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ABREVIATURAS - SIMBOLOS

φap: Rendimiento cuántico aparente
∆c: diferencia entre la concentración de CO2 de referencia y de análisis en el IRGA (µmol

mol-1)
φi: Rendimiento cuántico en base a la luz incidente
A: área foliar (m2)
a: superficie de la hoja expuesta en la cubeta (cm2)
Am: capacidad fotosintética (µmol m-2 s-1)
C3: plantas que fijan el CO2 en ácidos de tres carbonos
C4: plantas que fijan el CO2 en ácidos de cuatro carbonos
CAM: metabolismo ácido de las crasuláceas
Ce: concentración de CO2 de referencia (µmol mol-1)
Ci: concentración de CO2 del mesófilo (µmol mol-1)
CH: contenido hídrico (%)
DBH: diámetro a la altura del pecho (cm)
DTA: análisis térmico diferencial
DW: peso seco (g)
E: transpiración (mmol m-2 s-1)
e0: presión de vapor de agua de salida
e1: presión de vapor de agua de entrada
esl: presión de vapor a saturación
f: flujo de aire (ml min-1)
Fig, Figs: figura
Fm: fluorescencia máxima
Fo: fluorescencia inicial
Fs: fluorescencia en el estado estable
Fv: fluorescencia variable
g: conductancia foliar al vapor de agua (mol m-2 s-1)
Gs: conductancia estomática (mmol m-2 s-1)
HR: humedad relativa del aire (%)
IRGA: analizador de gases por infrarrojo
It: índice de daño
LAI: índice de área foliar
LHCII: complejo colector de luz del fotosistema II
LT0: temperatura sin daño
LT100: temperatura a la que se produce un 90-100% de daño
LT50: temperatura a la que se produce un 50% de daño
LTi: temperatura de daño incipiente
P: presión atmosférica (bar)
P680: Centro de reacción del fotosistema II (con un máximo de absorción a 680 nm)
P700: Centro de reacción del fotosistema I (con un máximo de absorción a 700 nm)
PAR: Radiación fotosintéticamente activa (µmol m-2 s-1)
PCL: Punto de compensación luminoso (µmol m-2 s-1)
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PEA: fluorímetro portatil
Pn; Fn; A: fotosíntesis neta (µmol m-2 s-1)
Pnmax: fotosíntesis neta máxima (µmol m-2 s-1)
PPFD: Densidad de flujo fotónico fotosintético (µmol m-2 s-1)
PSI: Fotosistema I
PSII: Fotosistema II
PSL: punto de saturación luminoso (µmol m-2 s-1)
Rd: Respiración de oscuridad (µmol m-2 s-1)
Rfd: (Fm - Fs)/Fs
Rubisco: Ribulosa 1,5-bifosfato carboxilasa/oxigenasa
RuBP: Ribulosa 1,5-bifosfato
RWC: contenido hídrico relativo (%)
SLW: Peso específico foliar (g m-2)
Ta: temperatura del aire (ºC)
Th: temperatura de la hoja (ºC)
tr (mmol m-2 s-1) tasa de transpiración
V: flujo de aire en volumen (ml s-1)
VPD: déficit de presión parcial de vapor (KPa)
WUE: eficiencia en el uso del agua (µmol CO2 absorbido por mmol de H2O transpirado)
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1. INTRODUCCIÓN
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1.1. EL ÁRBOL Y LOS BOSQUES

Los árboles son uno de los organismos más fascinantes de nuestro mundo debido a
su tamaño y complejidad. Son los seres vivos más grandes y viejos de la Tierra. Su gran
variedad de formas hace que sean un componente esencial del paisaje, además de aportarnos
alimento, fibra, aceite y otros importantes productos para las industrias y nuestras propias
casas.

A pesar de su importancia, los estudios sobre la fisiología de los árboles son
bastante limitados, principalmente debido a su gran tamaño que produce serias dificultades
en la experimentación. Además, los factores internos del árbol hacen la situación más
compleja para el fisiólogo. Algunos de estos factores internos son: la fuerte periodicidad
del crecimiento y floración, la continua caída de partes de la planta, una complicada red de
distribución de asimilados y a menudo, un largo espacio de tiempo entre el factor ambiental
y la respuesta fisiológica.

El interés en la fisiología de los árboles ha sido actualmente enfatizado debido al
aumento de su importancia como factor ecológico y a la mejora de las técnicas
experimentales. Los bosques son capaces de limitar el aumento de dióxido de carbono en
nuestra atmósfera, hecho de gran importancia en el calentamiento global que está sufriendo
nuestro planeta. Por otro lado, la silvicultura representa una gran ayuda, no sólo en la
economía sino también en la conservación del medio ambiente y la vida humana.

Los bosques representan el 21 % del área continental, el 76 % de la biomasa
terrestre y aportan el 37 % de su productividad (Atjay et al. 1979; Saugier 1986). De toda
esta superficie, un pequeño porcentaje se encuentra representado por bosques de laurisilva.

1.2. LOS BOSQUES DE LAURISILVA

El concepto de laurisilva, en sentido amplio, se aplica a todo tipo de bosque de
laurilignosas pluriestratificado con árboles y arbustos perennifolios de hojas anchas,
verdes, brillantes y coriáceas, donde pueden hallarse epífitos y lianas que le dan un cierto
carácter tropical (Santos 1990).

Las laurisilvas se diferencian de las selvas tropicales en que son menos ricas en
especies, sin embargo, se asemejan a ellas por su estructura, fisionomía, complejidad,
diversidad, la alta especialización de las adaptaciones de las especies y sus interacciones.

Desde el punto de vista fisionómico, este término, desarrollado por Rübel (1930),
se ha aplicado a diversas formaciones boscosas cuya característica común es la presencia
de hojas lauroides. Crecen bajo un clima de temperaturas suaves, sin grandes oscilaciones,
y de precipitaciones abundantes bien distribuidas a lo largo del año. Evidentemente, fuera
del ámbito ecuatorial, estas condiciones se producen en regiones muy concretas del Planeta
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debido a la influencia de distintos regímenes de vientos que traen las lluvias y suavizan las
temperaturas extremas.

Su distribución geográfica comprende las zonas subtropicales húmedas, que están
bajo la influencia de los vientos alisios y monzónicos, y las zonas templadas lluviosas, bajo
la influencia de los vientos del oeste. En todas ellas es común la casi total ausencia de
heladas y de períodos de sequía, aunque el ritmo de las estaciones sea marcado.

A nivel mundial, y en sentido amplio, las laurisilvas se localizan en los siguientes
zonas: En América del Norte, se encuentra disgregada en la zona sureste de Estados Unidos
(Carolina del Norte) formando la selva Misisipiana. En América del Sur se encuentra la
laurisilva Misionera y la Valdiviana que comprende la primera, el sureste de Brasil, este de
Paraguay y noreste de Argentina, y la segunda se extiende desde el centro de Chile hasta
Tierra del Fuego. También se encuentra presente en la mitad sur de Japón, donde la
laurisilva llega hasta los 35º de latitud norte, en el sureste de China (en Yunnan, a lo largo
de la costa y también en Taiwán), en el Himalaya, en donde la laurisilva se localiza en la
zona este y central de las vertientes sur de este macizo, en el sur de Nueva Zelanda, en el
sureste de Australia, en el sureste de África, y en la región macaronésica (en los
archipiélagos de Azores, Madeira y Canarias) (Fig. 1.1.1). Más recientemente, Tawaga
(1997) engloba la laurisilva dentro de los bosques lucidifolios siempreverdes de robles y
laureles.

Fig. 1.1.1. Mapa de distribución mundial de los bosques de laurisilva, adaptado a partir de Rübel (1930) y González
Henríquez et al. (1986).
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Desde el punto de vista bioclimático (Rivas Martínez 1996), la laurisilva se halla,
tanto en los territorios lluviosos de bioclima tropical como en los templados, pero en
ambos casos, carentes de una estación seca durante la época cálida del año. Se diferencia de
las pluvisilvas en que no posee las lianas de tronco grueso tan frecuentes en ellas, y el
sotobosque suele ser menos denso y, en general, más favorable para transitar. Rivas
Martínez (1996), de acuerdo a su clasificación bioclimática, considera los bosques
macaronésicos como un modelo de “durisilva” termomediterráneo subhúmedo-húmedo por
presentar veranos con escasez de lluvias, considerándolo como una Clase fitosociológica
endémica de la Subregión Canaria denominada Pruno-Lauretea azoricae con dos órdenes:
Pruno-Lauretalia azoricae (para el bosque maduro) y Andryalo-Ericetalia arborea (para
el fayal-brezal). En la actualidad se tiende a distinguir dos laurisilvas claramente
diferenciadas, aquellas que presentan lluvias durante la época de verano (laurisilva en
sentido estricto) y aquellas con veranos secos, en donde las nubes aportan la humedad
ambiental, característica que las hace diferentes a los bosques típicos mediterráneos. En
esta última se incluiría la laurisilva canaria.

Como se ha dicho anteriormente, las condiciones que determinan la organización y
el funcionamiento de las laurisilvas, están caracterizadas por la benignidad del clima durante
todo el año. Las precipitaciones elevadas y las temperaturas suaves son condiciones
presentes en todas las zonas por donde se extienden estos bosques. Sin embargo, dada la
distribución geográfica de las laurisilvas, repartidas en zonas subtropicales y templadas,
existen diferencias importantes en el funcionamiento de unas y otras, en cuanto a la
velocidad a la que ocurren los procesos de síntesis y descomposición de materia orgánica,
la utilización de los nutrientes y el ciclo del agua.

En muchos aspectos, el funcionamiento de las laurisilvas subtropicales es parecido
al de las selvas tropicales lluviosas. Pero en las laurisilvas de las zonas templadas y
templado-frías, situadas en la costa oeste de los continentes, las temperaturas son más bajas
y los procesos fisiológicos son más lentos. En las regiones más frías, debido a una mayor
altitud o latitud, se acumula una gran cantidad de materia orgánica en el suelo y el reciclado
de nutrientes es lento.

Tal vez por su ubicación geográfica marginal y por su extensión relativamente
pequeña en comparación con otros bosques, las laurisilvas han sido poco estudiadas y los
datos sobre la producción y disipación de la materia orgánica, el flujo de energía y la
circulación del agua y los nutrientes son muy escasos.

Las investigaciones llevadas a cabo en los últimos años han proporcionado un mejor
conocimiento de algunas de las laurisilvas. Por ejemplo, se conoce con cierta precisión el
funcionamiento de las laurisilvas del sureste de los Estados Unidos, concretamente en la
cuenca de Coweeta, al sur de los Apalaches (Carolina del Norte) (Monk & Day 1988), y se
tienen datos muy interesantes de las laurisilvas de la vertiente sur del Himalaya central
(Kumaun) (Singh et al. 1994), de las laurisilvas japonesas (Kawanabe 1977; Tadaki 1977;
Satoo 1983), de Australia (Ovington & Pryor 1983) y Nueva Zelanda (Wardle et al. 1983;
Hollinger 1989). Las laurisilvas de Sudamérica, subtropicales y templadas, se encuentran
entre las menos estudiadas y sólo en años recientes se han iniciado proyectos de
investigación sobre su funcionamiento.
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A pesar del esfuerzo realizado, los estudios son todavía muy parciales para la
mayoría de las laurisilvas. Sólo para los bosques de la cuenca de Coweeta hay estudios
exhaustivos sobre el ciclo del carbono, el balance hídrico y el reciclado de nutrientes, la
biomasa y la producción (Monk & Day 1988). En el caso de la laurisilva canaria, Köhl et al.
(1996) dieron una primera aproximación sobre el contenido en cationes en este tipo de
bosque. Sin embargo, los datos obtenidos sobre el funcionamiento de este bosque no se
pueden extrapolar a todas las selvas lluviosas templadas o subtropicales, pues los bosques
que comprenden este bioma son muy diversos y es poco aconsejable hacer
generalizaciones.

1.3. LA LAURISILVA CANARIA

1.3.1. CONCEPTO ESPECÍFICO DE LAURISILVA CANARIA

El carácter oceánico de las Islas Canarias, junto con las elevadas altitudes que
presentan la mayoría de ellas, permite la existencia de una franja húmeda casi permanente,
producida por la acción de los vientos alisios, situada en las laderas de barlovento de las
islas. Estas son las características principales que permiten la supervivencia de los bosques
de laurisilva en el archipiélago (para más detalles de estudios climáticos en las islas ver:
Huetz de Lemps 1969; Kämmer 1974; Hernández-Abreu 1977; de León et al. 1991).

Según Wildpret de la Torre & Martín Osorio (1997) las características que definen a
la laurisilva canaria son:

1. Dominancia de especies arbóreas siempreverdes, con hojas enteras y coriáceas y
con una textura brillante y lustrosa.

2. Las yemas en las especies arbóreas se encuentran desnudas o parcialmente
protegidas.

3. Presencia de varias especies de lianas, que dan un aspecto suntuoso a este bosque.
4. Presencia de epífitos creciendo sobre los troncos y las ramas.

En general, la laurisilva confinada a las islas macaronésicas es considerada como una
“paleoflora viviente” (Ciferri 1962; Meusel 1965), vegetación fósil, relicto del terciario
(Oberdorfer 1965; Dansereau 1968; Walter 1968). El bosque europeo del Terciario
presumiblemente tuvo una apariencia y una ecología bastante similar al que actualmente
encontramos en el bosque de laurisilva de las Islas Canarias.

Algunas características presentes en la laurisilva canaria son compartidas por
diferentes bosques templados, otros aspectos, sin embargo, pueden corresponderse más
con los de un bosque lluvioso tropical o subtropical que con los de un bosque decíduo,
templado o esclerófilo mediterráneo, pero se diferencia de los bosques lluviosos tropicales
por tener menos epífitos.
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1.3.2. ORIGEN

Según Ehrendorfer (1994) durante el Terciario inferior (Paleoceno, Eoceno y
Oligoceno) predominaba en la Tierra un clima (sub)tropical extraordinariamente cálido y
uniforme. Incluso en las zonas hoy templadas del hemisferio boreal preponderaban las
pluvisilvas siempre verdes tropicales-subtropicales con lauráceas, moráceas, juglandáceas
primitivas, palmeras, helechos tropicales, etc. Irradiaciones de estas floras tropicales
llegaron incluso hasta lo que ahora es la región ártica de Alaska, Groenlandia, etc.

En el Terciario superior (Mioceno y Plioceno) todo el planeta sufre un enfriamiento
progresivo, que alcanza su máximo en los períodos glaciales del Cuaternario. Además, la
formación de montañas (Alpes, Himalaya, Cordilleras del Nuevo Continente, etc.), la
reducción o desecación de masas de agua marinas y límnicas, etc., condujeron a una
continentalización generalizada de los climas. Por ello se produjo un desplazamiento de las
zonas florísticas y de vegetación hacia el sur, la extinción de casi todas las estirpes
tropicales y también de muchas de las artoterciarias termófilas (p. e. géneros Ginkgo,
Sequoia, Magnolia, ...), y la formación de grandes hiatos en la distribución de muchas
especies holárticas del bosque planifolio en el espacio continental del Asia media y en el
oeste de América del Norte.

La posterior aparición de climas calurosos continentales, secos en verano, en las
zonas (sub)meridionales (e.g., en los países mediterráneos, en el oeste de América del
Norte y también en el hemisferio austral, e.g., en Chile) condujo a la transformación de las
floras locales, pluvisilvas siempreverdes, en floras de esclerófilos.

El origen de la flora esclerófila está bien documentado en las floras fósiles
oligocenas y miocenas de Hungría que contienen, por ejemplo, precursores de las especies
actuales de Laurus, Arbutus, Ceratonia, Pistacia, etc., y también en el oeste de América
del Norte. Sin embargo, algunos restos de la flora siempreverde quedaron relegadas a
ciertos enclaves, que por una circunstancia u otra, permanecieron ajenos a dichos cambios
climáticos. Este fue el caso de Canarias, Madeira y Azores. En la actualidad, algunas
especies pertenecientes a la flora subtropical húmeda se encuentran presentes en la
península Europea, principalmente en los bosques húmedos mixtos de alcornoques en el sur
de la Península Ibérica, como pueden ser Prunus lusitanica, Woodwardia radicans,
Culcita macrocarpa, Davallia canariensis, Umbilicus heylandianus, y algunas otras
(Wildpret de la Torre & Martín Osorio 1997).

Más tarde los espacios particularmente estables en el aspecto geológico de la
Península Ibérica y del noreste de África, así como del sudeste de Asia, fueron decisivos
para el desarrollo de la actual flora mediterránea.

1.3.3. DISTRIBUCIÓN DE LA LAURISILVA EN LAS ISLAS CANARIAS

Actualmente, la laurisilva en las Islas Canarias se encuentra representada en las islas
de Tenerife, La Palma, Gomera y Hierro. En la isla de Gran Canaria existía una excelente
muestra de este tipo de bosque, la Selva de Doramas, pero durante el transcurso de la
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historia reciente, ha sido sometida a una intensa explotación que ha conducido a su casi
total desaparición.

Las formaciones de laurisilva tienen diversos grados de conservación; su extensión y
calidad varía en función del grado de explotación o aislamiento al que han estado sometidas.

Las mejores representaciones de formaciones densas de laurisilva, que aún perviven
en nuestras islas, se localizan preferentemente en La Gomera, dentro del Parque Nacional
de Garagonay, y en aquellos barrancos con orientación nordeste. En Tenerife se localizan
en la península de Anaga y en el Monte del Agua (macizo de Teno), quedando pequeños
vestigios en el bosque de Madre del Agua (Agua García, Tacoronte). En La Palma las
encontramos principalmente en los barrancos de La Galga y del Agua (Los Tilos).

1.3.4. HISTORIA E IMPORTANCIA DE LA LAURISILVA EN CANARIAS

1.3.4.1. El hombre y la laurisilva. Historia de la laurisilva en Canarias

A partir de la conquista de las Islas Canarias que tuvo lugar desde 1402 hasta 1496, y
con la implantación inmediata de los cultivos de caña de azúcar, la laurisilva comenzó a
verse seriamente amenazada. Estos cultivos, que llegaron a tener carácter intensivo, no sólo
precisaban de la roturación de nuevas tierras en los bordes de los bosques, sino además, su
industria suponía una fuerte demanda de leña y madera para los ingenios azucareros.
Coincidiendo con esta época (la época de los grandes descubrimientos), se desarrolla en
Canarias una importante industria naviera, que requería notables cantidades de madera,
especialmente de los árboles más nobles (Serrada et al. 1990).

A partir de este momento las explotaciones del bosque de laurisilva se sucederán
hasta nuestros días, estando estrechamente vinculadas al desarrollo económico y político
de las islas. Así, los distintos cultivos se van sucediendo y, desde el de la caña de azúcar, el
cultivo de la vid, implantado a principios del siglo XVI, hasta los cultivos de tomates y
plátanos de los últimos tiempos, demandan una buena cantidad de varas y horquetas que son
extraídas de los montes.

Por otra parte, y paralelamente, influye el interés de los señores de las islas que,
especialmente en los siglos XVII y XVIII, ven en las concesiones y repartos del monte una
forma de mejorar su hacienda. Esto produce tensiones entre los campesinos, que ven como
las concesiones recaen siempre sobre las mismas personas. Hacia finales del siglo XVIII
esta situación alcanza, en La Gomera, niveles de verdadero dramatismo, desencadenándose
una oleada de incendios en distintos puntos de la isla.

