Pd Arizona (EUA) D Branques d'adults -14 Pockman et al., 1995
Populus fremontii Salicaceae Pd Arizona (EUA) 1A Branques d'adults -14 Pockman et al., 1995
Populus fremontii Salicaceae Pd Arizona (EUA) C Branques d'adults -14 Pockman et al., 1995
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Populus koreana x trichocarpa
Populus koreana x trichocarpa
Populus koreana x trichocarpa
Populus koreana x trichocarpa
Populus tremuloides

Populus tremuloides

Populus x euramericana
Populus x euramericana
Populus x euramericana
Populus x euramericana
Prunus persica
Pseudobombax septenatum
Pseudotsuga menziesii
Pseudotsuga menziesii
Pseudotsuga menziesii
Pseudotsuga menziesii
Pseudotsuga menziesii
Psychotria horizontalis

Pyrus malus

Quercus cerris

Quercus gambelii

Quercus ilex

Quercus ilex

Quercus ilex

Salicaceae
Salicaceae
Salicaceae
Salicaceae
Salicaceae
Salicaceae
Salicaceae
Salicaceae
Salicaceae
Salicaceae
Rosaceae
Bombacaceae
Pinaceae
Pinaceae
Pinaceae
Pinaceae
Pinaceae
Rubiaceae
Rosaceae
Fagaceae
Fagaceae
Fagaceae
Fagaceae
Fagaceae

Pd
Pd
Pd
Pd
Pd
Pd
Pd
Pd
Pd
Pd
Psa
Pd
Con
Con
Con
Con
Con
Pd
Psa
Pa
Pa
Pd
Pd
Pd

Utah (EUA)
Utah (EUA)

Cabrils (Catalunya)

Barro Colorado (Panama)
Arboretum Nancy (Franca)
Montana (EUA)

Utah (EUA)

Utah (EUA)

Utah (EUA)

Barro Colorado (Panama)
Cabrils (Catalunya)
Franca

Utah (EUA)

Sicilia (Italia)

Tuscany (ltalia)

CP

CP

Tiges de plantules

Tiges de plantules

Peciols de plantules

Peciols de plantules

Branques d'adults

Branques d'1 any d'adults
Tiges de plantules

Tiges de plantules

Peciols de plantules

Peciols de plantules
Branquillons/peciols de 2 anys
Branques

Branques de 5-10 anys d'adults
Branques d'adults

Branques d'adults

-15
-15
-14
-1.3
-2.9
2.7
-1.7
-14
-17
=17
-2.2
-1.0
-3.8
-5.2
-4.4

Branques de diferents gruixos d'adults-4.6/-5.4

Arrels de diferents gruixos d'adults
Branques

Branquillons/peciols de 2 anys
Peciols de plantules

Branques d'adults

Branquillons de plantes joves
Branquillons d'adults

a. Segons la «International Organization for Plant Information» (http: //iopi.csu.edu.au) o els autors del treball corresponent.

b.  Con: conifera, Pd: dicotiledonia amb fusta de porus diftis, Psa: dicotiledonia amb fusta de porus semianellat, Pa: dmofiiddstaiale porus anellat, i Mon: monocotiledonia. Tipus de fusta segons Metcalfe & Chalk (1950).

c. Els meétodes estan explicats amb més detall a I'apartat 4 del text; D: deshidratacié, CP: cambra pressi6, C: centrifinjecid) Bice, i CB: cambra buit.

-1.8-4.0
<-5.0
-2.7
-5.4
>-30
-3.0-3.5
-34
-5.7

Cochard et al., 1996b
Cochard et al., 1996b
Cochard et al., 1996b
Cochard et al., 1996b
Sperry & Sullivan, 1992
Sperry et al., 1994
Cochard et al., 1996b
Cochard et al., 1996b
Cochard et al., 1996b
Cochard et al., 1996b
Cohen et al., 1997
Machado & Tyree, 1994
Cochard, 1992

Pifiol & Sala, com. per.
Sperry & lkeda, 1997
Sperry & lkeda, 1997
Sperry & lkeda, 1997
Zotz et al., 1994

