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Resumen 
Los carbohidratos no estructurales son de importancia fundamental para las plantas leñosas para 
satisfacer las demandas de carbono y energía y superar periodos de estrés biótico y/o abiótico. Las 
actuales circunstancias de cambio climático están suponiendo un aumento del estrés hídrico en las 
plantas leñosas que está llevando a un aumento en las tasas de mortalidad y decaimiento forestal. En 
la cuenca mediterránea, Castanea sativa está sufriendo empeoramiento del estado fitosanitario de 
sus masas inducido por el estrés hídrico en conjunción con agentes fitopatógenos como Phytophthora 
cinnamomi, pero no existe conocimiento acerca de si este incremento de mortalidad se debe al 
agotamiento de las reservas de carbono y energía como consecuencia del estrés hídrico o a una 
mortalidad inducida por fallo hidráulico. Nuestros datos indican que Castanea sativa es capaz de 
movilizar sus reservas de almidón en tallos y raíces en respuesta al estrés hídrico a corto plazo y 
transformarlas en azúcares simples de asimilación directa, sin que ello implique una disminución en 
la cantidad de hidratos de carbono no estructurales totales, por lo cual es poco probable que, a corto 
plazo, el estrés hídrico pueda causar mortalidad debido al agotamiento de las reservas de carbono de 
las plantas. Ante el estrés hídrico a corto plazo, la mortalidad en plántulas de Castanea sativa 
probablemente esté más relacionada con el fallo hidráulico que con el agotamiento de las reservas de 
energía y carbono. El encharcamiento a corto plazo,  si bien supone un estrés para las plantas, no 
supone un agotamiento de las reservas de almidón de las plantas, aunque también estuvo ligado a 
un incremento en la concentración de azúcares solubles en los órganos. Por ello, Castanea sativa 
parece ser una especie dotada de mecanismos adecuados para resistir al estrés hídrico, al menos a 
corto plazo. 
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1. Introducción  

La importancia del carbono para las plantas leñosas es fundamental. Para mantener el 
equilibrio entre la competición por recursos externos y la tolerancia a los distintos estreses bióticos y 
abióticos que pueden actuar sobre ellos, los árboles necesitan invertir grandes cantidades de carbono 
en tejidos lignificados de sostén, defensa y almacenamiento (Dietze 2014). Por otra parte, el 
mantenimiento de estas demandas metabólicas y estructurales requiere que las plantas posean 
complejas estrategias evolutivas para coordinar el suministro de carbono a partir de una cantidad 
limitada de carbohidratos no estructurales. Los carbohidratos no estructurales son típicamente 
definidos como las reservas de las plantas (Dietze 2014), y principalmente incluyen los azúcares 
solubles de bajo peso molecular y el almidón, aunque se sabe que otros compuestos tales como 
oligosacáridos, polisacáridos, aminoácidos o lípidos actúan como una fuente de carbono y energía, si 
bien con una importancia cuantitativamente menor (Hoch et al 2003). Sus funciones son múltiples 
dentro de las plantas leñosas, incluyendo funciones metabólicas tales como la respiración de 
mantenimiento y de crecimiento, y otras funciones no puramente metabólicas como la 
osmoregulación, la crioprotección, o la defensa frente a organismos fitopatógenos (Kozlowsky 1992; 
de Liz 2016, Marshall, 1985). Comúnmente, se asume que los azúcares solubles constituyen las 
reservas de uso inmediato para las demandas de carbono y energía de las plantas, mientras que el 
almidón constituye la reserva a medio-largo plazo (Dietze, 2014). 
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Los carbohidratos no estructurales se hallan compartimentados en distintos órganos, principalmente 
en ramas, tallos y raíces gruesas, siendo estos últimos vitales para la regeneración vegetativa de 
especies rebrotadoras tras perturbaciones (Salomon, et al 2016), como es el caso de Castanea 
sativa. Estos hidratos de carbono no estructurales son básicamente sintetizados en los órganos 
fotosintéticos  y entonces transportados mediante flujo de masas a los distintos compartimentos de la 
planta en forma de azúcares solubles vía floema. (Marshall, 1985; Dietze, 2014), donde pueden ser 
transformados a otras formas químicas más complejas como el almidón. La acumulación en estos 
compartimentos depende en último término del balance entre el suministro de carbono y su 
consumo, de manera que cuando el balance es positivo, los carbohidratos no estructurales se 
acumulan en los compartimentos. Sin embargo cuando el balance se hace negativo porque la 
biosíntesis de azúcares es menor que la demanda de carbono, las plantas movilizan y consumen sus 
reservas, causando el agotamiento de los hidratos de carbono acumulados en los compartimentos 
donde se almacena (Oleksyn et al, 2000; Sala et al, 2012; Dietze, 2014; Pérez-de-Liz, 2016; Salomón 
et al, 2016), aunque aún no existe consenso acerca de si dicho proceso de acumulación o consumo 
es meramente pasivo (sensu Chapin et al, 1990) o bien es un proceso activo o cuasi activo, como ha 
sido sugerido por ejemplo por Sala et al (2012). 
 