A lo largo de la historia los cabildos fueron creando ordenanzas que intentaban evitar
la explotación abusiva de los montes, pero éstas nunca se cumplieron. En Gran Canaria, los
repartos campesinos de 1799 y 1823 y las datas del Mariscal Morales en 1831 y del
Brigadier Delgado en 1832 auguraban el último adiós a la laurisilva en esta isla. Sin
embargo, en La Gomera se toma conciencia de que el mantenimiento de los bosques como
un bien público es la mejor solución para el campesinado indigente. Esta conciencia
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popular, respaldada por las ordenanzas, ha conseguido que los bosques de esta isla llegaran
bastante conservados hasta nuestros días, constituyendo la mejor muestra de laurisilva de
Canarias. En 1981 se crea el Parque Nacional de Garagonay declarado en 1986 Patrimonio
Natural de la Humanidad por la UNESCO.

En la isla de Tenerife y La Palma todavía se continúa explotando el bosque para la
obtención de varas y horquetas.

En la actualidad se llevan a cabo planes de gestión y se catalogan espacios naturales
protegidos dentro de un auténtico plan de ordenación del territorio en las islas, cuya
finalidad es permitir, al mismo tiempo, un desarrollo socioeconómico de la población, un
buen aprovechamiento de los recursos naturales y un mejor conocimiento y conservación
de nuestro patrimonio natural.

1.3.4.2. Importancia de la laurisilva

La relevancia que la laurisilva ha tenido a lo largo de la historia por su exuberante
belleza, ha quedado plasmada en infinidad de publicaciones por innumerables botánicos y
naturalistas (Webb & Berthelot 1836-1842; Hollermann 1981; Bramwell & Bramwell
1990; Pérez de Paz 1990; Santos 1990). En la actualidad es indudable la gran importancia
paisajística de este bosque.

Como formación arbórea ha jugado, y aún continúa haciéndolo, un papel sumamente
importante en el mantenimiento de los equilibrios ecológicos insulares, siendo el soporte
principal para un porcentaje elevado de la fauna endémica de las islas.

Por otro lado, la laurisilva facilita otro proceso de vital importancia, como es el
fenómeno de la precipitación horizontal, es decir, la condensación de pequeñas gotas de
agua que, al contacto con la superficie foliar, precipitan depositándose en el suelo. Varios
autores han realizado aproximaciones de la importancia de este fenómeno para la captación
de agua (Michaelis 1973; Kämmer 1974; Ceballos & Ortuño 1976; Serrada et al. 1990), sin
embargo, un estudio en concreto de la importancia de cada especie y de cada formación de
laurisilva en este proceso de absorción acuosa, está aún por realizarse.

La conservación de estos bosques en Canarias constituye una necesidad vital, ya que
como ecosistema altamente complejo y organizado resulta muy sensible, y cualquier
explotación material de la laurisilva conduce más tarde o más temprano a su desaparición.

1.3.5. ESPECIES ARBÓREAS DE LA LAURISILVA CANARIA

Como hemos dicho con anterioridad, la laurisilva canaria es un bosque rico en
especies. De la gran variedad de especies que la forman, aproximadamente una veintena son
árboles o arbustos de gran porte pertenecientes a diferentes familias y géneros. A
continuación se nombran los árboles y arbustos más representativos de esta formación
boscosa:
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Familia Lauraceae: Apollonias barbujana (barbusano), Laurus azorica (laurel),
Ocotea foetens (til) y Persea indica (viñátigo).

Familia Ericaceae: Arbutus canariensis (madroño), Erica arborea (brezo) y Erica
scoparia (tejo).

Familia Myricaceae: Myrica faya (faya).
Familia Aquifoliaceae: Ilex canariensis (acebiño) e Ilex platyphylla (naranjero

salvaje).
Familia Myrsinaceae: Pleiomeris canariensis (delfino) y Heberdenia excelsa

(aderno).
Familia Oleaceae: Picconia excelsa (palo blanco)
Familia Caprifoliaceae: Viburnum tinus ssp. rigidum (follao) y Sambucus

palmensis (sauco).
Familia Theaceae: Visnea mocanera (mocán).
Familia Euphorbiaceae: Euphorbia mellifera (adelfa de monte).
Familia Sapotaceae: Sideroxylon marmulano (marmulán).
Familia Rhamnaceae: Rhamnus glandulosa (sanguino).
Familia Rosaceae: Prunus lusitanica ssp. hixa (hija).

La distribución de estas especies en el interior del bosque, varía en función de las
preferencias ecológicas de cada una de ellas. Los viñátigos y tiles constituyen las especies
más típicas de la laurisilva, encontrándose principalmente en los cauces de los barrancos.
Otra especie de la laurisilva, muy común y extendida, es el laurel. Estas tres especies
representan el conjunto de especies más frecuentes en las situaciones óptimas de la
laurisilva canaria.

Otro grupo de árboles que caracteriza a las zonas de borde y sectores más abiertos
de la laurisilva son los acebiños, paloblancos, barbusanos, hijas y mocanes. También hay que
destacar el papel de los adernos, marmulanes y delfinos en las situaciones más limítrofes
del bosque de laurisilva con los bosques termófilos.

Las fayas, brezos y tejos, pese a constituir una vegetación propia, el fayal-brezal, se
entremezclan, en la mayoría de los casos, con especies propias de la laurisilva, formando
parte de la laurisilva canaria como tal.

Nuestro estudio se centra en el análisis de tres de estos árboles: el laurel -Laurus
azorica-, el viñátigo -Persea indica- y la faya -Myrica faya-, que serán descritas en detalle
en el apartado 3.1.1.

1.4. LA FOTOSÍNTESIS COMO PARÁMETRO DE ESTUDIO EN EL
FUNCIONAMIENTO DEL BOSQUE

1.4.1. IMPORTANCIA DE LA FOTOSÍNTESIS

El concepto de fotosíntesis ha sido definido en numerosas ocasiones y según
diferentes puntos de vista (fisiológico, bioquímico, físico, ecológico…). Básicamente,
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consiste en la reducción de CO2 atmosférico a carbohidratos en las plantas verdes, gracias a
la luz.

La importancia de la fotosíntesis estriba; desde el punto de vista químico, en la
transformación de la energía luminosa en energía de enlace; desde el punto de vista
biológico, en que casi toda la biomasa de la biosfera deriva de ella; desde el punto de vista
ecológico, en su efecto sobre los cambios climáticos; desde el punto de vista económico
como fuente de alimentación y materia prima para la industria; y desde el punto de vista
evolutivo, como factor determinante en la formación de la vida tal y como la conocemos
actualmente.

Este proceso está relacionado directamente con muchos otros procesos fisiológicos
tales como, el crecimiento, relaciones hídricas, traslocación de sustancias, etc. Cualquier
estudio encaminado a ampliar el conocimiento sobre la fotosíntesis, tendrá importantes
repercusiones en la comprensión de los procesos globales que suceden en la naturaleza y
sus interrelaciones.

La fotosíntesis se puede medir cuantificando la cantidad de CO2 que absorbe la
planta mediante la incorporación de 14C, registrando el intercambio de CO2 mediante
analizadores de gases por infrarrojo (IRGAs), o bien detectando la cantidad de O2 que
desprende mediante electrodos de oxígeno. Existen otras técnicas que detectan el daño en
el aparato fotosintético, como puede ser la medida de la fluorescencia de la clorofila.

1.4.2. LA FOTOSÍNTESIS EN ÁRBOLES

Los árboles son una parte esencial en el funcionamiento de la biosfera terrestre,
especialmente en el ciclo del carbono. Cuando comparamos los árboles con el resto de las
plantas terrestres, vemos como presentan características únicas que los distingue
claramente, tales como su longevidad, gran tamaño y la presencia de componentes no vivos
en su biomasa, todo ello determina que presenten una compleja relación estructura-función.

La fotosíntesis está mucho menos estudiada en los árboles que en otras plantas, ello
se debe a varias razones: por un lado el tamaño que alcanzan los árboles adultos hace muy
difícil realizar las medidas, la dificultad de medir fotosíntesis en árboles enteros o parcelas
de bosques y, por último, la casi ausencia de modelos de crecimiento basados en la
fotosíntesis y los procesos fisiológicos.

Una de las primeras revisiones sobre la tasa de intercambio gaseoso de árboles y
plantas leñosas fue realizada por Larcher (1969), en ella se incluía una lista de las tasas de
fotosíntesis máximas y la respiración de oscuridad de numerosas especies. Posteriormente
Schulze (1982) y Jarvis & Sandford (1986) hicieron una revisión de los árboles, que
forman parte de bosques, relacionando la forma de crecimiento y la productividad. Nuevas
revisiones sobre la fotosíntesis en árboles se encuentran en Ceulemans & Saugier (1991),
Larcher (1992) y Jiménez (1996).

El gran interés de la respuesta integrada de la planta (principalmente de árboles) a la
contaminación ambiental, las enormes posibilidades de producción de energía utilizando
especies arbóreas de crecimiento rápido y la mejora en las técnicas de medida, han
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provocado un enorme impulso de los estudios ecofisiológicos de árboles y plantas leñosas
en las últimas dos décadas.

1.4.3. FACTORES QUE INFLUYEN EN LA FOTOSÍNTESIS

La tasa de fotosíntesis en las hojas de los árboles es variable. Está influida por un
amplio número de factores tanto ambientales como del propio árbol, que a menudo
interactúan.

1.4.3.1. Factores ambientales que influyen en la fotosíntesis

La fotosíntesis está influida por un gran número de factores ambientales, tales como
luz, temperatura, concentración de O2 y CO2 del aire, humedad, disponibilidad de agua en el
suelo, salinidad, contaminación, aplicación de productos químicos, insectos, enfermedades
y todas sus posibles interacciones. Además, determinadas prácticas en cultivos, como
aclarado, poda, fertilización o irrigación, alteran las condiciones ambientales de las plantas
y con ello se ve afectada la fotosíntesis. A corto plazo (de días a semanas), las condiciones
ambientales influyen sobre la fotosíntesis mediante la regulación de la conductancia
estomática y la actividad fotosintética. A largo plazo, la fotosíntesis también es regulada
según las condiciones ambientales, a través de cambios en el área foliar.

En condiciones naturales los factores ambientales actúan conjuntamente y no de
forma aislada. Entre ellos habrá siempre un factor limitante que será, durante un tiempo, el
determinante de la asimilación, aunque los demás factores influyan de un modo
imperceptible. A continuación, se describen los efectos principales de diferentes factores
ambientales sobre la fotosíntesis.

1.4.3.1.1. Luz
La radiación fotosintéticamente activa (400-700 nm de longitud de onda), es la

fuente de energía para el proceso fotosintético. Además, promueve los procesos de
apertura estomática, influyendo en la tasa de difusión de CO2.

Los efectos de la luz sobre la fotosíntesis pueden modificarse por la interacción con
otros factores ambientales. Así, por ejemplo, una alta intensidad luminosa puede producir
daño en el aparato fotosintético (fotoinhibición), el cual puede aumentar bajo condiciones
de sequía y temperaturas extremas (Powles 1984).

En oscuridad no se realiza la fotosíntesis, se libera el CO2 producido por la
respiración. A medida que se produce un aumento de luz, la tasa de fotosíntesis incrementa
hasta llegar a un punto en el cual la toma de CO2 por la fotosíntesis y la pérdida de CO2 por
la respiración se equilibran, de manera que el intercambio gaseoso neto se hace cero (punto
de compensación luminoso). Si la intensidad luminosa sigue a aumentando se alcanza un
valor máximo de fotosíntesis a partir del cual ya no se produce un aumento en la captura de
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CO2 con la luz (punto de saturación luminoso). El punto de compensación luminoso varía
entre las especies, genotipo, tipo de hoja (las hojas de sombra tienen puntos de
compensación más bajos que las hojas de sol), edad de la hoja (las hojas jóvenes tienen
puntos de compensación más altos que las hojas viejas), concentración de CO2 y
temperatura (Kozlowski et al. 1991). A medida que aumenta la temperatura se produce un
aumento de la respiración mayor que el aumento de fotosíntesis, esto hace que se produzca
un aumento del punto de compensación luminoso, alcanzándose valores muy altos por
encima de 30 ºC (Larcher 1983).

El punto de saturación luminoso también varía en función de la especie y el tipo de
hoja, así es mayor en hojas de sol que en hojas de sombra.

1.4.3.1.2. Temperatura
La fotosíntesis en los árboles tiene lugar en un rango de temperatura que va desde

cerca del punto de congelación hasta temperaturas por encima de 40 ºC. El rango de
temperatura específico depende de la especie, genotipo, edad de la planta, origen y época.
En la mayoría de las especies de las zonas templadas la fotosíntesis aumenta desde 0 ºC
hasta alcanzar su máximo entre 15 y 25 ºC. En las especies tropicales la tasa de fotosíntesis
disminuye a temperaturas por debajo de 15 ºC (Kozlowski & Pallardy 1997).

También hay que destacar que, un periodo de adaptación o aclimatación a
determinadas condiciones puede producir una variación en el comportamiento de las plantas
frente a la temperatura.

La temperatura tiene una influencia directa en la fotosíntesis por su control en la
actividad de varias enzimas, pero también de modo indirecto, afecta a la fotosíntesis
mediante la influencia en la tasa de difusión de CO2, movimientos estomáticos, transporte
de asimilados, etc. Por lo general, temperaturas superiores a 40 ºC producen la inactivación
de las enzimas lo que provoca una disminución en la fotosíntesis.

Hasta el momento se ha hecho referencia al efecto de la temperatura del aire sobre
la fotosíntesis, sin embargo, es también importante la temperatura del suelo, sobre todo por
su efecto sobre la absorción de nutrientes por las raíces, nutrientes que van a afectar a la
fotosíntesis.

1.4.3.1.3. Concentración de O2 y CO2 del aire
Un aumento en la concentración de O2 disminuye la fotosíntesis favoreciendo el

proceso de fotorrespiración (efecto Warburg), por el contrario una disminución de su
concentración favorecerá enormemente la fotosíntesis. Esto ha sido demostrado en
condiciones experimentales modificando enormemente las concentraciones de O2. Sin
embargo, dado que la concentración a la que se encuentra el O2 en el aire (21%) es muy
grande comparada con la de CO2 (0.035%) cualquier pequeña oscilación, que en
condiciones naturales se puede producir en su concentración, no afecta el funcionamiento
del aparato fotosintético, mientras que una oscilación de la misma magnitud en la
concentración de CO2 produce cambios significativos.

La concentración de CO2 en el aire influye de gran manera en la fotosíntesis. Cuando
la concentración de CO2 aumenta, las plantas aumentan su fotosíntesis incluso dos o tres
veces, con la excepción de las plantas C4 en las que apenas se nota este efecto.
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En ausencia de viento el contenido de CO2 fluctúa a lo largo del día, siendo en las
primeras horas de la tarde cuando presenta los valores más bajos. La concentración de CO2

a nivel de suelo, a menudo es mayor debido a los procesos de respiración de las raíces y a
los procesos de putrefacción de la materia orgánica. Al mediodía, la concentración de CO2

de un bosque puede descender una cuarta parte o más, debido al efecto de la fotosíntesis
(Miller & Rüsch 1960), sin embargo, a veces esta limitación de CO2 es compensada por el
cierre estomático de mediodía, debido a condiciones de alta transpiración y estrés hídrico.
En los días con niebla puede darse un aumento de la fotosíntesis si la luz no es limitante,
porque el contenido en CO2 del aire puede ser más alto que en días claros (Wilson 1948).

Aunque hemos dicho que un aumento en la concentración de CO2 produce un
aumento en la fotosíntesis, en estudios realizados en el campo, invernaderos o bajos
condiciones controladas, hay que tener una gran precaución porque no existe garantía de
que este mismo efecto tenga lugar a escala global, ya que a este nivel interactúan otros
factores como la deficiencia en el agua o en nitrógeno, los cuales inhiben la fotosíntesis
(Kramer 1981; Jarvis 1986).

1.4.3.1.4. Disponibilidad de agua en el suelo
Tanto un déficit como un exceso de agua en el suelo afectan a la fotosíntesis. A

corto plazo, la reducción de la fotosíntesis por la sequía se atribuye a un aumento en la
resistencia a la difusión del CO2 a los cloroplastos y a una reducción en la actividad
fotosintética debida principalmente a un cierre estomático. A largo plazo, reduce el área
foliar con lo que se reduce la superficie fotosintética.

También es importante considerar la fotosíntesis en relación con el déficit de
presión de vapor de agua en la atmósfera. Así la exposición a un alto déficit de presión de
vapor produce un cierre estomático en la mayoría de los árboles de las zonas templadas
(Davies & Kozlowski 1974; Grace et al. 1975; Turner et al. 1984) y tropicales (Meinzer et
al. 1984; Sena Gomes et al. 1987; Clough & Sim 1989).

1.4.3.1.5. Nutrición mineral
La deficiencia de macro y micronutrientes, así como la falta de equilibrio en el

balance de nutrientes, produce una disminución en la tasa de fotosíntesis. El efecto de la
nutrición mineral sobre la fotosíntesis es complejo y puede ser debido a efectos directos o
indirectos. Concretamente en las hojas, la deficiencia mineral produce un bajada en la tasa
de fotosíntesis neta por diversos motivos: disminución en la síntesis de clorofila,
disminución en la capacidad del transporte electrónico fotosintético, disminución en la
actividad de carboxilación y de otras enzimas, descenso de la conductancia estomática y
aumento en los procesos respiratorios (Kozlowsky & Pallardy 1997).

1.4.3.1.6. Salinidad
La salinidad produce una influencia negativa sobre la fotosíntesis ya sea directa o

indirectamente, siendo diferentes los mecanismos implicados a corto y largo plazo. La
principal causa de inhibición de la fotosíntesis se atribuye a efectos no estomáticos (Long
& Baker 1986; Pezeshki et al. 1987; Ziska et al. 1990). Cuando los niveles de salinidad son
muy altos, la presencia de iones tóxicos, la rotura de membranas y un completo cierre
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estomático son los responsables de la reducción de la fotosíntesis (Pezeshki & Chambers
1986). A corto plazo, la salinidad produce un descenso en la conductancia estomática que
se refleja en una ligera disminución de la fotosíntesis. A largo plazo, la salinidad produce
una fuerte disminución de la fotosíntesis. Los efectos de la salinidad a largo plazo son
bastante complejos, ya que están implicados tanto efectos sobre el funcionamiento
fotosintético, como modificaciones en el desarrollo del aparato fotosintético. Por último,
debido a que la salinidad suprime el inicio de la formación de las hojas y su posterior
expansión, también afecta a la cantidad de superficie fotosintética (Long & Baker 1986).

1.4.3.1.7. Contaminantes
La inhibición de la fotosíntesis debida a contaminantes generalmente tiene lugar

antes de que se detecten daños visibles sobre la planta o a que se produzca reducción en el
crecimiento. Así, altas dosis de dióxido de azufre (SO2), dióxido de nitrógeno (NO2)
producen una merma en la capacidad fotosintética (Saxe 1989). También el óxido de
magnesio, el óxido de hierro y los metales pesados producen una inhibición de la
fotosíntesis. En el caso del ozono (O3), la reducción de la fotosíntesis tiene lugar a niveles
relativamente bajos (Saxe & Murali 1989).