Cohen et al., 1997
Higgs & Wood, 1995
Sperry & Sullivan, 1992
Lo Gullo & Salleo, 1993
Tognetti et al., 1998
Tyree & Cochard, 1996
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Taula 1. Continuacié

Especie Familia® Tipus®  Localitat Metode  Caracteristiques Weonemsy  Referéncia

(MPa)
Quercus petraea Fagaceae Pa Nancy (Franga) D Branquillons d'1 any d'adults -35 Cochard et al., 1992
Quercus petraea Fagaceae Pa Nancy (Franga) D Peciols d'adults -34 Cochard et al., 1992
Quercus petraea Fagaceae Pa Nancy (Franga) CP Peciols d'adults -34 Cochard et al., 1992
Quercus petraea Fagaceae Pa Nancy (Franga) D Branquillons/Peciols d'1 any d'adults -3.4 Cochard et al., 1996a
Quercus petraea Fagaceae Pa Franga D Peciols de plantules -4.3 Higgs & Wood, 1995
Quercus pubescens Fagaceae Pa Nancy (Franga) D Branquillons d'1 any d'adults -34 Cochard et al., 1992
Quercus pubescens Fagaceae Pa Nancy (Franga) D Peciols d'adults -3.3 Cochard et al., 1992
Quercus pubescens Fagaceae Pa Nancy (Franga) CP Peciols d'adults -3.3 Cochard et al., 1992
Quercus pubescens Fagaceae Pa Franga D Peciols de plantules -4.0 Higgs & Wood, 1995
Quercus pubescens Fagaceae Pa Tuscany (ltalia) D Branquillons d'adults =17 Tognetti et al., 1998
Quercus robur Fagaceae Pa Nancy (Franga) D Branquillons d'1 any d'adults -2.8 Cochard et al., 1992
Quercus robur Fagaceae Pa Nancy (Franca) D Peciols d'adults -2.7 Cochard et al., 1992
Quercus robur Fagaceae Pa Nancy (Franga) cP Peciols d'adults 2.7 Cochard et al., 1992
Quercus robur Fagaceae Pa Franca D Peciols de plantules -35 Higgs & Wood, 1995
Quercus rubra Fagaceae ? Nancy (Franga) D Branquillons d'1 any d'adults -2.4 Cochard et al., 1992
Quercus rubra Fagaceae ? Nancy (Franga) D Peciols d'adults -2.5 Cochard et al., 1992
Quercus rubra Fagaceae ? Nancy (Franga) CcP Peciols d'adults -2.5 Cochard et al., 1992
Quercus rubra Fagaceae ? Vermont (EUA) D Branquillons d'adults -2.5 Cochard & Tyree, 1990
Quercus rubra Fagaceae ? Vermont (EUA) D Peciols d'adults -25 Cochard & Tyree, 1990
Quercus suber Fagaceae Pd - - - -5.2 Tyree & Cochard, 1996
Rhipidocladum racemifiorum  Gramineae Mon Barro Colorado (Panama) D Tiges d'adults -4.2 Cochard et al., 1994
Rhizophora mangle Rhizophoraceae  Pd - D Branques -6.2 Sperry et al., 1988
Rhododendron maximum Ericaceae Pd Virginia/N Carolina (EUA) D Branques de 2-3 anys d'adults 2.2 Lipp & Nilsen, 1997
Rhus laurina Anacardiaceae ? California (EUA) D Branques d'adults -24 Langan et al., 1997
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Saccharum officinarum

S. officinarum x spontaneum

Saccharum spontaneum
Salix alba

Salix alba

Salix alba

Salix gooddingii

Salix gooddingii

Salix gooddingii

Salvia mellifera

Santiria mollis
Schefflera morototoni
Shorea faguetiana
Shorea mecistopteryx
Shorea ovalis

Sindora leiocarpa
Stemonurus umbellatus
Thuja occidentalis
Thuja occidentalis
Tsuga canadensis
Tsuga heterophylla
Xerospermum laevigatum