La concentración de carbohidratos no estructurales en los compartimentos así como el tamaño de 
estos está generalmente condicionado por la existencia o no de limitaciones fisiológicas y/o 
ambientales que suponen un estrés para los árboles (Oleksyn et al 2000) tales como la sequía o el 
ataque de organismos patógenos (Mcdowell, 2008; Mcdowell, 2011;  Oliva, 2014; Brunne et al, 
2015). En este sentido, las reservas de carbohidratos no estructurales suponen un buffer que permite 
a los árboles la evitación del estrés que implica la carencia de recursos energéticos y de carbono 
cuando, temporalmente, la demanda de aquellos supera su biosíntesis (Marshall, 1985: Dietze, 
2014; Maguire et al, 2015), permitiéndoles superar periodos de sequía así como una mayor 
resistencia frente al ataque de agentes fitopatógenos (Kozlowsky, 1992; Oliva et al, 2014; Maguire et 
al, 2015). Dentro del actual contexto de cambio climático, caracterizado por un incremento de la 
temperatura media de entre 3-4 grados (IPCC 2013), la disminución de las precipitaciones, y un 
incremento en la frecuencia e intensidad de las sequías, los ecosistemas forestales de muchas 
regiones del mundo están sufriendo un incremento alarmante en las tasas de mortalidad, así como 
decaimiento y reducción en la productividad forestal, ligados al aumento del estrés hídrico en los 
árboles (Mcdowell, 2008; Mcdowell, 2011) y en muchos casos a la interacción con organismos 
patógenos. 
 
Hoy en día existe un enorme volumen de bibliografía tratando de dilucidar los mecanismos fisiológicos 
subyacentes a los procesos de mortalidad y decaimiento forestal inducidos por el estrés hídrico (ver 
por ejemplo Mcdowell, 2008; Mcdowell, 2011; Sevenato et al, 2014; Anderegga et al, 2012), lo cual 
es de importancia capital si queremos realizar predicciones fiables acerca del papel de los 
ecosistemas forestales como sumideros de carbono en el futuro y estimar su resistencia y resiliencia 
a la sequía. Para realizar estas predicciones es necesario contar con modelos matemáticos que 
predizcan la mortalidad forestal y que explícitamente tengan en cuanta dichos mecanismos 
subyacentes (ver por ejemplo Hendrik & Maxime, 2017). A pesar del gran esfuerzo investigador en 
curso, aún no existe total consenso para la explicación mecanística de estos procesos (Mcdowell, 
2008; Sevenato et al, 2014), si bien se han realizado grandes avances en este ámbito. Básicamente, 
se trabaja con tres hipótesis. La primera de ella es la del agotamiento de las reservas de 
carbohidratos no estructurales como consecuencia de un desequilibrio prolongado entre las entradas 
y salidas de carbono en la planta; la segunda se refiere al fallo hidráulico, por el cual se produce la 
cavitación o embolismo del sistema vascular, de manera que los árboles son incapaces de asegurar 
un suministro adecuado de agua para sus órganos. La última es una combinación de las anteriores, 
conocida como agotamiento de carbohidratos no estructurales mediado por fallo hidráulico, según la 
cual el agotamiento de los carbohidratos no estructurales se produce, no solo por un desequilibrio 
local entre entradas y salidas, sino también por limitaciones a la translocación de aquellos desde 
otros reservorios dentro de la planta donde pudieran ser excedentarios, ya que los árboles poseen la 
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capacidad de translocar activamente los carbohidratos no estructurales para enfrentarse a 
condiciones ambientales desfavorables (Sala et al 2012). 
 