Los contaminantes alteran la tasa de fotosíntesis por diferentes mecanismos: 1)
obstruyendo el poro estomático, 2) alterando las propiedades ópticas de las hojas por
cambios en la reflectancia y por disminución de la intensidad de luz que llega al interior de
la hoja, 3) modificando el balance térmico de la hoja, 4) inhibiendo el proceso
fotosintético por rotura de moléculas de clorofila, cambios en la actividad de las enzimas
fijadoras de nitrógeno, de la tasa de fosforilación y de la capacidad de tamponar el pH, 5)
rompiendo la integridad de las membranas y la ultraestructura de los orgánulos y 6)
induciendo cambios en la anatomía foliar (Kozlowsky & Pallardy 1997).

En el caso del ozono la disminución de la tasa fotosintética se atribuye a una bajada
en la eficiencia de la carboxilación, así como del rendimiento cuántico (Matyssek et al.
1995).
1.4.3.1.8.  Aplicación de compuestos químicos

Un gran número de compuestos químicos produce efectos adversos sobre la
fotosíntesis, especialmente cuando se aplican a dosis más altas de las recomendadas (Ayers
& Barden 1975; Kozlowski & Constantinidou 1986). Tales productos químicos incluyen
insecticidas, fungicidas, herbicidas, antitranspirantes y sales utilizadas en el deshielo de las
carreteras (Olofinboba et al. 1974; Kramer & Kozlowski 1979; Kozlowski 1986). La causa
de la reducción de la tasa fotosintética debido a compuestos químicos está localizada
principalmente a nivel de las hojas (Kozlowski et al. 1991).

1.4.3.2. Factores intrínsecos de la planta que influyen en la fotosíntesis

La tasa de fotosíntesis varía no sólo con el ambiente, sino con diferentes factores
propios de la planta como son: la tasa de fijación de CO2 en el mesófilo, la anatomía de la
hoja, la edad de la hoja, el tamaño de los estomas, la frecuencia estomática y el control de
apertura estomática.
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A bajas intensidades de luz, la superficie de la hoja puede influir sobre la tasa de
fotosíntesis. Así por ejemplo, las hojas pubescentes de Encelia absorben sólo un 30 % de
la radiación global, mientras que las hojas glabras, con el mismo contenido en clorofila,
absorben un 84 % (Ehleringer et al. 1976).

La evolución de la fotosíntesis en función de la edad difiere según la especie y el
género estudiado. Además, varía a lo largo del desarrollo. Así, la tasa de fotosíntesis en
hojas jóvenes difiere de la de hojas adultas, y dentro de éstas se distinguen diferentes
edades de adultos. Normalmente la tasa de fotosíntesis es baja en las hojas jóvenes y va
aumentando hasta alcanzar un máximo cuando la hoja está totalmente desarrollada,
disminuyendo de nuevo con la senescencia. El aumento de fotosíntesis durante la expansión
foliar está relacionado con: el desarrollo de tejido foliar interno y de los estomas, la
síntesis de clorofila, un aumento en la conductancia estomática, la capacidad de transporte
de electrones y la fosforilación, la síntesis proteica y la actividad Rubisco, y un fuerte
descenso en la actividad respiratoria mitocondrial (Dickmann et al. 1975; Kennedy &
Johnson 1981).

1.4.4. RESISTENCIA DEL APARATO FOTOSINTÉTICO A TEMPERATURAS EXTREMAS

El aparato fotosintético es muy sensible a las temperaturas extremas. La exposición
de las hojas a temperaturas que sobrepasan un nivel crítico producen un daño irreversible en
el aparato fotosintético que las inhabilita para realizar la fotosíntesis y por tanto con
consecuencias fatales para la planta. La medida de fluorescencia de la clorofila se ha
utilizado durante muchos años como un método sensible, eficaz y rápido para determinar el
efecto de diferentes tipos de estrés ambiental, tales como sequía, exceso de luz,
contaminación y también temperatura extrema sobre las plantas (Bolhàr-Nordenkampf et al.
1989).

Se ha demostrado que la fluorescencia de la clorofila es un método útil para la
detección y el estudio de las perturbaciones inducidas por las bajas temperaturas tanto en
plantas sensibles al frío (Smillie & Hetherington 1983; Havaux 1987; Hetherington &
Öquist 1988; Larcher & Neuner 1989; Schapendok et al. 1989), como en plantas
resistentes al frío pero sensibles a temperaturas por debajo de cero (Klosson & Krause
1981; Strand & Öquist 1985; Bolhàr-Nordenkampf & Lechner 1988), también ha sido
utilizada en la selección de especies y variedades tolerantes a las heladas (Sundbom et al.
1982; Barnes & Wilson 1984; Lindgren & Hällgren 1993; Öquist et al. 1993).

Por otro lado, muchos investigadores consideran que los parámetros de la
fluorescencia de la clorofila son indicadores sensibles de las alteraciones estructurales y
funcionales del aparato fotosintético a altas temperaturas (Renger & Schreiber 1986;
Havaux et al. 1991; Krause & Weis 1991). El PSII es, probablemente, el componente mas
termolábil de la fotosíntesis (Berry & Raison 1981). La desnaturalización del PSII en hojas
que han sido calentadas lentamente provoca un rápido aumento en la emisión de la
fluorescencia de la clorofila cuando es registrada a baja luz (Schreiber & Berry 1977), esto
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ha sido utilizado como una forma conveniente de medir la resistencia al calor en las plantas
(Smillie & Nott 1979; Havaux et al. 1988). El brusco aumento de la fluorescencia inicial a
las mismas temperaturas extremas a la cual la integridad del proceso fotosintético es
inhibido, es el resultado de una merma en la transferencia de la energía de excitación de los
centros de reacción del PSII (Schreiber & Berry 1977; Yordanov & Weis 1984). Así las
características de la emisión de fluorescencia muestra como los cambios morfológicos
están relacionados con la eficacia en la transferencia de energía entre los complejos de
pigmentos (Armond et al. 1978; Schreiber & Armond 1978). Como consecuencia, el daño
producido por calor en el sistema fotosintético involucra tanto una disociación física como
funcional del LHCII de los centros de reacción del PSII (Armond et al. 1979), es decir, el
calor produce la inactivación del PSII, por una separación física de los pigmentos
colectores de luz periféricos (LHCII) de los complejos del PSII (Schreiber & Berry 1977;
Armond et al. 1978; Gounaris et al. 1984; Sundby et al. 1986) y una desorganización del
sistema de desprendimiento de oxígeno a partir de la rotura del agua con la liberación de
iones manganeso y de proteínas extrínsecas (Nash et al. 1985; Enami et al. 1994). Se
asume que estos efectos son el resultado de cambios en las interacciones lípidos-proteínas
asociado con una alta fluidez lipídica a altas temperaturas, lo que provoca una
desorganización de las estructuras supramoleculares del PSII (Berry & Björkman 1980).
De acuerdo con esta idea, están las observaciones, que muestran que, cambios en el
ambiente que rodea a los lípidos del PSII es de importancia estructural (Webb & Green
1991) y que cambios en la composición de los lípidos de membrana están asociados con
cambios en la termoestabilidad del PSII (Thomas et al. 1986; Kunst et al. 1989).

El conocimiento de los límites de resistencia del aparato fotosintético y su relación
con los daños en otras estructuras de la hoja, rotura de membrana y daños visibles en
general, nos da un conocimiento más completo de la caracterización fotosintética de las
plantas.
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2. OBJETIVOS
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En el apartado anterior se ha visto como el estudio de la fotosíntesis en árboles es
bastante limitado, si nos ceñimos a los estudios sobre la laurisilva en particular, estos son
todavía más escasos. En 1979, Höllwarth & Kull realizaron algunas investigaciones sobre
diferentes tipos de vegetación en la isla de Tenerife, incluyendo dos especies arbóreas de la
laurisilva canaria (Laurus azorica y Myrica faya). En este trabajo se dio una primera
aproximación de la respuesta de estas dos especies en condiciones naturales utilizando
técnicas colorimétricas y en base a los datos obtenidos por el análisis de un sólo ciclo
diario de medidas.

Los objetivos de esta tesis tienen sus raíces en un trabajo previo que realizaron los
directores de esta tesis en colaboración con el profesor Larcher (Larcher et al. 1991), en
él se estudiaron algunas características fotosintéticas de Persea indica y fue el primer paso
para abordar el conocimiento del comportamiento fotosintético de los árboles de la
laurisilva, de una manera exhaustiva, sistemática y comparativa.

Nos propusimos realizar ciclos diarios de intercambio gaseoso a lo largo del año en
tres especies arbóreas características de la laurisilva canaria (Laurus azorica, Persea
indica y Myrica faya) en condiciones naturales y en árboles de más de 20 m de altura para,
a partir de ahí, conocer sus características fotosintéticas, es decir la fotosíntesis máxima
que pueden realizar bajo condiciones favorables; los óptimos de luz, temperatura y humedad
para alcanzar dicha fotosíntesis máxima; la eficiencia en el uso del agua y por lo tanto la
magnitud de su transpiración y conductancia estomática, así como la posible disminución
de la capacidad fotosintética como consecuencia de un exceso de luz (fotoinhibición).
Teniendo en cuenta la variación de estos parámetros entre las especies, así como la posible
variación con las estaciones y en distintos tipos de hojas (sol y sombra).

También, nos propusimos comparar los resultados obtenidos en condiciones
naturales con aquellos registrados bajo condiciones de CO2 saturante, para conocer la
capacidad fotosintética en ausencia de fotorrespiración.

Estudios anteriores sobre los límites de resistencia de las hojas a altas y bajas
temperaturas, en diferentes especies arbóreas presentes en la laurisilva canaria, han sido
realizados por Lösch (1980) y Larcher (1980) mediante valoración visual de los daños, por
lo que consideramos importante profundizar en el estudio de la resistencia del aparato
fotosintético a dichas temperaturas extremas, utilizando la técnica de la fluorescencia de la
clorofila para conocer si el daño en el aparato fotosintético coincide con el daño que se
puede apreciar a simple vista en las hojas, e incluso, con la rotura de membranas valorando
ésta por la salida de electrolitos de los tejidos dañados.

Para realizar este trabajo en condiciones naturales fue necesario caracterizar una
parcela de estudio y los patrones de distribución foliar a lo largo del perfil vertical del
bosque, así como registrar los principales factores ambientales durante el periodo de
medida. El conocimiento de las principales características estructurales de la parcela nos
permitió, además, extrapolar a nivel de bosque las medidas realizadas a nivel de hoja.
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Con este estudio se pretende contribuir a un mayor conocimiento de la fotosíntesis
de los árboles en general y de la laurisilva en particular, para un mejor entendimiento de los
procesos globales implicados en el funcionamiento de esta formación boscosa tan
relevante en Canarias.
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3. MATERIAL Y MÉTODOS
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3.1. MATERIAL VEGETAL

3.1.1. DESCRIPCIÓN Y DISTRIBUCIÓN DE LAS ESPECIES DE ESTUDIO

El presente estudio sobre la caracterización fotosintética de árboles de la laurisilva
canaria, se centra en tres especies vegetales que describiremos a continuación, basándonos
en las descripciones dadas por Kunkel (1974) y Bañares & Barquín (1982):

Laurus azorica (Seub.) Franco

Pertenece a la familia de las lauráceas, su nombre común es laurel o loro (Lámina
3.1.1). Esta especie da nombre a la laurisilva canaria (bosque de laureles), siendo una de las
especies más abundantes y características del mismo, aunque también está presente en el
Fayal-Brezal y en barrancos frescos y húmedos de los bosques termófilos.

Es un árbol de gran porte, hasta 25 m de alto, ramificado y densamente poblado por
abundante follaje siempreverde, lustroso y coriáceo; los viejos troncos suelen estar
rodeados de “chupones” (tallos secundarios de crecimiento rápido que reemplazan al tronco
principal cuando éste muere). Presentan el tronco recto y pronunciado, siendo la corteza de
color grisácea, más o menos lisa.

Poseen hojas simples, alternas, verde-oscuras, pecioladas y de contorno lanceolado,
la lámina es ovado-lanceolada, llegando a alcanzar hasta 12, incluso 15 cm de largo y 4, e
incluso 5 cm de ancho, con una nervadura muy pronunciada y presentando unas
características y diminutas glándulas en la base de los nervios principales, en posición
alterna; los brotes foliares se hallan recubiertos de un denso y suave tomento de color
ferruginoso.

Sus flores, masculinas y femeninas en pies distintos (especie dioica), crecen
agrupadas en inflorescencias axilares, de color crema-verdoso, poco atractivas. La
floración tiene lugar a finales de invierno y primavera.

Sus frutos, al contrario, son bastante llamativos, debido a su tamaño, colorido y
abundancia. Son frutos carnosos (bayas) y oblongo-elípticos, que llegan a alcanzar hasta 2
cm de largo; siendo más olorosos cuanto más maduros; toman colores verdosos al
principio, rojo cárdenos más tarde y de color casi negruzco y lustroso al madurar. Su
abundante fructificación se produce en otoño, aunque algunos pies, de maduración tardía,
conservan sus frutos hasta el mes de mayo. Se reproduce por semillas y brotes basales
(chupones).

Se encuentra distribuida actualmente en Canarias, Madeira y Azores.
Su madera, dura, fibrosa y de color amarillento o rosáceo, se empleó en el pasado

para construir carretas. Los campesinos empleaban los troncos para fabricar útiles de
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labranza y sus ramas, picadas y mezcladas con las de brezo y faya, como cama para el
ganado, además las hojas pueden usarse como condimento.

Esta especie presenta propiedades medicinales. Así, la infusión de sus hojas dicen
que estimula el apetito, regula la menstruación, alivia los dolores reumáticos, favorece la
expectoración y ayuda a expulsar los gases. De los frutos maduros se obtiene un aceite muy
aromático de color verdoso, que se empleaba antiguamente como remedio contra los
nervios y la tos.

Persea indica (L.) Spreng.

Pertenece igualmente, a la familia de las lauráceas. Su nombre común es viñátigo o
viñático (Lámina 3.1.2). Es uno de los árboles de mayor tamaño de la laurisilva canaria,
alcanzando algunos ejemplares más de 30 m de alto. Su abundante ramificación, recubierta
de follaje siempreverde, forma una copa muy extendida, con ramas flexibles y algo nudosas.
Presenta un tronco corto, recto y robusto, revestido de una gruesa corteza de color gris
oscuro que se va cuarteando a medida que envejece. Al igual que en el laurel, el tronco está
rodeado de chupones.

Las hojas son simples, alternas, pecioladas, de contorno lanceolado y margen entero;
lustrosas, ligeramente aromáticas y con el nervio central muy marcado y casi cilíndrico en
el envés. Presentan un color verde-oscuro en el haz y verde-pálido en el envés, y en la
madurez adquieren un color rojo intenso; con el peciolo amarillento. La lámina es oblongo
lanceolada, a menudo obtusa en el ápice; subcoriácea o hasta algo carnosa, llegando a
alcanzar hasta 20 cm de largo y 5 cm de ancho.

Sus flores, muy pequeñas y de color blanquecino-verdoso, se agrupan en
inflorescencias terminales largamente pedunculadas. Su época de floración es primavera y
verano.

Sus frutos carnosos, ovado-elípticos y con aspecto de aceituna; contienen una sola
semilla cada uno. Presentan un color verde al principio que se torna negro cuando maduran.
Se reproducen por semillas y brotes basales.

Esta especie es endémica de la Macaronesia. Se encuentra distribuida en Canarias,
Madeira y Azores.

Su madera, de color pardo-rojizo y conocida como “Caoba de Canarias”, se empleaba
antiguamente en trabajos de ebanistería y en la construcción de barcos. De su corteza se
obtenían colorantes con los que se teñía la lana.

Presenta propiedades medicinales, así la infusión de la corteza de los viñátigos se
usa en algunos lugares para desinfectar la piel y limpiarla de eczemas. Otra particularidad es
que las ratas parecen narcotizadas después de comer sus brotes y hojas tiernas.

Myrica faya Ait.

Pertenece a la familia de las miricáceas. Su nombre común es faya o haya (Lámina
3.1.3). Es una especie muy abundante, y junto con el brezo, caracteriza y da nombre a la
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formación boscosa conocida como Fayal-Brezal, aunque también es frecuente en la
laurisilva, el pinar mixto y hasta en zonas húmedas de los bosques termófilos.

La faya crece generalmente como arbusto o arbolito de entre 4 a 8 m de alto, aunque
a veces, en el interior de la laurisilva se llegan a convertir en respetables árboles de hasta
más de 20 m. Siempreverdes y abundantemente ramificadas, con ramas algo nodosas,
presentan un tronco algo retorcido y recubierto de una gruesa corteza, que en los
ejemplares más viejos se cuartea en grandes placas, de forma irregular y consistencia
acorchada.

Sus hojas son simples, alternas, coriáceas, estrechamente lanceoladas, con los
bordes ligeramente aserrados y algo curvados hacia dentro; de 4 a 8 cm de largo y de 1 a 2
cm de ancho. Son hojas verde oscuras y lustrosas en el haz, y algo más pálidas en el envés,
lado por el que se aprecia claramente su nerviación reticulada.

Es una especie dioica, con abundante floración principalmente en invierno y
primavera, que se desarrolla entre las hojas de las ramas más jóvenes.

Los frutos, de pequeño tamaño, aspecto rugoso y color rojizo, son polidrupas
globosas y carnosas, formadas por muchas papilas agrupadas en torno a una pipa dura,
generalmente con 4 semillas. Se reproduce por semillas y brotes basales, que surgen en
torno a la base de los viejos troncos.

Se encuentra distribuida de forma natural en Canarias, Madeira, Azores y SE de la
Península Ibérica. En la actualidad también se encuentra presente en el sur de Portugal y
Marruecos. Esta especie fue introducida en Hawai a finales del siglo XIX, siendo en la
actualidad una plaga (Lutzow-Felling et al. 1995).

La faya es uno de los pocos árboles de nuestros bosques que produce frutos
comestibles. Popularmente se conocen con el nombre de creces, fayos o erúes, y se comen
crudos, aunque en otros tiempos se llegó a elaborar con ellos una especie de gofio, después
de secarlos al sol y molerlos en un molino de mano. Tienen un sabor dulzón cuando están
maduros, aunque luego dejan la lengua algo rasposa.

Su madera, de tonalidades pardo-amarillentas, se empleó para fabricar muebles. En la
actualidad es una de las especies de mayor aprovechamiento forestal, de ella se obtienen
varas y horquetones para los cultivos, mangos de herramientas y aperos de labranza, cama
para el ganado, etc.