Gramineae
Gramineae
Gramineae
Salicaceae
Salicaceae
Salicaceae
Salicaceae
Salicaceae
Salicaceae
Labiatae
Burseraceae
Araliaceae
Dipterocarpaceae
Dipterocarpaceae
Dipterocarpaceae
Caesalpiniaceae
Icacinaceae
Cupressaceae
Cupressaceae
Pinaceae
Pinaceae
Sapindaceae

Mon
Mon
Mon
Psa
Psa
Psa
Pd
Pd
Pd

Pd
Pd
Pd
Pd
Pd
Pd
Pd
Con
Con
Con
Con
Pd

Hawaii (EUA)
Hawaii (EUA)
Hawaii (EUA)

Arizona (EUA)
Arizona (EUA)
Arizona (EUA)
California (EUA)
Andulau/Badas (Brunei)
Barro Colorado (Panama)
Andulau/Badas (Brunei)
Andulau/Badas (Brunei)
Andulau/Badas (Brunei)
Andulau/Badas (Brunei)
Andulau/Badas (Brunei)
Oregon (EUA)
Andulau/Badas (Brunei)

Fulles de plantes joves

Fulles de plantes joves de dos clons

Fulles de plantes joves
Branques d'1 any d’adults
Branques d'1 any d'adults
Branques d'1 any d'adults
Branques d'adults
Branques d'adults
Branques d'adults
Branques d'adults
Branques d'arbres joves
Branques d'arbres joves
Branques d'arbres joves
Branques d'arbres joves
Branques d'arbres joves
Branques d'arbres joves
Branques d'arbres joves
Branques

Branques d'adults
Branques

Tiges de plantules
Branques d'arbres joves

-1.2
-0.8/-14
-13
-15
-15
-15
-1.6
-1.2
-14
-4.5
-0.2
-14
-0.4
-0.6
04
-0.9
-0.2
-3.6
-36
=31
-3.1
-0.2

Neufeld et al., 1992
Neufeld et al., 1992
Neufeld et al., 1992
Cochard et al., 1992
Cochard et al., 1992
Cochard et al., 1992
Pockman et al., 1995
Pockman et al., 1995
Pockman et al., 1995
Kolb & Davis, 1994
Tyree etal., 1998
Tyree etal., 1991
Tyree etal., 1998
Tyree et al., 1998
Tyree et al., 1998
Tyree et al., 1998
Tyree etal., 1998
Tyree & Dixon, 1986
Tyree et al., 1989
Tyree & Dixon, 1986
Kavanagh & Zaerr, 1997
Tyree etal., 1998

a. Segons la «International Organization for Plant Information» (http: //iopi.csu.edu.au) o els autors del treball corresponent.

b.  Con: conifera, Pd: dicotiledonia amb fusta de porus diftis, Psa: dicotiledonia amb fusta de porus semianellat, Pa: dmofiiddstaiale porus anellat, i Mon: monocotiledonia. Tipus de fusta segons Metcalfe & Chalk (1950).
c. Els meétodes estan explicats amb més detall a I'apartat 4 del text; D: deshidratacié, CP: cambra pressi6, C: centrifinjecid) Bice, i CB: cambra buit.
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Figura 2. Corbes de vulnerabilitat de diverses espécies llenyoses, redibuixades
dediversesfonts: Js: Juniperus scopulorum (Sperry & Sullivan, 1992), Bo: Betula
occidentalis (Sperry & Saliendra, 1994), Sm: Salvia mellifera i Cm: Ceanothus
megacarpus (Kolb & Davis, 1994). A I’eix de les x es representen els potencials
hidrics del xilema o les pressions aplicades, en MPa.

i es pot apreciar I’ enorme variabilitat que existeix en aquest caracter, no nomeés
interespecificament sind també en relacio alapart de laplantaon es mesural’ em-
bolisme. Defet, lavulnerabilitat tendeix adisminuir desde les arrelsfins als pe-
ciols, responent al fet que els vasos es van fent més estrets en aguesta direccio.
Alguns casos extrems estan il lustrats a la figura 2. En general, les gimnosper-
mes tendeixen a ser més resistents que |les angiospermes i, dins d’ aquestes Ulti-
mes, les de porus dif s (amb vasos més estrets i nombrosos) més que les de porus
anellat o semianellat (amb menys superficie conductora total perd distribuidaen
vasos més gruixuts) (figura 3).