En teoría las especies isohídricas, que mantienen potenciales hídricos constantes mediante un 
estricto control estomático de la transpiración, son sensibles a la mortalidad por agotamiento de los 
carbohidratos no estructurales, pues se basan en conservar el agua a costa de sacrificar la 
producción fotosintética al disminuir el intercambio foliar de gases (Sade et al 2012). Contrariamente, 
las plantas anisohídricas muestran un comportamiento menos conservador por el cual mantienen 
elevadas tasas de intercambio de gases y fotosíntesis incluso ante disminuciones severas del 
potencial hídrico del suelo, por lo que su sistema vascular soporta tensiones hídricas mucho mayores 
y por tanto teóricamente son más susceptibles a sufrir mortalidad por fractura hidráulica. Castanea 
sativa es una especie isohídrica de gran relevancia económica y ambiental en la cuenca mediterránea 
que, pese a su relativa tolerancia a la sequía, actualmente está sufriendo un empeoramiento de las 
condiciones fitosanitarias de sus masas ligado al incremento del estrés hídrico en interacción con la 
presencia de organismos fitopatógenos. Pese al considerable incremento en sus tasas de mortalidad, 
hasta donde nosotros sabemos, no existen estudios hasta el momento evaluando el impacto que el 
estrés hídrico supone sobre las reservas de carbohidratos no estructurales en esta especie, ni sobre 
cómo la sequía y el encharcamiento afectan a la compartimentación de los carbohidratos no 
estructurales y su conversión entre azúcares solubles y almidón. Aquí planteamos las hipótesis de 
que, en base a la relativa resistencia a la sequía observada en esta especie y a su adaptación a las 
condiciones climáticas relativamente áridas del clima mediterráneo, el estrés hídrico a corto plazo no 
supone un impacto demasiado elevado sobre las reservas de carbohidratos no estructurales de la 
especie, y que el encharcamiento, teniendo en cuenta las apetencias de esta especie por los suelos 
bien drenados, supone un daño considerable para estos árboles en términos de agotamiento de sus 
reservas de carbohidratos no estructurales. En este trabajo, se muestran los primeros datos en 
referencia a estas cuestiones mediante un bioensayo en invernadero aplicado sobre plántulas de 
Castanea sativa.  
 
2. Objetivos 
 

Los principales objetivos de este trabajo son i) evaluar el impacto de la sequía y el 
encharcamiento a corto plazo sobre la concentración de carbohidratos no estructurales en los 
principales órganos de reserva: tallos y raíces; ii) evaluar la contribución relativa de azúcares solubles 
y almidón a los carbohidratos no estructurales totales en dichos órganos, y iii) estudiar la dinámica de 
conversión entre azúcares solubles y almidón en respuesta al estrés hídrico y el encharcamiento en 
dichos órganos. 

 
3. Metodología  
 
3.1 Material 
 
  Durante enero de 2015 se recogieron castañas procedentes de Hervás (Cáceres), las cuales 
fueron sembradas en alveolos forestales de 330 cm3 conteniendo una mezcla de turba y arena en 
proporción 3:1. Las plántulas obtenidas crecieron durante el primer año en el exterior bajo 
condiciones hídricas óptimas y, en diciembre de 2015, fueron trasplantadas a macetas de 1,5 l 
conteniendo una mezcla de turba y arena en proporción 3:1. Todas las plantas se mantuvieron por 
igual en condiciones hídricas adecuadas (% humedad del suelo entre 20-30%) hasta el inicio del 
ensayo en el invernadero del Centro Universitario de Plasencia (40º02’06’’N, 6º04’59’’O; 374 
m.s.n.m., Cáceres). 
 