A la infusión de sus flores se le atribuyen propiedades anticatarrales; la corteza seca
en infusión y los frutos maduros son astringentes; un trocito de cáscara fresca detiene
pequeñas hemorragias externas.
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Lámina 3.1.1.  Laurus azorica (laurel), tomada de Kunkel (1974).
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Lámina 3.1.2.  Persea indica (vinátigo), tomada de Kunkel (1974).
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Lámina 3.1.3.  Myrica faya (faya), tomada de Kunkel (1974).
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3.2. TÉCNICAS Y EQUIPOS DE
MEDIDA

3.2.1. ESTACIÓN METEOROLÓGICA

Se instaló una estación
meteorológica en lo alto de una torre
de madera de 20 m de altura situada en
la parcela de estudio (que será descrita
en detalle en el apartado 4.1.). La
estación estaba formada por un sensor
de temperatura y humedad (RHA1,
Delta-T, Cambridge, U.K.) y un sensor
de radiación fotosintéticamente activa
(LI 190 SA, Li-Cor, Lincoln, NE,
USA), además de un pluviómetro y un
anemómetro (Skye Inst. Llandrindod,
U.K.), todos ellos conectados a un
procesador de datos (DL2, Delta-T,
Cambridge, U.K.), el cual promediaba
cada 30 minutos los valores obtenidos
en intervalos de un minuto. Los datos
almacenados se importaban,
posteriormente a un ordenador portátil
y luego se procesaron. Todos los
sensores se instalaron sobre un mástil,
a unos dos metros por encima del
dosel vegetal.

De esta manera se dispuso de un registro continuo a lo largo del año de medida, y
sólo cuando no fue posible obtener los datos meteorológicos de nuestra propia estación,
los datos de humedad y temperatura fueron extrapolados a partir de la estación
meteorológica más cercana, situada en las cercanías de la Casa Forestal próxima, a unos
550 m en línea recta de nuestra parcela de estudio y a una altitud de 775 m s.n.m.

3.2.2. MEDIDA DEL INTERCAMBIO GASEOSO

Foto 3.2.1. Vista de la torre de madera de 20 m de altura situada
en la parcela de estudio de Agua García.
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3.2.2.1. Medida del intercambio gaseoso en condiciones naturales: IRGA.

Las medidas de intercambio gaseoso en condiciones naturales se realizaron con un
equipo portátil de sistema abierto ADC (Analytical Development Co. Ltd., Hoddesdon,
Herts, U.K.) formado por un analizador de gases por infrarrojo (IRGA) que trabaja en modo
diferencial y en sistema abierto (LCA), un registrador de datos (DL2), una cámara con
sensor de radiación, humedad y temperatura (PLC), un suministrador de aire (ASU) y un
mástil portátil para tomar el aire a una altura de 4 m proporcionando así un aire homogéneo
no alterado por la respiración de los presentes (Fig. 3.2.1).

Este equipo, basado en un sistema abierto de fotosíntesis, realiza las medidas en base
a un flujo continuo de aire en estado de equilibrio, lo que minimiza la interferencia de
ad/absorción. La hoja se halla sometida a condiciones constantes, a diferencia de los
sistemas de circuito cerrado, y una ligera sobrepresión disminuye el riesgo de error debido
a una no total estanqueidad.

La conductancia se determina a partir del flujo transpiratorio de la hoja calculado por
diferencia entre la densidad del vapor del aire a la entrada de la cámara y a la salida. El
hecho de que la regulación de la humedad no sea automática y deba realizarse mediante un
juego de llaves que controlan la cantidad de aire que pasan por los desecadores de la unidad
de suministro (ASU), junto a la inexistencia de un sensor de humedad a la entrada de la
cámara, hace engorroso e impracticable el mantener una humedad constante en la cámara.
Por ello, la medida se hace mediante la inyección de aire totalmente seco, ya que el error
es mínimo al realizar la medida en menos de un minuto, una vez alcanzado su estado estable.

Se utilizó una cámara de 6.25 cm2 de superficie de exposición diseñada para hojas
anchas. El pequeño volumen de la cámara y la existencia de un microventilador aseguran la
respuesta rápida del sistema y minimizan la resistencia de la capa límite (“boundary layer”),
alrededor de 0.3 m2 s mol-1.

La cámara alberga un sensor de humedad del aire con respuesta lineal de 0-100 ± 2
%, no obstante a valores superiores al 80 % la respuesta se hace menos estable. Un
problema más delicado es el de la estabilización de la respuesta del sensor de humedad a
partir del momento del encendido. Las medidas realizadas previamente a la estabilización,
que tiene lugar a los 5-10 min del encendido, producen una sobrestimación.

La temperatura del aire dentro de la cámara se mide con un termistor linearizado de
0.2 ºC de sensibilidad. La temperatura de la hoja no se mide directamente sino se calcula a
partir de una fórmula de balance energético. Para la medida de la irradiancia incidente en el
exterior de la cámara, se utiliza un sensor de selenio que mide la radiación
fotosintéticamente activa (PPFD), ya que opera entre 400-700 nm.

La unidad ASU de medida de control y flujo lleva incorporado un fluxímetro de masa
y un desecador de humedad. El aire pasa a un flujo mínimo, que oscila entre 250-370 ml
min-1 y se calcula para cada caso en concreto, debiendo ser aproximadamente de 1 ml s-1

por cada cm2 de hoja. Las medidas se registran cuando se alcanza la condición de estado
estable, lo que suele ocurrir entre 60 y 90 s. Como ya se dijo anteriormente, el aire se toma
a través de un tubo de muestreo a 4 m de altura, para evitar interferencias locales de CO2

debidas a la respiración de los operadores del aparato.

Los cálculos empleados en el IRGA portátil ADC fueron los siguientes:
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a)  El flujo molar de aire (W) por unidad de superficie a través de la cámara se
calculó a partir del flujo volumétrico, aplicando las correcciones para la presión y la
temperatura según la siguiente fórmula:

W = (V/1000) * (1/22.4) * (273/(273+Ta))*(P/1.013) * (10000/a) mol m-2 s-1

donde, V es el volumen de flujo de aire (ml s-1); P es la presión atmosférica (bar); a es el
área proyectada en la cámara (cm2) y Ta es la temperatura del aire (ºC).

b)  La tasa de transpiración (E) se midió como la diferencia entre la tasa de entrada y
de salida del vapor de agua de la cámara, asumiendo que el aire que entra en la cámara es
aire seco.
 

 E = (eo/(P-eo)) * W mol m-2 s-1

 

donde eo es la presión de vapor de agua de salida;

eo = es * (HR/100)

donde HR es la humedad relativa de la cámara (%) y es es la presión de vapor a saturación a
la temperatura de la cámara, calculado según la fórmula de Buck (1981):

es = 6.13753 * e (T * (18.564 - T/254.4)) / (T + 255.57))

c)  La diferencia de temperatura hoja-aire se estimó a partir del balance energético
de la hoja dentro de la cámara, asumiendo que:

- la radiación incidente consta de un 50% de radiación visible y un 50% de radiación
infrarroja.

- la ventana de la cámara transmite un 85% de radiación visible y un 60% de
radiación infrarroja.

- la hoja absorbe el 80% de la radiación visible y un 20 % de la radiación infrarroja.

La energía absorbida por la hoja es:
 

 H = (PPFD*698/3190) * (0.8*0.85+0.2*0.6)
 

donde PPFD es la densidad de flujo fotónico incidente en la cámara durante la medida
(µmol m-2 s-1); (698/3190) es el factor de conversión de moles de cuantos a watios por
metro cuadrado.

La diferencia de temperatura hoja-aire se calculó según Parkinson (1984):
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 ∆t = (H - λE) / (0.93*Ma*Cp/Rb+4σ*(Ta +273)3)
 

donde    λ es el calor latente de vaporización del agua (45032 J mol-1 a 0ºC descendiendo
hasta 429060 J mol-1 a 50ºC); Ma es el peso molecular del aire (28.97 g mol-1); Cp es el
calor específico a presión constante (1.012 J g-1 K-1); Rb es la resistencia de la capa límite
(“boundary layer”) en la cámara (0.3 m2 s mol-1) y σ es la constante de Boltzmann (5.7 * 10-

8 W m-2 K-4).

d)  La temperatura de la hoja (Th) se calculó a partir de la temperatura del aire y la
diferencia de temperatura hoja-aire.

 Th = Ta + ∆t
 

e)  La conductancia estomática al vapor de agua (Gs) se calculó como la inversa de la
resistencia estomática (Rs) asumiendo que, en el espacio intercelular el vapor de agua se
encuentra a saturación a la temperatura de la hoja (Jarvis 1971).

Gs = 1/Rs = (1/((esl/eo-1)/W-Rb)) * 1000 mmol m-2 s-1

donde esl es la presión de vapor a saturación a la temperatura de la hoja.

f)  Para el cálculo de la tasa fotosintética neta (Pn), la concentración de CO2 del aire
de análisis se corrigió para la sensibilidad cruzada al vapor de agua y se eliminó el efecto
diluyente del agua de la cámara suministrada por la hoja.

Cc = Co - Emax * fn Co * (1-e(-0.07 * eo * 1000))

donde Cc es la concentración de CO2 del aire de análisis corregida; Co es la concentración
de CO2 del aire que sale de la cámara medida en vpm; Emax es la respuesta máxima del
vapor de agua en el aparato a altas concentraciones de agua y tiene un valor de 2 ppm;

fn Co = (1 + 7.87 *10-4 * Co)

La concentración de CO2 del aire de análisis eliminando el efecto diluyente del
vapor de agua atrapado (C´c) en la cámara se calculó como:

C´c = P * Cc / (P-eo)

Así la tasa de asimilación (Pn) se calculó como:

Pn = (Cref- C´c) * W µmol m-2 s-1

donde Cref es la concentración de CO2 (vpm) del aire de referencia que entra en la cámara.
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g)  Para el cálculo de la conductancia total al CO2 (Gc) se asumió que las
conductancias son proporcionales a los coeficientes de difusión molar (Cowan 1977), y
que estos son distintos para el CO2 y el agua, tanto en el estoma como en la capa límite:

Gc = 1/(1.6/Gs + 1.37/Gb) mmol m-2 s-1

donde Gs y Gb son la conductancia estomática y la conductancia de la capa límite al vapor
de agua, respectivamente.

h)  La concentración de CO2 intercelular (Ci) se calculó a partir de la tasa
transpiratoria (E), la tasa fotosintética neta (Pn) y la conductancia total al CO2 (Gc) (von
Cammerer & Farquhar 1981):

Ci = ((Gc - E/2) * Cc - Pn) / (Gc + E/2) ppm

i)  La eficiencia en el uso del agua (WUE) (µmol de CO2 absorbido por mmol de
H2O transpirado) se calculó como:

WUE = Pn/E µmol CO2 mmol-1 H2O
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Fig. 3.2.1. Esquema del equipo portátil utilizado para las medidas de intercambio gaseoso en condiciones naturales
(ADC): Analizador de gases por infrarrojo portátil (IRGA) que trabaja en modo diferencial y en sistema abierto
(LCA2), registrador de datos (DL2), cámara para hoja ancha con sensor de radiación, humedad y temperatura
(PLC(B)), unidad suministradora de aire (ASU) y mástil para la toma de aire a 4 m de altura.
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3.2.2.2. Medida del intercambio gaseoso a concentraciones de CO2 no limitante:
electrodo de oxígeno.

Se realizaron medidas de intercambio gaseoso bajo condiciones controladas y a
concentraciones de CO2 no limitante con un electrodo de oxígeno tipo Clark (Hansatech,
NE, U.K.). La respuesta de la hoja a cambios de concentración de CO2 y O2, provee
información acerca de los mecanismos que regulan la fotosíntesis, la interacción entre el
transporte de electrones y la asimilación del carbono, etc. (Sivak & Walker 1985; 1986;
1987; Sivak 1987).

 Si una hoja es colocada en una cámara cerrada, provista de CO2 (o bicarbonato como
fuente de dióxido de carbono) y luego es iluminada, desprende oxígeno como resultado de
la fotólisis del H2O. Éste es detectado polarográficamente por un electrodo tipo Clark
(Clark 1956). La versión de Hansatech del electrodo tipo Clark consta de un cátodo de
platino de 2 mm de largo y un ánodo de plata que se encuentra inmerso en un electrolito que
sirve de puente de unión entre el cátodo y el ánodo. Ambos electrodos están colocados en
un disco de plástico (epoxi resina), el cátodo se encuentra situado en la parte central del
disco en un domo y el ánodo es un anillo circular que rodea al cátodo.

Foto 3.2.2. Analizador de gases por infrarrojo portátil (IRGA).
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Los electrodos están protegidos por una fina membrana de teflón que es permeable
al oxígeno. Debajo de dicha membrana se coloca un papel de fumar que proporciona una
capa uniforme de electrolito entre el cátodo y el ánodo. Para asegurar una corriente
uniforme y una buena polarización, las membranas deben ser ajustadas al disco mediante
unos anillos de goma. Posteriormente, se aplica una corriente eléctrica de pequeño voltaje
entre los electrodos, lo que ocasiona que el platino se vuelva más negativo con respecto a la
plata. La corriente es al principio inapreciable pero luego poco a poco se polariza (es decir,
alcanza el potencial aplicado externamente). Cuando este potencial es de 600-700 mV, el
oxígeno es reducido en la superficie del cátodo, inicialmente a peróxido de hidrógeno; la
polaridad hace que los electrones sean donados al oxígeno, que actúa como aceptor de
electrones. La corriente generada está estequiométricamente relacionada con el oxígeno
consumido en el cátodo. El electrodo se calibra inyectando en la cámara una cantidad
conocida de O2 mediante una jeringa, de modo que los cambios registrados por el electrodo
tipo Clark pueden ser expresados en µmol de O2 (Delieu & Walker 1983; Walker 1988).

Para realizar la medida se introdujo un disco de hoja en la cámara herméticamente
cerrada (Fig. 3.2.2), con unas gotas de bicarbonato sódico 1M como fuente de carbono,
proporcionando una concentración de CO2, que está muy por encima de la ambiental
(0.035%). En estas condiciones el CO2 no limita la fotosíntesis, el metabolismo
fotorrespiratorio -que se inicia cuando la Rubisco es oxigenada en vez de carboxilada
(Edwards & Walker 1983)- es suprimido, y los estomas cerrados en estas condiciones, no
complican innecesariamente la interpretación de los datos.

El electrolito utilizado estaba formado por: 1.49 g de ClK, 0.28 g de NaOH, 0.956 g
de Na2HPO4 y 6.07 g de KNO3 en 100 ml de agua destilada, ya que el electrolito universal,
ClK saturado, tardaba mucho tiempo en calibrarse a altas tensiones de CO2 y no resultó
conveniente su uso.

Para el estudio de la respuesta a la luz en condiciones de CO2 saturante se utilizó
como fuente de luz emisores de alta intensidad, LEDs (light-emitting diodes) controlados
mediante un programa de ordenador específico (Hansatech, NE, U.K,) con el que se
consiguen distintos valores de PPFD. Se realizaron automáticamente curvas de respuesta de
fotosíntesis frente a la luz, obteniendo valores de rendimiento cuántico y fotosíntesis
máxima.
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3.2.3. MEDIDA DE LA FLUORESCENCIA DE LA CLOROFILA

En el apartado anterior, vimos dos de los métodos que pueden utilizarse para
cuantificar la fotosíntesis de una hoja al ser iluminada: medir la disminución del contenido
de CO2 o el aumento de la concentración de O2. Estas dos señales, intercambio de CO2 y O2

entre la hoja y la fase gaseosa proveen información relativamente directa acerca del
proceso.

Otra técnica de estudio es la medida y análisis de la fluorescencia de la clorofila, la
cual refleja cambios en el aparato fotosintético, que, aún sin tener información detallada de
la bioquímica subyacente, es utilizada como un indicador intrínseco de las reacciones
fotosintéticas que ocurren en el cloroplasto (Papageorgiou 1975). Desde que Kautsky &

Fig. 3.2.2. Esquema del electrodo de oxígeno de fase gaseosa. El disco de hoja está localizado en la parte media y la
temperatura se mantiene constante gracias al agua que circula por encima y por debajo de la cámara foliar (tomado de
Delieu & Walker 1983).
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Hirsch (1931) descubrieron que la intensidad de fluorescencia emitida cuando una hoja es
iluminada, presenta cambios característicos en el tiempo: “el efecto Kautsky”, la relación
entre la fluorescencia de la clorofila y los mecanismos de fotosíntesis han sido objeto de
numerosas investigaciones.

La fluorescencia de la clorofila es luz roja emitida por las hojas durante la
fotosíntesis, y representa una pequeña proporción (3 al 5%) de la energía luminosa
incidente que no es convertida en energía química o térmica, siendo entonces disipada
como luz (Govindjee et al. 1987; Hader & Tevini 1987). La luz emitida por la clorofila
puede ser medida con un fotomultiplicador o con un fotodiodo.

Si se deja una hoja en oscuridad por unos pocos minutos y luego se ilumina, la
fluorescencia aumenta rápidamente desde un nivel inicial “Fo” hasta llegar a un pico “P”,
pasando por un nivel intermedio “I”, en menos de un segundo, y luego, gradualmente, decae
a través de varios picos intermediarios hasta un nivel próximo al nivel “Fo” original, “T”. El
análisis detallado de lo que sucede en los primeros segundos o fracciones de segundo (la
cinética rápida) puede dar información útil acerca de los procesos primarios de la
fotosíntesis (Fig. 3.2.3). En la cinética lenta es posible discernir la influencia de la
asimilación fotosintética del carbono (Sivak & Walker 1985).

Existen varios mecanismos que amortiguan (“quench”) la fluorescencia de la
clorofila (Kitajima & Butler 1975). Se les puede clasificar en fotoquímicos y no
fotoquímicos. En pocas palabras, si la excitación de la clorofila se canaliza como trabajo
fotoquímico, no podrá ser disipada como fluorescencia, por ello todas las reacciones
fotoquímicas que ocurren en el cloroplasto (fotosíntesis, reducción de nitrito, reacción de
Mehler, etc.) afectan a la fluorescencia de la clorofila. La mayor parte del “quenching”
fotoquímico está relacionado con el fotosistema II. El transporte fotosintético de
electrones puede operar de un modo lineal o cíclico, pero sólo el lineal puede producir
fotólisis del agua o reducción del CO2 (o de otros aceptores de electrones mencionados

Fig. 3.2.3. Cinética de inducción de la fluorescencia de la clorofila (efecto Kautsky). Representación esquemática de
los cambios rápidos (izquierda) y lentos (derecha) en la intensidad de la fluorescencia emitida por la hoja al ser
reiluminada después de un período en la oscuridad. Nótese que el eje x es distinto en las dos figuras (tomado de
Lavorel & Etienne 1977).
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más arriba). El “quenching” no fotoquímico es aún más complicado, con unos mecanismos
que actúan disipando energía y otros que aumentan la eficiencia de su utilización.

El punto inicial de esta cinética, Fo, es el nivel al cual la fluorescencia variable
comienza a aumentar por encima de la fluorescencia constante y corresponde a la señal de
emisión de la fluorescencia cuando el “quenching” fotoquímico es máximo. Cuando la luz
incide sobre la hoja, la señal de fluorescencia aumenta hasta que el “quenching”
fotoquímico se hace cero. La señal de fluorescencia alcanza un pico (P) antes de empezar a
descender lentamente. Si la luz es saturante para la hoja el pico de fluorescencia alcanzado
será el máximo y se denomina Fm. La diferencia entre la fluorescencia máxima y la
fluorescencia inicial se denomina fluorescencia variable (Fv). La relación Fv/Fm puede ser
calculada a partir de los valores obtenidos. Esta relación es proporcional al rendimiento
cuántico fotoquímico (Butler & Kitajima 1975) y muestra una alta correlación con el
rendimiento cuántico de la fotosíntesis neta de hojas intactas (Björkman & Demmig 1987).