5. El paper ecologic de I’embolisme

Lainformacio disponible indica que la cavitaci6 és un fenomen freqlient alana-
tura (Borghetti et al., 1993; Jackson et al., 1995; Magnani & Borghetti, 1995; Sperry
& Sullivan, 1992; Sperry et al., 1994; Tyreeet a., 1993; Wang et al., 1992), i ha
estat reconeguda com la causa més seriosa de perduade productivitat de les plan-
tes sotmeses a alguns estressos ambientals o patogenics (sequera, glagades, tra-
queomicosi...) (Tyree & Ewers, 1991). En general, les plantes que viuen en zones
amb clima temperat o subtropical mediterrani solen patir un cicle anual d’em-
bolisme caracteritzat per unes davallades de conductivitat al’hiverni al’estiu i
unes recuperacions a la primaverai alatardor. Les davallades son més impor-
tantsal’hivern o al’estiu segons el climasotael qual viu laplantai la seva pro-
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Figura 3. Pressions corresponents d 50% d’ embolisme (en M Pa) en branquesi bran-
quillons d’individus adults de coniferes (Con, n = 32), plantes de porus difus (Pd,
n = 35), i plantes de porus semianellat (Psa, n = 11) (no s han inclos les plantes de
porus anellat a causa de lareduida midamostral). Les dades s han extret delataula
1. S'han representat la mitjana (punt central), I'interval de confianca corresponent
al’error estandard (caselles), I interval de confianca corresponent aladesviacio estan-
dard (barres), i els valors extrems (asteriscos). Les lletres dins de la grafica indi-
quen la preséncia de diferéncies significatives (ANOVA, F = 30.3, p<0.000001).

piaresisténcia a cadatipus d' estres (glagades o déficit hidric). Laplujatéunim-
portant paper en larecuperacio de I’ embolisme, la qual cosa es posa de manifest
pel fet que, dins d’'un cicle anual, s"han observat correlacions negatives entre el
tant per cent d'embolisme al xilemai les precipitacions (Magnani & Borghetti,
1995).

S hatrobat que, pels caducifolis, hi haunarelacié entre lavulnerabilitat al’em-
bolisme causat per les glagades i |a fenologia foliar: les espécies amb un major
tant per cent d’embolisme al final de I’ hivern acostumen a brotar més tard a la
primaverai atenir, també, una senescénciamés primerencaalatardor (Borghetti
et a., 1993; Wang et a., 1992). En el cas de I’ estrés per déficit hidric s obser-
ven associacions semblants; aixi, Tyree et al. (1993) relacionen embolismei cai-
guda de les fulles induida per la sequera a Juglans regia, Kolb & Davis (1994)
troben una associaci6 entre lavulnerabilitat al’ embolismei el grau de control de
I"areafoliar al’estiu en dues espécies del chaparral californid, i Sobrado (1993;
1997) estudia la relacio entre vulnerabilitat a I’embolisme i fenologia foliar en
diverses espéciestropicals. L’ embolisme haestat relacionat, també, amb els efec-
tes de la contaminaci6 sobre els boscos i amb el declivi forestal a centreEuropa
(Tributsch, 1992).
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6. Embolismei sequera

Un nivell elevat d’embolisme (i.e. una proporcié important de pérdua de con-
ductivitat hidraulica) pot tenir consequéncies catastrofiques per a una planta, ja
gue aquesta es pot arribar a assecar completament. En el cas del déficit hidric,
aixo es deu a fet que I’ embolisme resulta en una disminucié de la conductivitat
hidraulica. Sota condicions estacionaries:

V=EA = (We — Psitema) K(Wsitema) (eg. 4)

onv és e flux d'aigua que es perd ales fulles per transpiracio (en mé s1), E és
el flux d’ evaporacié per unitat d’ area foliar (en m® m2 s%), A, és I’ area foliar
(enm?), Wy, i Woiiema SON, respectivament, el potencial hidric de I’aigua al sol i
a xilema (en MPa) i k(W,iiema) €S lafuncid que descriu com disminueix la con-
ductancia hidraulica (en m® MPal s1) en augmentar latensio al xilema (s obté
apartir de la corba de vulnerabilitat). Per tant, si la planta ha de mantenir el flux
d'aigua transportada (i.e. no regula la transpiracio o la regula poc), el gradient
de potencial hidric ha d’ augmentar per compensar la disminucié en la conducti-
vitat, laqual cosa causaencaramés embolisme («runaway embolism» sensu Tyree
& Sperry [1988]). Aquest cercle viciés s'anomena cicle d embolisme i pot ser
estable (si el potencial hidric s estabilitza abans de la mort de la planta) o ines-
table; ja que, anivell de tota la planta, |a demanda d’ aigua no sera constant. Hi
ha dos mecanismes que permeten ala planta regular la demanda d’ aigua a nivell
delesfulles: 1) el tancament estomatic (dinsde E al’eqg. 4), que és el mecanisme
principal a curt termini per ala majoria d’ espécies; i 2) ladisminucié de I’ area
foliar a mesura que algunes branques es vagin assecant (eg. 4).

Tyree & Sperry (1988) van concloure, a partir d’un model i de les corbes de
vulnerabilitat d' algunes espécies, que les plantes|lenyoses operen aprop del punt
de disfuncié catastroficadel xilema acausade |’embolisme; ésadir, aprop dels
valors per as quals el cicle d embolisme esdeveé inestable. Posteriorment, altres
autors (e.g. Alder et a., 1996) han arribat a les mateixes conclusions.

Anteriorment, Zimmermann (1983) havia proposat la teoria de la segmenta-
cio, en virtut de la qual les plantes estarien dissenyades hidraulicament per sa
crificar petites branques perifériques molt vulnerables (amb conductivitats
especifiques per unitat d' areafoliar baixes) per tal de millorar el balang hidric de
les parts romanents. Nombroses evideéncies semblen donar suport a aguesta hipo-
tesi en major o menor grau (Joyce & Steiner, 1995; Lo Gullo et al., 1995; Salleo
& Lo Gullo, 1989; Schultz & Mathews, 1989; Tyree & Alexander, 1993; Tyree
& Sperry, 1988; Tyree et a., 1993). Alder et a. (1996) extenen la hipotesi de la
segmentacié ales arrelsi al’estrés hidric estatic (produit per la baixada del po-
tencial hidric a sol).

Cal tenir present que el potencial hidric que causa una disminucié de la con-
ductivitat hidraulica catastrofica per ala planta és una constant que limitala ma-
ximaforgadirectoradel moviment del’aiguadesdel sol alesfulles (Wyy —Wyiiema)-
En aguest sentit és molt interessant estudiar el control estoméatic de I’ embolisme,



Embolismei sequera Orsis 14, 1999 149

per veure fins a quin punt el tancament dels estomes que s observa en les plan-
tes sotmeses a estrées per déficit hidric respon a la necessitat de no baixar massa
€l potencial hidric per evitar que el cicle d’ embolisme esdevingui inestable. Jones
& Sutherland (1991) troben, a partir d’un model, que en certes circumstancies
unamicad’ embolisme pot ser positiu per maximitzar la conductivitat estomatica
i, per tant, la productivitat a curt termini. Sperry & Pockman (1993) i Sperry et
al. (1993) estudien, respectivament, I’ efecte de la induccié d’ embolisme i de la
disminuci6 experimental de la conductivitat hidraulicaen I’ activitat estomatica.
Tanmateix, Cochard et al. (1996b) comparen dos clons diferents de Populus sp.
amb diferents capacitats de regulacio estomatica, i no hi troben diferénciesen la
vulnerabilitat al’ embolisme.