3.2 Tratamientos y diseño experimental 
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 Coincidiendo  aproximadamente con el inicio del período de crecimiento vegetativo en la zona 
mediterránea, el 1 de junio de 2016 las plantas fueron divididas aleatoriamente en tres grupos y se 
aplicaron los siguientes tratamientos: 1) control, 2) estrés hídrico y 3) encharcamiento. La aplicación 
efectiva de estos tratamientos se constató mediante la medición diaria de la humedad del substrato 
con una sonda TDR (Field ScoutTM TDR Soil Moisture Meter, Spectrum Technologies, Inc) de manera 
que la humedad relativa del suelo se mantuviese en todo momento comprendida entre un 20-30 % 
para el tratamiento control, fuese menor del 10 % para el estrés hídrico y en el caso del tratamiento 
de encharcamiento el substrato se mantuvo siempre en condiciones de saturación manteniendo las 
macetas sumergidas en contenedores con el agua alcanzando el cuello de la raíz, exceptuando dos 
días por semana en los que las macetas fueron extraídas del contenedor para permitir la respiración 
radicular. Las plantas fueron dispuestas en el invernadero del Centro Universitario de Plasencia en 5 
bloques siguiendo un diseño unifactorial en bloques aleatorizados. 
 
3.3 Toma de datos 
 
 El día 1 de Junio, justo antes de imponer los tratamientos, y 20 días después de su aplicación, se 
procedió a medir en 5 plantas por tratamiento (una por bloque) la altura de las planta y diámetro del 
cuello de la raíz al amanecer con un calibre digital; también se midió la cantidad de clorofila presente 
en las hojas mediante un medidor de  fluorescencia de clorofila (SPAD 502 Plus Chlorophyll Meter, 
Spectrum Technologies, Inc.), para lo cual se promedió, para cada planta, el índice SPAD de 3 hojas 
de la parte superior del tallo. También, se cuantificó la tasa de fotosíntesis neta (A) e intercambio de 
gases (gs) en cada planta a las 9:00 horas de la mañana mediante un analizador IRGA (Li-6400, Li-
Cor INC., Lincoln, NE, USA). Posteriormente, se midió el estatus hídrico de hojas y tallos a mediodía, 
para lo cual se determinó el contenido relativo de agua (CRA) de dichos órganos mediante la siguiente 
fórmula: CRA=PF-PS/PH-PS. Esto es, el peso fresco del órgano menos el peso seco tras 24 h de 
deshidratación a 60ºC, dividido por la diferencia entre el peso hidratado del órgano (24 h a 4 ºC para 
la hidratación) y el peso seco. Esta variable indica la cantidad de agua presente en un órgano en un 
momento dado en relación a la máxima cantidad de agua que potencialmente podría albergar. Su 
cálculo se basó, para cada planta, en promediar el CRA de 3 hojas de la parte superior del tallo en el 
caso de las hojas, y en el promedio del CRA de dos segmentos del tallo, en el caso de este órgano. 
 
Finalmente, las plantas fueron muestreadas destructivamente para la determinación del contenido de 
carbohidratos no estructurales (azúcares solubles y almidón) en los principales órganos de reserva, 
tallos y raíces siguiendo protocolos modificados de Haissig & Dickson (1979) y Hansen & Møller 
(1975), mientras que en las hojas tan solo fueron analizados los azúcares solubles. Para ello, las 
plantas fueron colectadas a las 15:00 horas y posteriormente fueron diseccionadas en los tres 
órganos. Antes de 30 min tras su colecta, se aplicó un tratamiento de microondas de 800 W durante 
80 s destinado a desactivar las enzimas y evitar la respiración celular. Los azúcares solubles fueron 
extraídos mediante una mezcla de metanol, cloroformo y agua (12:5:2 en volumen) a partir de tejido 
seco (48 h, 65 ºC) y molido, conservándose el residuo para la cuantificación del almidón en tallos y 
raíces. El análisis químico de los azúcares solubles se basó en el método colorimétrico de la antrona-
sulfúrico, leyéndose la absorbancia de las muestras en un espectrofotómetro (Helios Beta, Spectronic 
Unicam, England) a 625 nm antes de 30 min tras la reacción con antrona-sulfúrico. Respecto al 
almidón, el residuo fue gelificado y digerido enzimáticamente mediante amiloglucosidasa (10115 
Sigma), cuantificándose la glucosa liberada colorimétricamente mediante la reacción con una mezcla 
de peroxidasa glucosa oxidasa y dihidrocloruro de o-dianisidina, midiéndose la absorbancia de las 
muestras a 450 nm antes de 30 min después de la reacción. Para detalles adicionales sobre el 
protocolo, consultar Oleksyn et al. (2000). 
 