La biofísica de la inducción de la fluorescencia y su papel en los procesos primarios
de la fotosíntesis han sido estudiados durante muchos años. Lo que en un principio fue
considerado como una señal rica y ambigua (Lavorel & Etienne 1977), la cual daba una
información compleja, ha sido catalogada actualmente como un indicador intrínseco de las
reacciones fotosintéticas de los cloroplastos en plantas verdes (Schreiber & Bilger 1987).

La medida de fluorescencia es una técnica no destructiva y, por lo tanto, ideal para
medidas que requieren repeticiones periódicas. La medida es rápida, lo que conlleva la
posibilidad de recolectar una gran cantidad de datos en condiciones de campo. Sin embargo,
las medidas de fluorescencia no son absolutas ya que la fluorescencia emitida depende de la
intensidad de luz y de la respuesta de la planta a las nuevas condiciones de luz. Muchos de
los parámetros de fluorescencia que normalmente se utilizan son relaciones, lo cual nos
permite hacer comparaciones.

Las medidas de la fluorescencia de la clorofila se llevaron a cabo con un fluorímetro
portátil, PEA (Plant Efficiency Analysis), (Hansatech, U.K.). Ha sido diseñado para su fácil
uso, es ligero y totalmente portátil. Las medidas de fluorescencia son realizadas utilizando
hojas intactas, adaptadas a la oscuridad.

El sistema consta de las siguientes partes (Fig. 3.2.4):

a)  Clips
El primer paso para medir consiste en cubrir la hoja con un pequeño y ligero clip,

que posee una pequeña lengüeta que puede tapar la hoja, haciendo posible la adaptación de la
hoja a la oscuridad. Este proceso puede transcurrir a diferentes tiempos dependiendo de la
especie, de los niveles de luz a los que la planta está sometida antes de pasar a la oscuridad
y si la planta, previamente, está o no sometida a estrés. Normalmente son necesarios 30
minutos de adaptación a la oscuridad. Los clips son de plástico blanco para minimizar los
efectos del calor, es decir, del posible calentamiento de la hoja cuando el clip está
colocado. En la parte interna está cubierto de una fina gomaespuma para minimizar el daño
en la estructura foliar.

b) Sensor
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El sensor es un montaje óptico que suministra una poderosa iluminación a la hoja y
al mismo tiempo, detecta la consecuente señal de fluorescencia. Se conecta a la caja
control principal por medio de un cable de 1.5 m. Para realizar la medida, se coloca encima
del clip y se abre la lengüeta del mismo.

La iluminación es provista por un grupo de 6 diodos que emiten a alta intensidad de
luz (LEDs), los cuales son focalizados sobre la superficie de la hoja. Estos emiten luz roja
de una longitud de onda máxima de 650 nm, que es rápidamente absorbida por los
cloroplastos de la hoja. Los LEDs tienen la ventaja de ser fuertes, emitiendo bajos niveles
de calor y pasando de apagado al máximo de luz en unos microsegundos. Esto es una gran
ventaja respecto a otros sistemas de medida que utilizan lámparas y en los que es necesario
un tiempo mayor de espera para alcanzar el máximo de luz. Un circuito de
retroalimentación (“feedback”) óptico registra y corrige los cambios en la intensidad de
salida de los LEDs; estos cambios son producidos por el calentamiento interno en los
LEDs, este circuito también es compensado por los cambios de intensidad producidos por
la variación de la temperatura ambiente.

El detector está formado por un fotodiodo de alta resolución y un circuito
amplificador asociado. El diseño óptico y el sistema de filtros asegura que responda
eficazmente a una señal de fluorescencia de longitud de onda más larga y bloquee la luz de
longitud de onda más corta reflejada, la cual ha sido utilizada como fuente de iluminación.

c) Caja control
El PEA utiliza un sofisticado microprocesador para todas las funciones del

instrumento. El aparato es totalmente sólido y no contiene ensamblajes electromecánicos o
partes móviles, que podrían causar problemas de funcionamiento en condiciones de campo.
Toda la parte electrónica está localizada y recubierta de un plástico fuerte, diseñado para
minimizar la posibilidad de daño en el campo.

La energía es provista por una batería interna recargable. La memoria de la caja
control proporciona al aparato la capacidad de proteger, tanto a los datos como al
instrumento en periodos en los que la batería falle. Se utiliza un panel frontal impermeable
para seleccionar e introducir variables. Además, los niveles de luz y el intervalo de registro
son también parámetros seleccionables desde este panel frontal.

La señal de fluorescencia recibida por la unidad sensor durante un registro es
digitalizada en la caja control utilizando rápidos convertidores digitales analógicos. El
rápido aumento inicial de la señal de fluorescencia es digitalizado a una tasa de 100 lecturas
por segundo para obtener una buena resolución del valor Fo. Después de 2 milisegundos se
adopta una adquisición de datos más lenta (15 lecturas por segundo). Finalmente, se
selecciona una tasa de 10 lecturas por segundo durante el descenso lento en la señal de
fluorescencia hasta llegar al nivel estable terminal. Una vez que el registro es digitalizado
se comprimen 5000 datos expresados como voltaje junto con el tiempo al cual han sido
obtenidos. Los parámetros de fluorescencia que son automáticamente calculados y
mostrados son Fo, Fm, Fv y la relación Fv/Fm.

Fo: Para determinar la línea que mejor se fije a través de los datos iniciales
registrados al inicio de la iluminación se utiliza un algoritmo. Esta línea de mejor ajuste se
extrapola a tiempo cero (el inicio de la iluminación) para determinar Fo.

Fm: Es el valor máximo obtenido durante el registro.
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Fv: Es la componente variable de la fluorescencia, obtenida al restarle al valor de
fluorescencia máxima el valor de fluorescencia inicial.

Fv/Fm: Es la fluorescencia variable dividida por la fluorescencia máxima. Esta es una
relación útil, que ha mostrado ser proporcional al rendimiento cuántico fotoquímico y
muestra un alto grado de correlación con el rendimiento cuántico de la fotosíntesis neta.

El registro puede ser mostrado en cualquier momento, hasta que se realiza un
registro posterior. El registro también puede ser guardado en la memoria de la caja control.
Mediante una técnica de compresión se reducen los 5000 puntos obtenidos a 150, cuando
se procede a salvar los datos dentro de la caja control. Los datos también pueden ser
transferidos a una impresora, a un registrador vía una interfase en serie RS232C o a un
ordenador compatible IBM PC para un posterior análisis más detallado, almacenamiento y
utilización en programas de cálculo o estadísticos. Todas las funciones del instrumento
están bajo el control del programa que se encuentra permanentemente almacenado en
EPROM.

d) Cargador de batería
La batería, situada en la parte interna de la caja control, puede ser recargada a partir

de un suplemento utilizando el cargador, el cual detecta las condiciones de la batería y
selecciona una tasa de carga lenta o rápida. El cargador activará automáticamente un modo
de carga lento cuando la batería se haya recuperado.

e) Bolsa instrumental
Con el PEA se acompaña una bolsa especial diseñada para el aparato. Tiene una cinta

que permite que la bolsa sea colgada alrededor del cuello, lo que hace que el instrumento
esté colocado frente al operador para un manejo más fácil y, además, para un mejor
transporte. La bolsa tiene una tapa lateral que facilita el acceso a los conectores y al botón
de encendido de la caja control. En la parte inferior un pequeño compartimento proporciona
espacio para colocar el sensor unidad, los clips, el manual, las notas, etc. Cuando la caja
control no está siendo utilizada podrá ser protegida por un tapa superior que se puede quitar
en el caso de que se estén tomando medidas, si esta molesta al usuario.
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Fig. 3.2.4. Partes del fluorímetro portátil PEA (Hansatech): Sensor, clips y caja control.
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4. RESULTADOS
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4.1. CARACTERIZACIÓN DEL SITIO DE ESTUDIO Y PATRONES DE
DISTRIBUCIÓN FOLIAR

4.1.1.  INTRODUCCIÓN

Para abordar el estudio de la respuesta fotosintética de árboles de la laurisilva en
condiciones naturales, lo primero que se hizo fue elegir un sitio de estudio. Esta elección,
no fue totalmente al azar, ya que necesitábamos que éste estuviera ubicado cerca del
laboratorio, que fuera de fácil acceso y que en él, las especies más representativas de la
laurisilva, se encontraran próximas entre sí.

Una vez elegido el lugar, se trazaron dos objetivos principales. Primero se procedió
a la caracterización de la parcela de estudio, mediante el análisis de las especies arbóreas
presentes en la misma; número de individuos de cada especie, altura de los árboles y
diámetro a la altura del pecho, aproximadamente a 1.30 m. En segundo lugar, para el estudio
de la influencia de los factores de la propia planta sobre la fotosíntesis, fue necesario, no
sólo conocer la estructura de la parcela de estudio sino también la distribución de las hojas,
así como sus características a lo largo del perfil vertical del bosque. Para ello, se
determinaron los patrones de distribución foliar de árboles individuales mediante un
estudio destructivo de diferentes árboles representativos del lugar. Posteriormente, gracias
al conocimiento detallado de su estructura, la información obtenida a nivel de hoja se pudo
extrapolar a nivel de parcela.

Los datos estructurales de esta parcela de estudio nos proporcionarán una base para
otros estudios que conduzcan al mayor conocimiento de los procesos fisiológicos
relacionados con la supervivencia de estos bosques, así como a la evaluación de los
cambios en la estructura del bosque con el tiempo. La relación entre el conocimiento de
los procesos fisiológicos y la estructura del bosque nos permitirán predecir, a largo plazo,
el desarrollo y la productividad de la laurisilva. Esta secuencia de pasos, desde nivel de
parcela hasta modelos más complejos, es la única forma razonable de entender el papel que
estos bosques representan en el clima y la hidrología de las islas, así como su posible uso
en el seguimiento del calentamiento global terrestre.

4.1.2.  MATERIAL Y MÉTODOS

4.1.2.1.  El sitio de estudio

El sitio de estudio está localizado en la isla de Tenerife (Islas Canarias, España)
situada a 28º27´32´´ de latitud norte y 16º24´20´´ de longitud oeste, en el monte de Agua
García (Coordenadas UTM: CS626490), aproximadamente a 8.5 Km al SWW de la ciudad
de La Laguna y a 2.7 Km al sur del municipio de Tacoronte (Fig. 4.1.1). Se encuentra
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situado a una altitud entre 820-830 m y presenta una suave pendiente (12º) de orientación
NNE.

Los suelos presentes en el Bosque de Agua García se han formado debido a dos
factores fundamentales, un clima de
notoria humedad y la presencia de
materiales geológicos que en su
inmensa mayoría son recientes. Las
formaciones que integran este
espacio corresponden a materiales
volcánicos, preferentemente lávicos,
que pertenecen a la serie III Basáltica
o Reciente y están asociados a conos
volcánicos. La roca madre del sitio
de estudio en concreto, es una
mezcla de basaltos olivínicos y
ceniza volcánica, con una gran
permeabilidad y drenaje. El suelo es
un andosol de carácter coluvial
cubierto con una capa de 2-3 cm de
materia orgánica. El horizonte A (0-
45 cm de profundidad) es una arcilla
rojiza muy coluvial de carácter
crómico debido a la alteración de
cenizas volcánicas, que contienen
piedras de 5 a 15 cm de diámetro
(10-30 % del volumen), muy
orgánico y recubierto de una capa

de hojarasca en descomposición. El horizonte B (45-90 cm de profundidad) es ándico,
limoso, con una estructura escasamente desarrollada, de tipo organo-mineral y con un alto
contenido en raíces según un estudio realizado por los doctores C. Concepción Jiménez
Mendoza y Antonio Rodríguez Rodríguez del Departamento de Edafología y Geología de la
Universidad de La Laguna.

La orientación noreste-suroeste del Monte de Agua García y su ubicación en el
noreste de la isla de Tenerife le confieren unas condiciones óptimas para la recepción de
los vientos alisios cargados de humedad. Este hecho se ve acentuado por la presencia de
niebla durante casi todo el año presentando una humedad relativa media anual del 82.1 % y
una precipitación media anual de 756 mm.

El clima del lugar de estudio es húmedo mediterráneo con una temperatura media
anual de 13.6 ºC, siendo la temperatura media mínima de 10.5 ºC y la temperatura media
máxima de 16.6 ºC (García Gallo & Wildpret de la Torre 1990).

Florísticamente el lugar se encuentra compuesto por las siguientes especies
arbóreas: Laurus azorica (Seub.) Franco, Persea indica (L.) Spreng., Myrica faya Ait.,
Erica arborea L. y dos especies de Ilex (I. platyphylla Webb & Berth. e I. canariensis
Poivet.), a los cuales acompañan: Viburnum rigidum Vent., Hedera canariensis Willd.,

Fig. 4.1.1. Situación de la parcela de estudio en el bosque de Agua
García (Tenerife, Islas Canarias).



Smilax canariensis Willd., Ranunculus cortusifolius Willd. y Asplenium
onopteris L., entre otras.

El sitio de estudio tiene una edad aproximada de 35 años, y rebrotó después
de una tala de la vegetación original que allí se encontraba. No existe una gran
cantidad de epífitos sobre las hojas y las ramas de los árboles, lo cual es típico en
otros lugares con mayor afluencia de nubes. Cerca del sitio de estudio se encuentran
árboles mucho más viejos y altos que evidencian el carácter original de este bosque.

4.1.2.2. Caracterización de la parcela de estudio

En el lugar de estudio, se creó una parcela de 3390 m2. Todos los árboles presentes
en la parcela (Laurus azorica (Seub.) Franco, Persea indica (L.) Spreng., Myrica
faya Ait.,
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Erica arborea L. y las dos especies de Ilex (I. platyphylla Webb & Berth. e I. canariensis
Poivet.)), con un diámetro superior a 4 cm, fueron marcados y numerados de forma
permanente. En mayo de 1993, se midió el diámetro a la altura del pecho, aproximadamente
a 1.30 m (DBH) con una forcípula (el valor resultante era la media de dos medidas
realizadas en direcciones perpendiculares) y se midió la altura total de los árboles (Ht) y la
altura hasta la base de la copa (Hb) con un medidor de alturas Blume-Leiss. Los árboles se
clasificaron en clases de DBH, donde cada clase incluía árboles con DBH en un rango de 2
cm, por ejemplo, la clase de DBH 14 incluía todos los árboles cuyo DBH oscilaba entre
14.0 y 15.9 cm. Así, incluíamos cada árbol particular en una clase de DBH, sabiendo
además, su altura media y la distancia media a la base de la corona. Los valores obtenidos a
nivel de la parcela se convirtieron a nivel de hectárea.

También se calculó el área basal del tronco (sección de área a la altura del pecho,
Abas) y la longitud de la copa (Lc= Ht-Hb). A partir de relaciones alométricas se calculó la
biomasa aérea en peso seco (Mda) y el volumen de madera (Vta). Debido a que no
poseíamos ecuaciones alométricas para el cálculo de Vta de estas especies o especies
locales próximas, utilizamos valores de Vta del Quercus robur L. y Quercus borealis
Michx. (Vyskot 1976) y de relaciones alométricas basadas en el DBH (Kestemont 1971;
Palat 1991). Los valores de Mda se derivaron de ecuaciones obtenidas para diferentes
especies de la laurisilva (Fernández-Palacios et al. 1991). Los resultados obtenidos fueron
comparados con aquellos obtenidos por Pastor et al. (1984) para diferentes especies.

4.1.2.3. Selección de árboles y distribución foliar

Se seleccionaron árboles de manera que representaran el rango de distribuciones de
área foliar y de clases sociales encontradas en el lugar. Los árboles utilizados para el
estudio de la distribución foliar fueron tomados fuera de la parcela de estudio, pero del
mismo tipo y edad que los encontrados en el interior de ella. Los árboles utilizados en el
análisis fueron dos árboles de Laurus azorica, uno de Persea indica y uno de Erica
arborea.

Estos árboles fueron cortados y depositados suavemente sobre el terreno en
posición vertical. Se midió la longitud del tronco principal, para ello el tronco principal fue
cortado en secciones hasta llegar a las primeras ramas. Se midió la altura a la cual partían
las diferentes ramas principales que presentaba el árbol, así como el ángulo que formaban
las ramas con respecto al eje del tronco y su orientación. Una vez hecho un dibujo o
esquema general del árbol y de la disposición de sus ramas principales, se cortó para
proceder al estudio detallado de cada una de ellas. A cada una de las ramas se les midió el
diámetro que presentaban en la base de unión con el tronco principal y en el inicio de la
rama donde comenzaban a aparecer las primeras hojas, además, se midió la longitud total de
la rama. Se asumió que la disposición de las hojas dentro de la rama presentaban una forma
elíptica, en forma de nube, de ahí la terminología de “cloud” (Cermák 1990) y se midió el
eje longitudinal y transversal de esta nube.

Una vez que el árbol fue seccionado en diferentes partes y ramas, éstas se llevaron al
laboratorio donde se pesaron para obtener el peso fresco, luego todo el material fue
colocado en la estufa a 100 ºC durante varios días para obtener su peso seco. Para el
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estudio de la distribución de las hojas en el árbol, se contó el número de hojas de cada una
de las ramas y se calculó el área foliar mediante un medidor de área LI 3100 (LI-COR,
Lincoln, USA) y se determinó su peso seco, después de secarlas en la estufa a 100 ºC
durante 48 h. En el caso de Erica arborea, la determinación del área foliar total fue
derivada a partir de relaciones alométricas entre el peso seco y el área foliar de una muestra
limitada de hojas de cada una de las ramas.

Para el estudio de la
distribución foliar, las hojas,
las ramas y sus nubes de
hojas asociadas, se rotan de
forma imaginaria alrededor
del eje del tronco hasta que
todas ellas están colocadas
sobre el mismo plano, a un
lado del árbol. Cada rama se
dispone, según su altura y
ángulo con respecto al
tronco, en una matriz
cuadriculada, además, se
dibuja el eje longitudinal y
transversal de cada nube,
transformándose la nube, en
el número de cuadrículas que
ocupa. Se asume un reparto

uniforme de área foliar, peso seco y número de hojas a lo largo de toda esa nube, de manera
que para cada rama, cada cuadrícula toma el mismo valor (Fig. 4.1.2). A partir de esta matriz
se puede calcular el perfil vertical y horizontal o radial de los diferentes parámetros
foliares analizados (número, área y peso seco), sumando las cuadrículas en vertical o en
horizontal, respectivamente.

La distribución vertical de las hojas en la parcela de estudio se estimó a partir de los
árboles analizados y del inventario de todos los árboles de la parcela. La ecuación que se
aplicó para describir la distribución vertical de las hojas fue la siguiente:

Y= a * exp [-b * (Xc-d)2]

donde Y es el área foliar de la parcela de estudio (m2 en capas de 0.2 m por ha); X es la
altura en el árbol (m); y a, b, c y d son las constantes que definen la ecuación (a = 4505.827,
b = 0.009612, c = 45.0222 y d = 1.502016).

Los mismos parámetros fueron calculados para los árboles analizados, utilizando la
altura como variable independiente.