Actualment es creu que les especiesi elsindividus de les diferents poblacions
han hagut d' arribar, segonsles caracteristiques de disponibilitat hidricadel seu medi,
aun compromis entre eficiéncia en el transport de |I’aiguai seguretat del seu sis-
tema conductor; és a dir, entre tenir uns vasos llargs i gruixutsi tenir-ne uns de
curtsi prims (Zimmermann, 1983; perd vegeu, per exemple, Alder et a., 1996).
Tyree et a. (1994a), en una revisié molt completa, troben que existeix una rela-
cié significativaentre lavulnerabilitat al’ embolisme per déficit hidrici el diametre
mitjadelsvasos, tot i que aquestarelacio és molt mésfeble que per a casdel’ em-
bolisme per glagada. Dintre d'un mateix individu, €ls vasos més prims (que gai-
rebé no tenen cap paper en la conducci6 de I’ aigua quan aguesta no és limitant)
passen a ser basicsamesuraque baixaladisponibilitat hidricai €lsvasos més grui-
xuts esvan embolitzant (Hargrave et a., 1994; Roth, 1996). D’ altrabanda, un cert
grau d’embolisme pot ser avantatjos per ala planta (en abséncia de competencia)
en tant que limita |’ is de I’ aigua quan € sol es va assecant i, per tant, permet es-
talviar aiguai maximitzar la conductancia global del sistema sol-planta.

En conseqliéncia, pot ser molt interessant comparar, tant les vulnerabilitats a
I’embolisme de diferents espécies que conviuen (vegeu, per exemple, Kolb &
Davis, 1994), com les vulnerabilitats de poblacions d’ una espécie determinada
sotmeses a diferents condicions ambiental s (e.g. de disponibilitat d’ aigua). Enun
estudi d' aquest darrer tipus, Alder et a. (1996) conclouen que no existeixen di-
ferencies interpoblacionals en la vulnerabilitat de les branques pero si en la de
les arrels, la qual cosa posa de manifest la gran importancia ecologica d’ aquest
organ i la necessitat d’ estudiar-ne les propietats hidrauliques amb major detall.
No hi ha certesa sobre si les diferents vulnerabilitats observades entre individus
de la mateixa espécie son determinades genéticament o responen a factors am-
bientals, ja que els resultats dels diferents estudis fets es contradiuen (Alder et
al., 1996; Borghetti et al., 1993; Jackson et a., 1995; Neufeld et a., 1992).

7. El paper evolutiu deI’embolisme

Ladisponibilitat d'aigua és el factor més important que controla la distribucio i
el creixement dels vegetals a escala global (Woodward, 1987). Es raonable pen-
sar, doncs, que existeix una forta pressio selectiva sobre €l's caracters que deter-
minen | economia hidricade les plantes. Un d’ aquests caracters és, com hem vist,
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I"arquitectura del sistema conductor, que regula tant I’ eficiéncia en el transport
de I’aigua (conductivitat hidraulica maxima) com la seva seguretat (vulnerabili-
tat al’embolisme; Tyree & Ewers, 1991).

El sistema conductor dels vegetals és un sistema complex, amb diferents fun-
cions, i sotmes a diverses pressions evolutives, sovint contraposades. Com que
els diferents atributs que en determinen I'arquitectura no sén independents,
I’ evoluci6 hadonat lloc al’ aparicié de nombrosos compromisos entre aquests atri-
buts que han resultat en diferents estratégies ecol dgiques per fer front al’ estrés
hidric. Per exemple, com que no és possible tenir vasos que combinin una ele-
vada capacitat conductora maxima (vasos gruixuts, [largs, amb porus grans) amb
unaelevadaresistéenciaal’ embolisme (vasos estrets, curts, amb porus petits), les
especies amb elevades conductivitats hidrauliques tendeixen a ser més vulnera-
blesal’embolisme, i al’inrevés (Tyree et al., 1994a).