Exceptuando las hojas, el contenido total de carbohidratos no estructurales de los órganos se expresó 
como la suma de las concentraciones de azúcares solubles y almidones. Los datos fueron 
promediados a nivel de tratamiento para cada momento temporal de muestreo y tratamiento para n= 
5 plantas. 



 
5/9 

 

 

 
3.4 Análisis estadístico 
 
Los datos fueron analizados mediante análisis de la varianza (ANOVA) aplicado al diseño en bloques 
aleatorizados, tras comprobar los supuestos de normalidad y homocedasticidad. En el caso de 
incumplimiento de los supuestos de normalidad y homocedasticidad, los datos fueron transformados 
apropiadamente. Cuando el test ANOVA arrojó diferencias significativas (p valor < 0,05), los 
contrastes post hoc se basaron en el test de Tukey. Todos los análisis estadísticos se basaron en el 
software estadístico R. 
 
4. Resultados 
 
Fotosíntesis e intercambio de gases. 
 
Al comienzo del experimento, y antes de la aplicación de los tratamientos, las plantas de cada grupo 
presentaron tasas fotosintéticas (A)  medias similares (tabla 1). Si bien las mayores tasas 
fotosintéticas se presentaron en el tratamiento control, no se encontraron diferencias significativas 
entre tratamientos (ANOVA, p> 0,05). El intercambio de gases (gs) de las hojas varió entre un mínimo 
para el tratamiento de sequía y un máximo en el tratamiento control, no encontrándose diferencias 
significativas entre tratamientos en cuanto al intercambio de gases de las hojas.  
 
Veinte días tras la aplicación de los tratamientos, las plantas control mostraron una A media mayor 
(p<0,05) que la de las plantas sometidas a estrés hídrico y encharcamiento constante, en las que se 
observó una reducción importante y similar de A (p>0,05, tabla 1). Análogamente, gs de las hojas se 
mantuvo en valores elevados en el tratamiento control con una media mayor (p<0,05), mientras que 
el estrés hídrico y el encharcamiento supusieron por igual una reducción gs, no encontrándose 
diferencias significativas entre las plantas sometidas a sequía y las encharcadas (tabla 1). 
 
Tabla 1. Fotosíntesis neta (A), intercambio de gases (gs), contenido de clorofila (SPAD) y contenido relativo de agua (CRA) en 

tallos y hojas para los tres tratamientos y dos momentos temporales de muestreo. Letras diferentes indican diferencias 
significativas (p<0,05). 

Tratamiento Tiempo 
(días) 

A (µmol/m2·s) 
n=5 

gs (mol/m2·s) 
n=5 

SPAD 
n=5 

CRA tallo 
(%) n=5 

CRA hoja (%) 
n=5 

Control 

0 

11,24 ± 
4,85a 

0,216 ± 
0,151a 

33,85 ± 
7,21a 

88,53 ± 
3,55 a 

85,60 ± 
1,80 a 

Estrés 
hídrico 7,26 ±1,91a 0,124 ± 

0,049a 
30,65 ± 
4,49a 

90,08 ± 
1 ,48 a 

87,21 ± 
1,78 a 

Encharcam
iento 8,70 ± 0,89a 0,136 ± 

0,034a 
31,54 ± 
7,60a 

90,08 ± 
2,10 a 

89,93 ± 
0,95 a 

Control 

20 

7,29 ±3.48a 0,108 ± 
0,045a 

30,57 ± 
6,22a 

89,17 ± 
1,89 a 

81,36 ± 
1,13 a 

Estrés 
hídrico 0,77 ±0,56b 0,002 ± 

0,004b 
29,19 ± 
5,78ab 

66,77 ± 
10,14 b 

51,79 ± 
19,75 b 

Encharcam
iento 1,27± 1,01b 0,006 ± 

0,013b 
20,41 ± 
3,07b 

85,71 ± 
2,97 a 

85,31 ± 
4,41 a 

 
 
 
 
 
Contenido de clorofila. 