A partir de los parámetros estimados de los árboles analizados, se generalizó, para
las diferentes clases de DBH mediante una correlación lineal con el DBH como variable
independiente, asumiendo que todas las especies tienen la misma distribución foliar. La
cantidad total de hojas para cada clase de DBH, se calculó multiplicando el valor medio de
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Fig. 4.1.2 Proyección de las nubes de hojas de las ramas sobre una matriz
cuadriculada. En el eje de ordenadas se muestra la altura de la rama en el
árbol (cm) y en el eje de abscisas  el radio (cm).
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cada árbol para cada clase, con el número de árboles de cada clase. El valor total de la
parcela fue calculado sumando todas las clases.

También se determinó el índice de área foliar (LAI), la fracción de cielo visible a
través del dosel y el ángulo medio de inclinación de las hojas, con un “LAI-2000 Plant
Canopy Analyzer” (LI-COR, Lincoln, Neb., USA). Las medidas se realizaron en dos días
nublados diferentes. Cada día se realizaron 50 medidas, en la parte superior del dosel
vegetal (gracias a la torre de madera situada en la parcela) y dentro de la parcela a lo largo
de un transecto. Para evitar el efecto de sombreado del operador en la medida, se utilizó un
obturador de 90º.

Debido a que las relaciones alométricas de la mayoría de especies de hoja ancha
fueron muy similares entre diferentes parcelas de laurisilva (Fernández-Palacios et al.
1991; y por los resultados obtenidos en el presente estudio), se utilizaron las mismas
relaciones alométricas para las especies presentes en nuestra parcela de estudio. La única
excepción fue Erica arborea, que presenta hojas ericoides, cuyas relaciones alométricas
se estimaron de forma independiente.

4.1.3. RESULTADOS

4.1.3.1.  Estructura de la parcela de estudio

El área basal total de la parcela de estudio fue de 33.7 m2 ha-1 encontrándose 1693
árboles por hectárea (Tabla 4.1.1). La especie arbórea más común fue L. azorica (38 %)
seguida por E. arborea (27 %), M. faya (17 %), P. indica (14 %) y las dos especies de Ilex
(4 %). Por el contrario, M. faya representó la especie con mayor proporción de área basal
de la parcela (39 %), seguido por L. azorica (26 %), E. arborea (20 %), P. indica (14 %) e
I. canariensis e I. platyphylla (2 %).

Tabla 4.1.1. Inventario y características del dosel vegetal de la parcela de estudio situada en Agua García en mayo de
1993 (3390 m2).

Variable M. faya L. azorica P. indica E. arborea Ilex Total por
parcela

Media por
árbolb

Densidad de árboles (árboles ha-1) 286 637 236 461 73 1693 ___

Área basal (m2 ha-1) 13.094 8.627 4.609 6.672 0.736 33.7 0.02

Volumen sobre el suelo (m3 ha-1) 95.39 56.01 31.33 43.37 4.48 230.6 0.14

Peso seco sobre el suelo (kg ha-1) 89.93 45.31 26.83 36.41 3.73 204.2 0.12

Área foliar (m2 ha-1) 39023 25711 7703 4015 1230 77682 45.9

Peso seco foliar (kg ha-1) 5540 3650 936 1004 150 11280 6.7

Densidad foliara (103 hojas ha-1) 26604 17529 3902 ___ 623 (48658) 28.9

a El número de hojas de E. arborea no fue estimado, por lo que el área total de la parcela ( ) está ligeramente subestimado.
b Los valores medios por árbol están en las mismas unidades que para una hectárea, pero relacionados con un solo árbol.
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En las figuras 4.1.3 y 4.1.4 se representan el número de árboles y el área basal para
cada una de las especies, agrupándose los árboles de todas las especies por clases de DBH.
El diámetro de los árboles osciló entre 4 y 46 cm de diámetro. El mayor número de árboles
se encontraban en la clase de 14 cm de diámetro, mientras que la clase de 16 cm de
diámetro tenía la mayor área basal.

La distribución de los diámetros y de las áreas basales mostró un comportamiento
asimétrico así, sólo se encontraron unos pocos individuos con diámetro superior a los 35
cm. Teniendo en cuenta el espacio total ocupado por la laurisilva en la parcela de estudio, la
concentración media de biomasa fue de 1.17 Kg m-3, mientras que el volumen arbóreo fue
de un 0.13 % (0.0013 m3 m-3).

En la Fig. 4.1.5 se muestra la distribución de las alturas de los árboles según la clase
de DBH a la que pertenece. En ella se observa que los árboles más altos son principalmente
M. faya, y que L. azorica y P. indica presentan una altura menor, seguidos de las dos
especies de Ilex y E. arborea que son los árboles más bajos. A partir de la gráfica se
observan dos comportamientos diferentes, por un lado se observa un cambio gradual de
aumento de altura a medida que aumenta el diámetro del árbol, esto ocurre en M. faya y E.
arborea, y por otro lado, se observa un aumento más brusco hasta que se alcanza un umbral,
en las otras especies (en Ilex esta conducta no es tan clara al no encontrarse ejemplares de
gran diámetro).

La capa principal de hojas se encuentra situada entre 10 y 15 m de altura, sólo unos
pocos árboles presentan hojas por debajo (±2 m) o por encima (±2 m) de esta franja (Fig.
4.1.3).
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Fig. 4.1.3. Distribución de la densidad arbórea (árbol/hectárea) de todas las especies presentes en la parcela de
estudio de Agua García en mayo de 1993, según el diámetro a la altura del pecho (agrupado en clases). La densidad
total de la parcela de estudio fue de 1693 árboles ha-1.

Fig. 4.1.4. Distribución del área basal de todas las especies presentes en la parcela de estudio de Agua García en
mayo de 1993 según el diámetro a la altura del pecho (agrupado en clases). El área basal de la parcela de estudio fue
de 33.7 m2 ha-1.
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4.1.3.2.  Arquitectura de los árboles

La forma de las copas de L. azorica y P.
indica fueron similares, E. arborea presentó una
estructura diferente debido a la forma y el tamaño de
sus hojas. Además, E. arborea presentó un mayor
número de ramificaciones, aunque las ramas eran más
finas que en L. azorica y P. indica. El crecimiento en
estas especies se observa principalmente en
primavera, aunque, en ocasiones, se puede observar
un crecimiento a lo largo del año, debido a las
condiciones relativamente uniformes del clima en las
islas. La floración es siempre de meristemos
laterales, de manera que no afecta a la morfología de
los tallos.

Para L. azorica y P. indica, el ángulo de las
ramas osciló entre 10 y 110º, presentando la mayoría
de las ramas dos ángulos, 20-30º y 50º (Fig. 4.1.6).
Las ramas que presentaban menores ángulos
correspondían principalmente a jóvenes tallos en el
tronco o en ramas muy largas. No se encontró ningún
patrón vertical en el ángulo de las ramas. Por el
contrario, la mayoría de las ramas en E. arborea
tenían un ángulo cercano a 30º.

Muchos árboles de la laurisilva canaria
presentan una forma irregular, debido tanto a la
heterogeneidad de especies arbóreas que lo forman
como a la intensa competencia por la luz,
características propias de este tipo de bosque. Las

diferencias que se observan entre las
especies en cuanto a su

0

5

10

15

20

25

30

35

40

10 20 30 40 50 60 70 80 90 100 110

Angulos (clases)

F
re

cu
en

ci
a

Fig. 4.1.6. Distribución de los ángulos de las ramas de
los árboles de hoja ancha (L.azorica y P. indica ) en la
parcela de estudio de Agua García.

Fig. 4.1.5. Altura de los árboles (barras
totales), altura de la base de la copa
(barras blancas) y longitud de la copa
(barras sombreadas), de árboles de
diferentes especies presentes en la parcela
de estudio de Agua García según el
diámetro a la altura del pecho (agrupados
en clases) en mayo de 1993.
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ramificación, se deben a que los meristemos apicales dañados son reemplazados por ramas
laterales.

4.1.3.3. Distribución de las hojas

El patrón vertical de distribución según el área foliar de todos los árboles estudiados
presentó una curva de tipo Gauss (Fig. 4.1.7, 4.1.9 y 4.1.11). El árbol de P. indica analizado
ocupó una posición dominante, presentando un mayor número de hojas en la parte superior,
bien iluminada, que va disminuyendo a medida que se desciende en altura, hasta llegar a la
parte inferior donde el número de hojas es menor(Figs. 4.1.7 y 4.1.8). De los dos laureles
analizados uno ocupó una posición intermedia (Figs. 4.1.9 y 4.1.10) y el otro una posición
suprimida (Figs. 4.1.11 y 4.1.12). El laurel con una posición intermedia, presentó una
distribución foliar de forma simétrica, tanto vertical como radial. Sin embargo, el otro
laurel (suprimido) mostró una mayor concentración de las hojas en la parte inferior.

Cuando se extrapolaron los resultados obtenidos en los árboles analizados a nivel de
parcela, se observó que la copa de los árboles de posición social superior era de 2 a 3 veces
más grande, y la densidad máxima de su follaje tendía a ser ligeramente mayor que aquella
de los árboles de posición social inferior. La máxima densidad de área foliar se encontró a
una altura entre 12 y 13 metros, alcanzando 2.3 m2 m-3 (Fig. 4.1.13). La densidad de área
foliar media en la capa principal del dosel vegetal, fue de 1.4 m2 m-3. Cuando consideramos
la altura desde el suelo hasta la parte superior de los árboles más altos, la densidad de área
foliar media fue de 0.45 m2 m-3.

En la tabla 4.1.1 se representan el área foliar, peso seco foliar y densidad foliar por
hectárea para cada especie y para la totalidad de la parcela. El índice del área foliar de la
parcela de estudio, calculado mediante análisis destructivos (cortando el árbol y contando
sus hojas) fue de 7.8 con un error estándar de 15 % (oscilando entre 6.6 y 9). Esto
representa aproximadamente, 50 millones de hojas por hectárea, siendo M. faya
responsable de casi la mitad de ese valor, seguida de L. azorica, P. indica, E. arborea y las
dos especies de Ilex (Fig. 4.1.14). La proporción de hojas de E. arborea en la parcela es
menor que la porción de área basal que representa. Esta diferencia se debe al tipo de hojas
que presenta, muy pequeñas respecto al área ocupada por las hojas de los otros árboles. La
estima realizada con el LAI 2000 nos dio un índice de área por planta (PAI) de 5.5 (error
estándar 0.05) del cual aproximadamente un 0.6 es eliminado debido a que representa el
área de la silueta (Baldocchi et al. 1986; Hutchison et al. 1986). La porción de cielo visible
debajo del dosel fue de 1.1 % y el ángulo de inclinación medio del follaje fue de 45°.
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Fig.4.1.7. Representación de las ramas y de la distribución vertical y radial de las hojas en Persea indica (posición
dominante). En la parte superior izquierda se muestra el diagrama de distribución vertical de las hojas en función del
área foliar (en capas de 0.2 m de amplitud). En la parte inferior derecha se muestra el diagrama de distribución radial
según el área foliar (en anillos de 0.2 m de grosor con respecto al eje principal) y en la parte inferior izquierda se
muestra el índice de área foliar radial.

Fig. 4.1.8. Vista frontal de la distribución de área foliar en Persea indica (posición dominante) considerando el área
foliar acumulativa a diferentes alturas y distancias a partir del eje del tronco principal (0.2 x 0.2 x 0.2 m volumen)
proyectado en una matriz tridimensional.
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Fig. 4.1.9. Representación de las ramas y de la distribución vertical y radial de las hojas en Laurus azorica (posición
intermedia). En la parte superior izquierda se muestra el diagrama de distribución vertical de las hojas en función del
área foliar (en capas de 0.2 m de amplitud). En la parte inferior derecha se muestra el diagrama de distribución radial
según el área foliar (en anillos de 0.2 m de grosor con respecto al eje principal) y en la parte inferior izquierda se
muestra el índice de área foliar radial.

Fig. 4.1.10. Vista frontal de la distribución de área foliar en Laurus azorica (posición intermedia) considerando el área
foliar acumulativa a diferentes alturas y distancias a partir del eje del tronco principal (0.2 x 0.2 x 0.2 m volumen)
proyectado en una matriz tridimensional.
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Fig. 4.1.11. Representación de las ramas y de la distribución vertical y radial de las hojas en Laurus azorica (posición
suprimida). En la parte superior izquierda se muestra el diagrama de distribución vertical de las hojas en función del
área foliar (en capas de 0.2 m de amplitud). En la parte inferior derecha se muestra el diagrama de distribución radial
según el área foliar (en anillos de 0.2 m de grosor con respecto al eje principal) y en la parte inferior izquierda se
muestra el índice de área foliar radial.

Fig. 4.1.12. Vista frontal de la distribución de área foliar en Laurus azorica (posición suprimida) considerando el área
foliar acumulativa a diferentes alturas y distancias a partir del eje del tronco principal (0.2 x 0.2 x 0.2 m volumen)
proyectado en una matriz tridimensional.
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Fig. 4.1.13. Distribución vertical de la densidad
de área foliar por especies obtenida en la
parcela de estudio de Agua García en mayo de
1993.

Fig. 4.1.14. Indice de área foliar acumulativa
por especies en la parcela de estudio de Agua
García, mayo de 1993.
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La distribución radial del área foliar
total, también mostró un patrón en forma de
campana de Gauss. La mayor área foliar fue
observada aproximadamente a la mitad de
distancia entre el eje del tronco y el borde de
la corona. En P. indica la concentración
foliar máxima fue observada en la zona más
próxima al perímetro de la corona. (Figs.
4.1.7 y 4.1.8), mientras que, para el laurel que
ocupa la posición intermedia, tuvo una
distribución radial más simétrica (Figs. 4.1.9
y 4.1.10). El laurel con posición suprimida,
tuvo una distribución radial ligeramente más
asimétrica (Figs. 4.1.11 y 4.1.12). La
distribución radial de las hojas, en función del
peso seco y número de hojas, tuvo un patrón
similar (Tabla 4.1.2). El índice de área foliar
radial para todos los árboles estudiados,
mostró que la mayor concentración de hojas
se encontraba cerca del eje del tronco y que
descendía gradualmente a medida que nos
acercábamos al borde de la corona. La
diferencia de estos dos patrones refleja
como, las hojas más próximas al tronco
ocupan una pequeña fracción con respecto a
la copa total, siendo así la concentración
mayor por unidad de superficie del suelo
(Figs. 4.1.7, 4.1.9 y 4.1.11, parte inferior
derecha), sin embargo el LAI radial mostró un

Tabla 4.1.2. Distribución radial de las hojas a partir del
eje vertical del tronco principal en P. indica de posición
dominante, en L. azorica de posición intermedia y L.
azorica de posición suprimida, en función del peso
seco y del número de hojas. (PS: peso seco foliar; N:
número de hojas).

Distancia Dominante Intermedia Suprimida

radial

[m]
PS
[g]

N PS
[g]

N PS
[g]

N

0.2 43 312 51 231 70 498
0.4 130 651 98 445 120 782

0.6 156 775 139 628 204 1294

0.8 181 777 200 906 216 1394

1.0 168 672 306 1391 340 1001

1.2 225 949 369 1668 84 582

1.4 250 1055 394 1776 52 391

1.6 289 1166 396 1785 29 234

1.8 310 1257 358 1609 17 124

2.0 315 1374 348 1565 8 62

2.2 229 1050 333 1504 0 0

2.4 107 463 283 1287 0 0

2.6 25 118 223 1005 0 0

2.8 0 0 105 459 0 0

3.0 0 0 20 83 0 0

Tabla 4.1.3. Densidad foliar máxima por capas horizontales en árboles
de hoja ancha con posición dominante, intermedia o suprimida.

Variable Dominante
(P. indica)

Intermedia
(L. azorica)

Suprimida
(L. azorica)

Area foliar (m2 m-3) 0.51 0.47 0.41
Peso seco (g m-3) 61.12 68.93 57.54
Número (hojas m-3) 275 309 273
Alturaa (%) (88-88-88) (83-83-83) (90-76-67)

aAltura, en el árbol, a la que se encuentra el porcentaje máximo de área foliar,
peso seco y número de hojas, respectivamente.



68 CARACTERIZACIÓN FOTOSINTÉTICA DE ÁRBOLES DE LA LAURISILVA

valor mucho más alto, próximo al eje de la copa en los árboles con posición suprimida
(Figs. 4.1.7, 4.1.9 y 4.1.11, parte inferior izquierda). Este patrón sugirió que los estrechos
tallos apicales de los árboles suprimidos, portan una gran cantidad de hojas en el espacio
más limitado al cual tienen acceso.

El área, peso seco y número de hojas máximo, fue encontrado en P. indica en la capa
horizontal que se encuentra a 88 % de su altura, en L. azorica de posición intermedia a 83
% y en el L. azorica de posición suprimida a diferentes alturas (Tabla 4.1.3). La relación
peso seco-área foliar fue de 151 y 104 g m-2 para los laureles de posición intermedia y
suprimida respectivamente, y de 122 g m-2 para P. indica de posición dominante.

El área foliar y el peso seco foliar total para E. arborea (DBH=12 cm) fue de 6.92
m2 y 1.73 Kg de peso seco, respectivamente. La relación peso seco- área fue de 250 g m-2.
En general, podemos observar como la cantidad total de hojas fue significativamente menor
en E. arborea respecto a las otras dos especies, pero la relación peso seco-área fue
aproximadamente dos veces la observada para las especies de hoja ancha.

4.1.3.4. Relaciones alométricas

La cantidad de hojas se
correlacionó con el diámetro basal
del tallo o las ramas y se observó
como el área foliar aumentó
exponencialmente con el diámetro
(Fig. 4.1.15). Si quisiéramos
determinar la relación entre el área
foliar y el diámetro con un error de
30, 20 y 10 % necesitaríamos 1, 2 y 5
tallos para L. azorica, mientras que
para P. indica, debida a su mayor
variabilidad, sería necesario 7, 15 y
60 tallos, respectivamente.

4.1.4. DISCUSIÓN

La parcela de estudio en Agua
García puede ser considerada como
una laurisilva más o menos densa, uniforme, productiva y con una edad media que oscila
entre joven y media. Aunque los bosques de laurisilva en Tenerife difieren en las
características estructurales, las especies que la componen y edad, el lugar de estudio en
Agua García puede ser considerado como un tipo común de laurisilva.

Existen multitud de textos que hablan de la riqueza florística de esta vegetación, sin
embargo, la información que existe en cuanto a su biomasa y su estructura es bastante
escasa. Por ejemplo, Bramwell & Bramwell (1990) indicaron que M. faya es una especie
con características de arbusto o de pequeño árbol que alcanza una altura de 10 m. Sin
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Fig. 4.1.15. Relaciones alométricas de árboles de L. azorica y
P. indica . La gráfica representa el área foliar frente al
diámetro de la rama en la parte basal (Ds). Los dos puntos de
diámetro máximo corresponden al diámetro a la altura del
pecho del árbol (DBH=Ds). Las ecuaciones que se obtienen

son para L. azorica , y = 0.286 x Ds1.93, r2 = 0.97, SE = 0.47; y

para P. indica , y = 0.290 xDs1.71, r2 = 0.94, SE = 0.64; donde y

es el área foliar y r2 el coeficiente de regresión.
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embargo, en nuestro sitio de estudio hemos podido encontrar ejemplares de M. faya y de L.
azorica que alcanzan 17.4 m. Esto también fue observado por Kunkel (1991) quien dijo que
la M. faya puede alcanzar alturas considerables, de hasta más de 20 m.