En el context mediterrani, per exemple, es considera que tres elementsfloris-
tics diferents han donat lloc alaflora actual (Raven, 1974; Quézel, 1995): |'ele-
ment arcto-terciari (septentrional); el neotropico-terciari (meridional), ambdds
constituits per espécies quejaestrobaven alaregio mediterraniaabansde |’ aparicio
de les condicions climatiques mediterranies actuals a pliocé, fa uns 3 m.a; i
I’element propiament mediterrani, aparegut posteriorment. Es |ogic pensar que
aquests origens tan diferents hauran determinat, en part, els patrons que obser-
vem actualment en I’ arquitectura del sistema conductor de les diferents espécies,
per mitja de constriccions filogenétiques, historiques o de diversificacio (sensu
Herrera, 1992).

Els nostres resultats suggereixen, per exemple, que Quercus ilex és més vul-
nerable al’ embolisme que Phillyrea latifolia (Martinez-Vilataet al., resultats no
publicats). Es tracta de dues espécies esclerofil-les mediterranies for¢a similars
morfoldgicament perd amb un origen completament diferent. L’ elevada vulne-
rabilitat al’embolisme de Q. ilex es pot explicar per mitja de processos no adap-
tatius si considerem que aguesta espéecie té un origen septentrional i, per tant, prové
de zones temperades on probablement no existia gaire pressio selectiva per in-
crementar la seguretat del sistema conductor sacrificant-ne I’ eficiencia. En par-
ticular, lamajoriad’ especies del genere Quercus es caracteritzen per posseir una
fusta de porus anellat amb vasos molt gruixuts i vulnerables a I’embolisme
(Carlquist, 1988). Tot i que €els vasos de Q. ilex sdn molt més estrets que els de
lamajor part dels seus congeneres (Villar-Salvador et al., 1997), no ho son tant
com elsd’ altres espécies amb les quals conviu (e.g. P. latifolia). Es raonable pen-
sar, doncs, que Q. ilex arrossega encara algunes estructures heretades d’ aguests
Quercus de zones temperades. El casde P. latifolia és oposat, en tant que aguesta
espécie té un origen subtropical i I’estructura del seu sistema conductor presu-
miblement ja estava adaptada a les condicions d’ aridesa quan aquesta espécie va
arribar ala concamediterrania. Defet, en condicions d estrés hidric moderat, Q.
ilex té una conductancia estomatica superior aP. latifolia (Pefiuelas et al ., 1998).
Aquestes diferencies en I’ arquitecturadel sistema conductor d’ ambdues espécies
poden ser la causa de les diferents mortalitats davant de la sequera observades
per Lloret & Siscart (1995).
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L’ adaptacio de les plantes al’ eixut integra, amés, molts altres processos que
actuen a diferents nivells. No només aix0, siné que aspectes com la variabilitat
genotipicainter- i intrapoblacional, i 1a plasticitat fenotipica poden tenir-hi un pa-
per fonamental. Villar-Salvador et a. (1997) i Castro-Diez et a. (1997) comparen
algunes caracteristiques del sistema conductor i de les fulles de tres especies de
Quercus mediterranies (Q. ilex, Q. cocciferai Q. faginea) a llarg d’ un gradient
de precipitaci6. Els seus resultats mostren que, mentre les dues especies peren-
nifolies responen a les diferéncies en les precipitacions, les caracteristiques de
Q. faginea no varien entre les diferents zones estudiades. Aquesta baixa variabi-
litat pot tenir a veure amb la dependencia de Q. faginea envers les arees amb un
microclima relativament humit.

8. Conclusio

Durant la darrera década, I'emfasi en I’ estudi de les relacions hidriques dels ve-
getals s'ha posat també en els mecanismes de transport dins de les plantes i no
només en lesinterficies entre les plantesi el seu medi. Tot i les grans incerteses
existents, s'ha posat de relleu el paper de la vulnerabilitat al’embolismeen|'e
cologia de les plantes, especialment en resposta a determinats estressos ambien-
tals. En particular, I estudi delavulnerabilitat al’embolisme ha permes entendre
millor les estratégies que utilitzen les plantes per fer front al’ eixut. L' analisi com-
paratiu de les propietats hidrauliques de les diferents espécies pot ser molt dtil,
per exemple, per tal de predir elsimpactes (fisioldgics, demografics, ecologics...)
gue €els canvis climatics poden tenir sobre la vegetaci.
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