 
6/9 

 

 

 
De forma previa a la aplicación de los tratamientos todas las plantas presentaron contenidos muy 
parecidos en clorofila en las hojas, que variaron en promedio entre 30,65 y 33,85 (p > 0,05, tabla 1). 
A los 20 días se encontraron diferencias significativas entre tratamientos, observándose una 
reducción importante en el contenido de clorofila asociado al encharcamiento prolongado en relación 
al control, mientras que el estrés hídrico no supuso una degradación de la clorofila de la hoja en 
relación al control (p>0,05, tabla 1). 
 
Estado hídrico de las plantas. 
 
El contenido relativo medio de agua de las hojas fue similar en los tres tratamientos al comienzo del 
experimento, oscilando entre el 85 y el 89 %, mientras que el contenido relativo de agua del tallo se 
situó, en promedio, alrededor del 90 % en los 3 casos (tabla 1, p> 0,05). Tras 20 días, las plantas 
sometidas a estrés hídrico mostraron un peor estado hídrico que el control tanto en hojas como en 
tallos, con un promedio de 51,7 % y 66,7 % (p<0,05, tabla 1) respectivamente. Sin embargo, el 
tratamiento de encharcamiento no afectó sustancialmente al estado hídrico de dichos órganos en 
relación al control (tabla 1). 
 
Concentración de azúcares solubles, almidón y carbohidratos no estructurales totales en órganos 
. 
Al comienzo del experimento los 3 tratamientos mostraron concentraciones medias de azúcares 
solubles similares en las hojas de entre 5,46 y 6,53 %. Tras 20 días, las plantas sometidas a estrés 
hídrico mostraron en promedio la mayor concentración de azúcares solubles en hojas, seguidas por 
las plantas anegadas, mientras que el control mostró las menores concentraciones (tabla 2).  
 

Tabla 2. Concentración media ± desviación estándar  (en % sobre el peso seco del órgano) de azúcares solubles, 
alidón, y carbohidratos no estructurales totales para cada tratamiento y momento temporal de muestreo. Letras diferentes 
indican diferencias significativas (p<0,05) entre tratamientos. AS= azúcares solubles; AL= almidón; CNE = carbohidratos no 

estructurales totales. 

 
 
 
 
 

Tratamiento Tiempo 
(días) 

AS 
hoja  
(%) 

AS 
tallo 
(%) 

AL 
tallo 
(%) 

CNE 
tallo 
(%) 

AS raíz 
(%) 

AL raíz 
(%) 

CNE 
raíz (%) 