Los bosques de laurisilva en las Islas Canarias son similares en muchos aspectos a
los bosques de hoja ancha y siempreverdes de las zonas subtropicales del este de Asia y de
otras regiones. Así, Kira & Shidei (1967) observaron, en un bosque de robles
siempreverdes en Japón, una concentración de biomasa de aproximadamente 1.0-1.3 kg m-3,
valor similar al que nosotros encontramos en nuestra parcela de estudio en Agua García.
Kawanabe (1977), estudiando un bosque subtropical en Okinawa (Japón), encontró un valor
de biomasa aérea de 193 ton ha-1, el cual difiere sólo en un 5 % del que se obtuvo en Agua
García. Este autor también destacó que el rango de biomasa aérea obtenido con diferentes
tipos de bosques de hoja ancha y siempreverdes en Japón, oscilaba entre 157 y 323 ton ha-1.

La estructura de las copas de todas las especies estudiadas, se correspondieron al
modelo de Rauhs (Hallé et al. 1978). Este modelo ha sido utilizado con éxito en especies
leñosas que crecen en regiones templadas, subtropicales y tropicales. Este tipo de modelo
asume dos premisas. Primero, el sistema de los tallos es simple, muy adaptable, y no está
especializado. Segundo, todos los meristemos son iguales y rítmicos y como consecuencia
estos meristemos son capaces de responder a gradientes de luz y a posibles daños.

El patrón vertical de la distribución foliar de L. azorica y P. indica nos mostró la
arquitectura de la copa y observamos que fue similar a la de otras especies de hoja ancha
que crecen en doseles bastantes cerrados (Vyskot 1976; Baldocchi et al. 1986; Cermák
1989). La altura total de los árboles, realmente tiene escasa influencia en el tamaño y la
estructura de la corona, la principal influencia sobre ésta última la ejercen la presencia y el
tamaño de sus competidores. Así, copas grandes en forma de paraguas abierto es
característico de árboles dominantes de especies de hoja ancha en bosques tropicales y
templados, mientras que copas estrechas e irregulares son característicos de árboles
suprimidos o moribundos (Assmann 1968; Hallé et al. 1978). El desarrollo de tallos
ortotrópicos con una alta densidad de hojas en árboles suprimidos, les capacita para
sobrevivir un mayor tiempo en condiciones de umbría. El patrón de distribución foliar
vertical de la copa de los árboles, nos ayuda a interpretar los procesos fisiológicos del
árbol y las interacciones de competencia entre los árboles.

El patrón de distribución de área foliar radial, puede ayudarnos a interpretar los datos
obtenidos por control remoto, relacionando las densidades foliares o procesos fisiológicos
asociados con su correspondiente imagen (Balek et al. 1985). La distribución foliar radial
también puede estar relacionada con la distribución radial de las raíces (Atger & Edelin
1994) y a menudo, esta relación puede corresponder con patrones de interceptación del
agua de lluvia, de la lluvia que llega al suelo a través de las hojas (“throughfall”) y de la que
escurre por los troncos (“stemflow”) (Cermák et al. 1993).

El índice de área foliar (LAI) es una de las principales características que definen la
estructura de un bosque. La medida de este índice con el LAI-2000, en el estudio de plantas
de cultivo, ha proporcionado una buena estimación del LAI, sin embargo, éste ha sido
frecuentemente subestimado en bosques maduros (Chason et al. 1991). Aunque parte de
este error puede ser debido a que las medidas fueran hechas en días nublados o luminosos,
por lo general esto se explica debido a la naturaleza determinada y compacta del follaje de
los árboles del bosque (Stenberg et al. 1995). Chason et al. (1991) encontraron que era
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necesario un factor de 1.86 para convertir las medidas realizadas con el LI-2000 a los
valores actuales del LAI medidos en un bosque de “oak hickory”. Gower & Norman (1991)
utilizaron un factor de 1.48 y 1.67 en bosques de Larix decidua y Picea abies,
respectivamente. En nuestro estudio, en laurisilva canaria en Agua García, hemos
encontrado un factor de 1.59.

El valor de LAI de 7.8 encontrado en nuestra parcela de estudio, refleja un follaje
muy denso, lo cual es apoyado por los valores tan bajos de fracción de cielo visible a través
del dosel obtenidos (1.1 %). El LAI obtenido está dentro del rango (5.4-9.7) encontrado
para bosques de hoja ancha y siempreverdes de Japón (Kawanabe 1977; Tadaki 1977), es
casi el mismo (8.0) que se obtuvo en un bosque lluvioso virgen de tierras bajas en Malasia
(Yoda 1974; Kato et al. 1974), y es muy similar (7.4) a un bosque siempreverde estacional
virgen en Koh Kong, Khmer (Hozumi et al. 1969). Hollinger (1989) encontró un valor de
6.7 en un bosque de montaña siempreverde de hojas ancha en Nueva Zelanda. Los valores de
LAI obtenidos en bosques caducos suelen ser más bajos, entre 3 y 6 (Miller 1967; Ford &
Newbould 1971; Miller & Lin 1985; Hutchison et al. 1986), mientras que en bosques de
coníferas siempreverdes estos suelen ser iguales o más altos (Waring 1983).

La biomasa foliar de la parcela de estudio de Agua García fue de 11.3 ton ha-1, lo que
representa un 5.5 % de la biomasa aérea. Este valor se encuentra dentro del rango (6.3-12.6
ton ha-1) dado para bosques siempreverdes de hojas anchas de Japón (Kawanabe 1977;
Tadaki 1977). Tadaki & Shidei (1963) atribuyeron la menor biomasa foliar detectada en los
bosques caducos (alrededor de 3 ton ha-1) a la longevidad de las hojas. El área basal
representó el 0.043 % del área foliar y cada metro cuadrado de área foliar representó 2.6
Kg de peso seco de biomasa y un volumen arbóreo de 3 l. Estos datos también se
encuentran dentro del rango (0.02-0.10 % y 2.5-4.5 Kg de peso seco) dado por Kawanabe
(1977).

La distribución vertical del área foliar del bosque de Agua García indicó que las
hojas se encuentran principalmente concentradas en una capa relativamente delgada de 5.5
m de grosor, con una densidad de 1.4 m2 m-3. Por debajo de los 8 m, el número de hojas fue
insignificante. Esto es típico de cubiertas vegetales muy densas y su descripción es muy
importante para el conocimiento de los procesos de fotosíntesis y de transpiración que
tienen lugar en el dosel vegetal, así como para el conocimiento de la interceptación de la
lluvia en los bosques.

Las relaciones alométricas son una herramienta muy útil cuando no se quiere, o no
se puede, utilizar técnicas destructivas. El diámetro en la base del tronco o rama se puede
utilizar para estimar la cantidad de hojas, sin embargo, existe una mejor relación cuando se
aplica el diámetro en el inicio de la parte verde, e incluso el área del xilema funcional para
el transporte de savia (“sapwood”) (Kaufmann & Troendle 1981; Marchand 1983;
Whitehead et al. 1984). Dado que en las especies de estudio el área de xilema funcional no
se diferencia claramente (Schweingruber 1990) y la medida de su diámetro, en la base de la
parte verde, es prácticamente imposible, hemos intentado encontrar relaciones a partir de
los diámetros en la base del tronco.

Para L. azorica el diámetro basal explicó el 97 % de la variación del área foliar,
indicando una buena estimación del área foliar. Sin embargo, las ramas de P. indica
mostraron una mayor variación, que puede ser debido a la presencia de tallos jóvenes en el
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tronco principal, por debajo de la copa (ver Fig. 4.1.7). Estos tallos crecen de forma
vertical y su morfología difiere de los tallos que se encuentran dentro de la corona.

4.1.5.  CONCLUSIONES1

Basándonos en el número de árboles, la parcela de estudio se encuentra compuesta
principalmente por L. azorica (38 %) seguida por E. arborea (27 %), M. faya (17 %), P.
indica (14 %) e I. canariensis e I. platyphylla (4 %). Atendiendo al área basal, M. faya
representa la especie con mayor proporción (39 %), seguida por L. azorica (26 %), E.
arborea (20 %), P. indica (14 %) y las dos especies de Ilex (2 %).

El diámetro de los árboles, medido a la altura del pecho, osciló entre 4 y 46 cm. El
mayor número de árboles se encontraban en la clase de 14 cm de diámetro, mientras que la
clase de 16 cm de diámetro tenía la mayor área basal.

El estudio de las alturas mostró que M. faya y L. azorica son principalmente los
árboles más altos, y P. indica presenta una altura menor, seguido de las dos especies de Ilex
y E. arborea, que son los árboles más bajos.

La distribución vertical del área foliar del bosque de Agua García indicó que las
hojas se encuentran, principalmente concentradas en una capa relativamente delgada de 5.5
m de grosor, con una densidad de 1.4 m2 m-3.
El índice del área foliar de la parcela de estudio calculado según análisis destructivos fue de
7.8 con un error estándar de 15 % (oscilando entre 6.6 y 9). Sin embargo, la estima
realizada con el LAI 2000 nos dio un índice de área por planta (PAI) de 5.5 (error estándar
0.05). El factor entre el LAI obtenido por análisis destructivos y por medidas con el LAI
2000 fue de 1.59. El cálculo del índice de área foliar acumulativo por especie, mostró que
M. faya es responsable de casi la mitad del valor total, seguida de L. azorica, P. indica, E.
arborea y las dos especies de Ilex.

                                                                
1  Los resultados de este apartado han sido publicados en Morales et al. (1996 b; c).
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4.2. CARACTERÍSTICAS FOLIARES A LO LARGO DEL PERFIL VERTICAL

4.2.1. INTRODUCCIÓN

La estructura del dosel vegetal de los bosques es el resultado de interacciones y
reacciones entre la vegetación y el medio ambiente que le rodea (Campbell & Norman
1989). Las hojas responden a las condiciones de crecimiento de una forma plástica. Así, las
características morfológicas y fisiológicas de las hojas varían en función de la profundidad
dentro del dosel vegetal como resultado de variaciones microclimáticas, principalmente la
reducción de la luz. El conocimiento de estas variaciones a lo largo del tiempo y del
espacio son necesarias para cualquier tipo de investigación, desde los estudios de
componentes intracelulares hasta los estudios de procesos fisiológicos de todo el dosel
vegetal (Jurik 1986).

En este apartado estudiaremos algunas características morfológicas y funcionales de
las hojas de Laurus azorica, Persea indica y Myrica faya a lo largo del perfil vertical, con
el fin de relacionarlas con las medidas de fotosíntesis, para así tener un mayor
conocimiento de las características generales de este bosque.

4.2.2. MATERIAL Y MÉTODOS

El estudio se llevó a cabo en la parcela de estudio de Agua García, que fue descrita
con detalle en el apartado anterior. Como ya se dijo anteriormente, el índice de área foliar
(LAI) de la parcela de estudio es de 7.8, los árboles más altos alcanzaron una altura media
de 17.4 m y las hojas se concentraron principalmente en una capa relativamente delgada del
dosel, de 5.5 m de grosor, con una densidad de 1.4 m2 m-3.

Una torre de madera de 20 m de altura situada en la parcela de estudio nos permitió
acceder a las hojas, tomando muestras cada 0.5 m a lo largo de todo el dosel vegetal. Las
hojas seleccionadas estaban totalmente desarrolladas y se encontraban en el primer año de
vida. También se tomaron muestras a nivel del suelo (1 m) a partir de plántulas.

El área foliar fue medido utilizando un LI 3100 (LI-COR, Lincoln, USA); el grosor
de las hojas fue medido entre los nervios principales en la parte central de la hoja con un
micrómetro (Mitutoyo J15 b7502, Japón); el contenido en clorofila se midió a partir de
extractos de acetona al 80 % en un espectrofotómetro (UV-160A Shimadzu, Japón) según
el método de Arnon (1949). El potencial hídrico fue determinado al mediodía en hojas
separadas del árbol utilizando una cámara de presión (PMS Instr. Co. USA); el peso
específico foliar (SLW) fue calculado como la relación entre el peso seco de la hoja y el
área foliar (g m-2); y el contenido hídrico relativo (RWC) como la relación entre el
contenido hídrico actual y el contenido hídrico a saturación, expresado en tanto por ciento.
Todas las medidas fueron realizadas en días claros de invierno en donde la temperatura en lo
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alto del dosel vegetal al mediodía osciló entre 16 y 18 ºC, la humedad relativa entre 60 y 65
% y el máximo de radiación fotosintéticamente activa fue de 1600 µmol m-2 s-1.

4.2.3. RESULTADOS

Los valores medios de SLW disminuyeron a lo largo del dosel vegetal, así, los
valores obtenidos en la parte inferior del dosel fueron de 35.6, 42.1 y 69.2 % con respecto
a la parte superior del dosel en M. faya, P. indica y L. azorica, respectivamente. Los
valores de SLW para las plántulas (1 m) fueron de 27.8, 40.6 y 61.8 % en la misma
secuencia de especies nombradas (Fig. 4.2.1A).

El valor medio del grosor de la hoja varió enormemente a lo largo del dosel vegetal,
principalmente en M. faya, en donde el valor máximo fue de 377 µm en la parte superior y
el mínimo de 207 µm en la parte inferior, lo cual representa un 54.9 %. Estos valores
fueron de 355 µm y 210 µm en P. indica (59.1 %) y de 355 µm y 271 µm en L. azorica
(76.5 %). En las plántulas, el grosor medio foliar fue de 188, 201 y 241 µm en M. faya, P.
indica y L. azorica, lo cual representa un 49.8, 56.6 y 67.9 % de los valores máximos,
respectivamente (Fig. 4.2.1B).

El área foliar media alcanzó su valor máximo en la parte inferior del dosel vegetal
(14.2, 58.6 y 28.6 cm2 en M. faya, P. indica y L. azorica). Los valores en la parte superior
del dosel fueron de 6.9, 25.4 y 10.3 cm2, lo cual representa un 48.6, 43.4 y 35.9 % de
aquellos obtenidos en la parte inferior, respectivamente (Fig. 4.2.1C). En las plántulas los
valores fueron de 25.1, 102.3 y 31.2 cm2 (27.4, 24.9 y 32.1 %).

El contenido en clorofila por peso seco de hoja aumentó a lo largo del dosel vegetal;
la clorofila b aumentó más con respecto a la clorofila a, descendiendo la relación clorofila
a/b (Tabla 4.2.1). Cuando el contenido en clorofila fue expresado por unidad de área foliar,
éste disminuyó a medida que descendíamos en el dosel vegetal.

Tabla 4.2.1. Variaciones en la relación de Chl a/b y contenido en Chl (a+b) por peso seco y área foliar a
diferentes alturas a lo largo del dosel vegetal en L. azorica, P. indica y M. faya. Entre paréntesis se muestra
la desviación estándar.

Clorofila a/b Clorofila a+b
(g Kg-1)

Clorofila a+b
(g m-2)

P. indica 2.57 (0.07) 4.03 (0.71) 0.617 (0.16)
Parte superior L. azorica 2.75 (0.19) 4.45 (0.38) 0.621 (0.04)
(18-15 m) M. faya 2.10 (0.25) 4.97 (0.77) 0.661 (0.26)

P. indica 2.36 (0.08) 5.44 (1.00) 0.541 (0.60)
Parte media L. azorica 2.66 (0.17) 5.02 (0.51) 0.626 (0.67)
(15-13 m) M. faya 1.98 (0.18) 6.66 (0.22) 0.553 (0.54)

P. indica 2.25 (0.20) 5.83 (0.92) 0.414 (0.28)
Parte inferior L. azorica 2.43 (0.11) 5.13 (0.70) 0.559 (0.88)
(13-11 m) M. faya 2.08 (0.20) 6.87 (0.09) 0.290 (0.15)
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Fig. 4.2.1. Perfiles verticales de diferentes características foliares a lo largo del dosel vegetal en la parcela de estudio
en Agua García. A) Peso específico foliar (SLW) en g m-2, B) grosor de la hoja en µm, C) área foliar en cm2, y D)
potencial hídrico de la hoja (medido al mediodía) en MPa, en función de la altura en la cubierta vegetal en l P. indica,
n L. azorica y s M. faya. Cada punto representa el valor medio de 15 medidas (9 para el potencial hídrico) y su
desviación standard. Todas las medidas se realizaron en invierno.
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Los valores medios del potencial hídrico medido al mediodía mostraron que las
hojas de sol, situadas en la parte superior del dosel vegetal, de L. azorica eran
significativamente diferentes a los de P. indica (L. azorica mostró valores más negativos
que P. indica, -1.5 y -1.0 MPa, respectivamente). En la parte inferior del dosel vegetal,
donde las condiciones microclimáticas son más constantes, los valores para ambas especies
son más similares, oscilando entre -0.6 y -0.8 MPa (Fig. 4.2.1D).

Los valores de RWC aumentaron a medida que descendíamos en el dosel vegetal,
aunque esta variación no fue muy marcada, oscilando desde 92 hasta 98 %. Estos valores
mostraron una buena correlación frente a los valores de potencial hídrico foliar (Fig. 4.2.2).
Además también se observó una buena correlación entre el potencial hídrico y el grosor de
la hoja (Fig. 4.2.3).

Fig. 4.2.2. Potencial hídrico foliar (WP) en función del
contenido hídrico relativo (RWC) en n L. azorica y l P.
indica. Cada punto es el resultado de una medida
individual. Las medidas se realizaron al mediodía.
Ecuación de regresión: RWC = 103.45 + 14.136*WP +
4.68*WP2, r2=0.69, p <0.001.

Fig. 4.2.3. Potencial hídrico de la hoja (MPa) en función del
grosor foliar (µm) en n L. azorica y l P. indica. Cada punto
es el resultado de una medida individual. Las medidas se
realizaron al mediodía. Ecuación de regresión: RWC = 34.803
- 495.98*WP - 197.72*WP2, r2=0.46, p <0.001.
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4.2.4. DISCUSIÓN

Los valores de SLW obtenidos no mostraron diferencias significativas en las tres
especies estudiadas, sólo en la parte inferior del dosel las hojas de L. azorica mostraron
valores significativamente más altos que las otras dos especies (Fig. 4.2.1A). Estos valores
están en concordancia con los valores obtenidos por Medina & Klinge (1983) para bosques
tropicales de montaña. Estos autores señalan que las especies siempreverdes poseen
valores de SLW más altos que las especies caducas y que la mayor biomasa por unidad de
área invertida en las primeras puede ser compensada por una mayor longevidad de sus hojas.

Los valores de SLW descendieron
drásticamente a lo largo del dosel vegetal,
mostrando un rango entre 210 y 50 g m-2

(40 si incluimos el estrato de plántulas).
El descenso en el peso seco foliar por
unidad de área a lo largo del dosel vegetal,
también ha sido encontrado por otros
autores en otros tipos de bosques (Miller
1967; Kira et al. 1969; Coyne & van
Cleve 1977; Schulze et al. 1977;
Hutchison et al. 1986; Jurik 1986;
Hollinger 1989) y esto ha sido
interpretado como una forma de
maximizar la fotosíntesis de todo el dosel
(Gutschick & Wiegel 1988). Las especies
tolerantes a la sombra presentan una gran
variación en este parámetro (Ceulemans
& Saugier 1991), así nuestros datos
indican la gran tolerancia a la sombra de
las especies estudiadas, esto es
extremadamente importante en el
ambiente nublado en el que viven. Aunque
esta característica está influenciada por
las condiciones de luz donde las hojas se
desarrollan, también debemos considerar
el factor genético y en este aspecto L. azorica sería la menos tolerante a la sombra.