Control 

0 

6,53±
0,85 a 

2,97±
0,16 a 

4,77±
1,96 a 

8,86±
1,57 a 

5,02±
1,18 a 

11,94 
±2,04 a 

16,96±
2,11 a 

Estrés hídrico 5,46±
0,86 a 

2,84±
1,00 a 

4,58± 
2,80 a 

7,43±
3,43 a 

6,66±
1,29 a 

7,24±4,
60 a 

13,90±
5,20 ab 

Encharcamiento 5,89±
0,63 a 

3,42±
0,46 a 

3,50±
2,17 a 

7,13±
2,24 a 

6,64±
1,43 a 

4,03±0,
90 b 

10,68±
1,41 b 

Control 

20 

6,97±
0,77 a 

1,88±
0,43 a 

4,79±
1,98 a 

6,67±
1,95 a 

5,44±
1,98 a 

9,56±3,
65 a 

15,00±
4,86 a 

Estrés hídrico 
10,90
±1,35 

b 

7,64±
1,12 b 

0,71±
0,64 b 

8,35±
1,02  
ab 

13,37
±1,95 

b 

2,04±2,
54 b 

15,42±
1,07 b 

Encharcamiento 
9,58±
2,95 
ab 

5,81±
1,14 b 

3,67±
2,32 a 

9,49±
1,50 b 

8,60±
1,55 a 

6,60±4,
15 ab 

15,21±
4,45 ab 
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Respecto al tallo, al inicio del experimento todos los tratamientos mostraron concentraciones 
similares entre sí tanto de azúcares solubles como de almidón (p> 0,05, tabla 2). Sin embargo, a los 
20 días la concentración de azúcares solubles fue mayor (p<0,05) en las plantas sometidas a estrés 
hídrico y encharcamiento en relación al tratamiento control, no observándose diferencias 
significativas entre los tratamientos de estrés. En relación al almidón en el tallo, a los 20 días las 
plantas sometidas a estrés hídrico habían agotado sus reservas de almidón, con una concentración 
media < 1 % (tabla 2), mientras que las plantas control y las encharcadas mantuvieron contenidos 
relativamente altos y similares entre sí (p>0,05). Atendiendo a los carbohidratos no estructurales 
totales en el tallo, no hubo diferencias entre tratamientos al comienzo del experimento, mientras que 
a los 20 días las plantas control mostraron las menores concentraciones de carbohidratos no 
estructurales totales en tallo (tabla 2). Análogamente a los azúcares solubles, las mayores 
concentraciones de carbohidratos no estructurales totales se encontraron asociadas a los 
tratamientos de estrés, especialmente en el caso de las plantas encharcadas. 
 
Considerando la raíz, se encontraron elevados contenidos de azúcares solubles y almidón al comienzo 
del experimento en los tres tratamientos (tabla 2), mostrando este órgano las mayores 
concentraciones de almidón. A los 20 días la concentración de azúcares solubles en las raíces fue 
máximo para las plantas sometidas a estrés hídrico y mínimo en las control (p<0,05), situándose las 
plantas encharcadas en un punto intermedio (tabla 2). El estrés hídrico supuso el agotamiento de las 
reservas de almidón en raíz de las plantas con estrés hídrico (p<0,05 frente al control) mientras que 
el control mostró los mayores contenidos en almidón los 20 días. Por otra parte, el encharcamiento 
no supuso en las plantas una disminución significativa de la concentración media de almidón 
respecto al control. Finalmente, la concentración de carbohidratos no estructurales totales de las 
raíces fue similar en promedio entre los tres tratamientos (tabla 2) a los 20 días, y aunque el 
porcentaje de carbohidratos no estructurales totales de las plantas control fue significativamente 
menor al de las plantas que sufrieron estrés hídrico, aquel no difirió del de las plantas anegadas. 
 
5. Discusión 
 
 El estrés hídrico a corto plazo supone para Castanea sativa un incremento en la concentración de 
azúcares solubles a costa del agotamiento de las reservas de almidón en tallos y raíces. Sin embargo, 
no se observó una disminución de la concentración de carbohidratos no estructurales totales. Esto 
está indicando la movilización de las reservas de almidón hacia una forma directamente asimilable, 
probablemente como un medio de asegurar las demandas de carbono y energía ante la imposibilidad 
de sintetizar nuevos carbohidratos en las hojas, como indican las reducidas tasas fotosintéticas y de 
intercambio de gases en las hojas.  
 
 
6. Conclusiones 
 

Castanea sativa parece una especie bien adaptada al estrés hídrico, al menos a corto plazo, 
para lo cual moviliza sus reservas de almidón alojadas en tallos y raíces, y como consecuencia, la 
concentración de carbohidratos no estructurales totales no se ve disminuida. 
 
El incremento en la concentración de azúcares solubles en todos los órganos le permite satisfacer las 
demandas de carbono y energía ante el estrés hídrico a corto plazo, por lo que no parece plausible 
que el agotamiento de las reservas de carbono sea una causa de mortalidad, ante lo cual la fractura 
hidráulica parece el mecanismo de mortalidad más plausible ante el estrés hídrico a corto plazo. 
 
El encharcamiento no supuso un deterioro para el estatus de los carbohidratos no estructurales en 
las plantas. 
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