La disminución en SLW, a medida que descendemos en el dosel vegetal, es debido a
un descenso en el grosor de la hoja, y a un aumento en el área foliar. Se encontró una
correlación positiva, en las tres especies estudiadas, entre el SLW y el grosor de la hoja
(Fig. 4.2.4). Esta correlación ha sido descrita anteriormente en dos especies de Persea
(Morales et al. 1992) y también en especies del Amazonia (Sobrado & Medina 1980), en
hojas de sol y de sombra de Quercus ilex (Wagner et al. 1993) y en especies de alta y baja
montaña (Körner et al. 1989). Sin embargo, Cavelier & Goldstein (1989) no encontraron
esta correlación en especies arbóreas de bosques enanos nublados ("elfin cloud forest") ni
tampoco Tanner & Kapos (1982) en árboles de los bosques nublados de alta montaña de

Fig. 4.2.4. El peso específico foliar (g m-2) en función del
grosor de la hoja (µm). Los datos son tomados de la figura 1.
l P. indica, n L. azorica y s M. faya. Ecuación de
regresión: SLW = -78.31 + 0.66 Grosor, r2=0.88, p<0.001.
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Jamaica. Cavelier & Goldstein (1989) atribuyeron esta falta de correlación a un aumento en
los espacios aéreos y en el contenido en agua, más que a un aumento en el peso seco del
tejido por unidad de área foliar.

El gran descenso en el grosor de la hoja de las tres especies estudiadas indica una
gran plasticidad para adaptarse a cambios en las condiciones climáticas. Para poder
cuantificar la variación del grosor como un indicador de la tolerancia a la sombra, Carpenter
& Smith (1981) definieron el índice de plasticidad (relación entre la diferencia en el grosor
de hojas de sol y de sombra y el grosor de las hojas de sol). Ellos encontraron en los
bosques caducos de los Apalaches un valor máximo de 0.29. Si calculamos este índice
utilizando los valores medios encontrados, tomando la parte superior del dosel vegetal,
entre 15 y 18 m, como las hojas de sol y la parte inferior, entre 11 y 13 m, como las hojas
de sombra, obtenemos un índice de plasticidad de 0.38, 0.34 y 0.17 para M. faya, P. indica
y L. azorica, respectivamente. Una vez más se corrobora la alta tolerancia a la sombra para
estas especies, siendo ligeramente más baja para L. azorica.

P. indica presentó el mayor valor de área foliar, y M. faya el menor. El área foliar en
las tres especies aumentó a medida que descendíamos en el dosel, siendo el aumento mayor
en P. indica que en las otras especies. Este fenómeno es bien conocido y ha sido registrado
en diversos tipos de bosque (Hollinger 1989).

El contenido en clorofila presente en las tres especies estudiadas se encuentra en el
rango característico de las plantas de sombra, así como la relación clorofila a/b (Boardman
1977; Lichtenthaler et al. 1981; Givnish 1988). El aumento en el contenido en clorofila
total por peso seco de hoja (desde 4.03 hasta 6.87 g Kg-1) y el descenso cuando se expresa
en unidad de área foliar (0.62 hasta 0.29 g m-2), a través del dosel, son comparables a los
encontrados por Lichtenthaler (1981; 1983) y Masarovicova & Stefancik (1990) en hojas
de sol y de sombra de haya y en diferentes capas del dosel de un bosque de angiospermas
(Elias & Masarovicova 1985). Esto hace que la maquinaria fotosintética se adapte mejor a
las condiciones más sombrías de la parte inferior del dosel y el descenso general de
clorofila total por unidad de área depende de la disminución del grosor de la hoja a través
del dosel (Boardman 1977).

Los valores de RWC, durante los días de invierno en que se realizaron las medidas,
fueron altos (oscilando entre 98 y 92 %) indicando con ello que los árboles no estaban
sujetos a un déficit de saturación hídrica (sólo 2-8 %), con suficiente agua en el suelo.
Debido a estas condiciones, el potencial hídrico obtenido no fue muy negativo, sin
embargo, se encontraron claras diferencias entre las hojas de sol situadas en la parte
superior del dosel para L. azorica y P. indica, tomando valores más negativos las hojas de
L. azorica. En la parte inferior del dosel, sólo se encontraron pequeñas diferencias, debido
a que las condiciones ambientales eran más uniformes, presentando valores entre -0.6 y -
0.8 MPa (Fig. 4.2.1D). Encontramos una buena correlación entre el potencial hídrico foliar
y el RWC, así como entre el potencial hídrico y el grosor de la hoja (Figs. 4.2.2 y 4.2.3).

Las enormes variaciones en las características morfológicas y el contenido de
pigmentos a lo largo del dosel vegetal están relacionadas con la fuerte atenuación de la luz
existente en este bosque, ya que sólo un 2 % de la radiación fotosintéticamente activa que
incide llega al suelo (Aschan et al. 1994; 1997). Esto significa que, en días claros, las hojas
de la parte superior del dosel están expuestas a niveles de radiación muy altos, mientras que
las hojas de la parte inferior están expuestas a ambientes muy sombreados. Así, únicamente
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aquellas especies que pueden modificar su morfología para adaptarse a estos cambios, son
capaces de crecer en este bosque denso, equilibrando el fuerte contraste en la intensidad de
luz con un efecto fotohomeostático (Larcher 1995).

La atenuación de la luz también está relacionada con el índice de área foliar
acumulativa (LAI) (Cermák 1989; Jones 1992), como vimos en el apartado anterior nuestra
parcela de estudio en Agua García presentó un LAI de 7.8. Si comparamos los valores de
SLW en función del LAI total por encima de la hoja, podemos observar que el peso
específico foliar desciende a medida que aumenta el LAI acumulativo y que la ecuación de
regresión resultante es altamente significativa (Fig. 4.2.5).

Fig. 4.2.5. Peso específico foliar (SLW) de P. indica, L. azorica
y M. faya frente al índice de área foliar total (LAI) por encima de
la hoja. Ecuación de regresión: SLW = a * LAIb;
a=93.76, b=-0.118 para P. indica,
a=119.75, b=-0.1015 para L. azorica,
a=80.484, b=-0.218 para M. faya,
p<0.001 para todas las especies.
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4.2.5.  CONCLUSIONES2

Las hojas de L. azorica, P. indica y M. faya cambian sus características
morfológicas de acuerdo con los cambios en las condiciones microclimáticas del denso
dosel vegetal donde se desarrollan, mostrando una gran plasticidad.

Las hojas de sol de L. azorica, P. indica y M. faya poseen un área foliar más
pequeña, un menor contenido hídrico, mayor relación clorofila a/b y son más gruesas que
las hojas de sombra.

Las hojas de sol presentan un mayor contenido en clorofila que las hojas de sombra
en función del área foliar, si se refiere por peso seco foliar, son las hojas de sombra las que
presentan valores más altos.

El contenido en clorofila presente en las tres especies estudiadas se encuentra en el
rango característico de las plantas de sombra, así como la relación clorofila a/b.

Aunque muchas de las tendencias encontradas en este estudio parecen ser
características generales de los bosques, es importante saber que la laurisilva canaria sigue
el patrón general. Además esta gradación en las características de las hojas, nos llevó a
realizar la medidas de fotosíntesis en dos categorías de hojas: hojas de sol y hojas de
sombra.

                                                                
2 Los resultados de este apartado han sido publicados en Morales et al. (1996a).
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4.3. INTERCAMBIO GASEOSO EN CONDICIONES NATURALES

4.3.1. INTRODUCCIÓN

A pesar de que en los últimos tiempos se ha producido un gran avance en el
conocimiento de los procesos fotosintéticos a nivel de cloroplasto, bioquímico y
molecular, y una detallada caracterización del intercambio gaseoso bajo condiciones
controladas, el conocimiento de la capacidad fotosintética y el funcionamiento de las hojas
en condiciones naturales es todavía muy elemental. Esto es debido principalmente a la
enorme variabilidad que nos encontramos en las medidas realizadas en condiciones
naturales. Es extremadamente difícil saber si las diferencias obtenidas en el campo son
efecto de errores en la medida, si reflejan simples diferencias en el comportamiento de las
hojas, o si reflejan una variabilidad dinámica o un control de los procesos globales
fotosintéticos (Cheeseman et al. 1991). Cualquier aporte que se haga a este respecto será
de enorme valor y contribuirá de forma sustancial a su mejor conocimiento.

El objetivo principal de este capítulo es el análisis detallado del intercambio gaseoso
en condiciones naturales de L. azorica, P. indica y M. faya, que nos permita determinar el
potencial fotosintético in situ de estas especies, para ello, analizamos el intercambio
gaseoso a lo largo del día en relación con las condiciones ambientales, estudiamos la
respuesta de la fotosíntesis neta a la luz, temperatura y a la conductancia estomática,
determinamos el porcentaje de reducción de la capacidad fotosintética potencial a lo largo
del año e intentamos conocer las bases y la importancia fisiológica de esta reducción.
Además, analizamos el control de las interacciones ambientales y fisiológicas con el
control bioquímico mediante la relación entre la fotosíntesis neta y la concentración de
CO2 intercelular. Por último, extrapolamos los datos obtenidos a nivel de hoja hasta nivel
de parcela, con el fin de obtener una aproximación de la fotosíntesis global que se
desarrolla en el bosque de laurisilva.

4.3.2. MATERIAL Y MÉTODOS

El estudio se llevó a cabo en hojas desarrolladas del primer año de vida, de L.
azorica, P. indica y M. faya, situadas en la parte superior de la cubierta vegetal (hojas de
sol) y en la parte inferior (hojas de sombra), en la parcela de estudio descrita en detalle en
el apartado anterior. El acceso a las hojas fue posible gracias a una torre de madera de 20 m
de altura construida dentro de la parcela.

Las medidas de intercambio gaseoso se realizaron con un analizador de gases por
infrarrojo (IRGA), descrito en detalle en el apartado de material y métodos. A lo largo del
día, aproximadamente cada hora, desde el amanecer hasta el atardecer, se realizaron ciclos
diarios en tres hojas diferentes de cada una de las especies. Esto, a su vez, se llevó a cabo a
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lo largo de todo un año (julio de 1994 hasta junio de 1995), siempre que las condiciones
climáticas nos lo permitieron, generalmente cada 15 días.

Además, en cada día de medida, se tomaron muestras de suelo dentro de la parcela de
estudio a diferentes niveles, con el fin de conocer el contenido hídrico del suelo. Para ello
se recogieron muestras a nivel de la superficie, así como a 5 y 10 cms de profundidad, se
depositaron en bolsas de plástico herméticamente cerradas y se transportaron
inmediatamente al laboratorio en donde fueron pesadas para conocer el peso fresco actual.
Posteriormente, se introdujeron en una estufa a 100 ºC durante varios días para obtener el
peso seco. El contenido hídrico del suelo fue expresado en tanto por ciento de peso seco.

El análisis de las medidas de intercambio gaseoso se hizo primero de una manera
global incluyendo todas las medidas realizadas. A partir de este análisis, se obtuvieron las
primeras aproximaciones de los rangos óptimos de acción de diferentes parámetros
(temperatura foliar, conductancia estomática) y posteriormente, se optimizaron las
diferentes respuestas. Así, la curva de respuesta de la Pn a la luz se ajustó a una hipérbola
compleja, no rectangular (Ecuación 1):

Pn= ((φ*PPFD + Pn max - ((φ*PPFD + Pnmax)2 - 4*φ*Pnmax)1/2)/2*θ) - Rd

donde Pnmax es la tasa de fotosíntesis a luz saturante, φ es el rendimiento cuántico aparente
(en base a los fotones incidentes), θ es el factor de curvatura el cual puede variar entre 0 y
1, y Rd es la respiración de oscuridad.

4.3.3. RESULTADOS

4.3.3.1. Condiciones climáticas

4.3.3.1.1. Condiciones climáticas del sitio de estudio

Una primera aproximación de las características climáticas del sitio de estudio fue
realizada por García-Gallo & Wildpret de la Torre (1990) mediante el diagrama
ombrotérmico de Gaussen, a partir de los datos recogidos en la estación meteorológica
situada en la casa forestal próxima a nuestra parcela de estudio (a 550 m aproximadamente),
durante los años comprendidos entre 1968 y 1976.

En la actualidad hemos podido obtener los datos meteorológicos de esta misma
estación hasta 1996, gracias a lo cual hemos representado el climodiagrama de Walter-
Lieth (Walter & Lieth 1960) mostrado en la Fig. 4.3.1, para los años comprendidos entre
1967 y 1997. En el diagrama se representa la tendencia media de un año o, lo que es lo
mismo, un año ideal calculado obteniendo las medias de todos los valores homólogos
adquiridos por las mismas magnitudes durante n años de observación. En nuestro caso, para
el estudio de la temperatura se tienen datos desde 1969 hasta 1996, de los que se tiene un
registro completo de 16 años, y para el estudio de la precipitación se tienen datos desde
1967 hasta 1997, en los que se tiene el registro completo de 23 años.
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En el eje de abscisas, se representan los meses y en el eje de ordenadas, una división
significa 10ºC de temperatura o 20 mm de precipitación. En el exterior del eje de
ordenadas principal se muestra, de arriba a abajo, la temperatura máxima registrada, la
temperatura máxima diaria media del mes más caluroso, la oscilación térmica diaria media,
la temperatura mínima diaria media del mes más frío y la temperatura mínima registrada.
Sobre el gráfico, de izquierda a derecha, se muestra la localidad, la altura sobre el nivel del
mar,  la temperatura media anual y la precipitación media anual, debajo entre paréntesis se

muestra el número de años de
observación de la temperatura y la
precipitación.

La temperatura media y la
precipitación anual fue de 14 ºC y
732 mm, respectivamente. La
temperatura media máxima del mes
más cálido fue de 22.6 ºC siendo la
máxima absoluta registrada de 39 ºC.
La temperatura media mínima del
mes más frío fue de 6.9 ºC, siendo la
mínima absoluta registrada de 0.2 ºC.
La oscilación diaria media de la
temperatura fue de 7 ºC. En la zona
punteada en la Fig. 4.3.1, se
representa el área seca (S), que en
nuestro caso abarca desde mayo
hasta septiembre, en la zona rayada

se representa el área húmeda (A) y en la zona negra (M) se simboliza la parte del área
húmeda en que las precipitaciones son superiores a 100 mm (a partir de 100 mm, la escala
de precipitaciones se reduce en la proporción 1/10).

El análisis de los datos climáticos, mostró que el coeficiente de variación de la
temperatura media de los meses intraanual es aproximadamente de un 14 %, mientras que
para la precipitación es de un 91.2 %. Esto hace que la temperatura sea un parámetro más
representativo para la caracterización de la estacionalidad del sitio de estudio, que la
precipitación.

4.3.3.1.2. Condiciones climáticas del año de estudio

Las características climáticas generales del año de estudio (julio de 1994-junio de
1995) se resumen en las Figs. 4.3.2 y 4.3.3. La precipitación registrada en el curso anual de
medida fue de 396.5 mm, que equivale a un 54% de la precipitación media típica para el
lugar de estudio, lo cual refleja que fue un curso anual bastante seco. A lo largo del año de
medida se observa que el período con mayores precipitaciones fue del 26 de febrero hasta
el 15 de marzo, en donde se registraron 132 mm, lo que supone un 33 % de la precipitación
total. El día con mayor precipitación se registró el 29 de octubre con un valor de 41 mm
(Fig. 4.3.2).
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Fig. 4.3.1. Climodiagrama de Walter-Lieth para la estación
meteorológica de Tacoronte, Agua García .



Águeda Mª GONZÁLEZ RODRÍGUEZ 83

La temperatura media fue de 14.4 ºC, siendo el valor medio de las máximas de 17.7
ºC y el de las mínimas de 11.6 ºC. En julio de 1994 se registró la temperatura más alta (32
ºC) y la humedad relativa más baja (17 %), lo cual se refleja en valores de déficit de presión
parcial de vapor (VPD) de casi 4 KPa. Esto se debe a días con influencia del aire sahariano.
El resto del año la humedad relativa estuvo por encima del 90% la mayoría de los días. El
período comprendido entre finales de noviembre y principios de febrero registró una baja
humedad relativa. La integración de la densidad de flujo fotónico fotosintético (PPFD)
diaria mostró claramente como en los meses de invierno la radiación total era menor, ya
que los días son más cortos (Fig. 4.3.3).
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Fig. 4.3.2. Datos de precipitación a lo largo del periodo de estudio en la parcela de investigación en
Agua García (julio 94-junio 95). En el eje de abscisas se muestran los días en los que se llevaron a
cabo las medidas de intercambio gaseoso.
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4.3.3.1.3. Condiciones climáticas de los días de estudio

Las condiciones climáticas de cada día de medida registradas con la estación
meteorológica situada en la parte superior del dosel vegetal, se reflejan en las figuras 4.3.4-
22. La mayoría de los días fueron días totalmente despejados con una alta luminosidad,
incluso en invierno, en donde se registraron días claros sin nubosidad alguna, aunque eso sí,
con temperaturas medias más bajas y altos valores de humedad relativa. En la estación seca
(verano) se registraron días con fuerte radiación y temperaturas elevadas, que en la mayoría
de los casos se correspondieron con altos valores de VPD. Esto era característico de días
con influencia sahariana, comúnmente conocido como tiempo sur.

Las temperaturas medias oscilaron entre 15-20 ºC, registrándose los valores más
altos el 24 de agosto de 1994, con una temperatura media de 23 ºC y los valores más bajos
el 13 de enero de 1995 con una temperatura media de 11 ºC. Estas fechas se
correspondieron con valores de VPD alto (valor medio del día, alrededor de 1.5 KPa) y
bajo (valor medio del día inferior a 0.5 KPa), respectivamente.

Aunque se muestran los días en donde se realizaron medidas completas de cursos
diarios, también se realizaron salidas de campo que fueron infructuosas debido a la
condiciones climáticas adversas o a problemas técnicos en los aparatos de medida.

El contenido hídrico del suelo (CH) a diferentes profundidades en los diferentes
días de medida se muestra en la Fig. 4.3.23. En los meses de junio, julio, agosto y
septiembre se observa como el CH medio del suelo a las diferentes profundidades registra
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los valores más bajos (por debajo del 30 %), debido a la escasez de lluvia en este período y
al aumento de la temperatura y la radiación, además de una bajada en los valores de humedad
relativa, siendo las capas más profundas las que presentan mayor contenido en agua. Los
valores de CH del suelo más altos se registraron en el mes de noviembre y principios de
diciembre, y en el período marzo, abril y mayo, épocas en donde se registraron las mayores
lluvias. Desde finales de diciembre hasta febrero, el CH disminuyó relativamente, esto fue
debido a la ausencia de lluvias en este período (30-35 %).
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Fig. 4.3.4. Ciclos diarios de factores meteorológicos e intercambio gaseoso en hojas de sol de L. azorica, P. indica y
M. faya el 21 de julio de 1994. En la parte superior se muestran la densidad de flujo fotónico fotosintético, PPFD (µmol
m-2 s -1), la temperatura del aire, Ta (ºC), y el déficit de presión parcial de vapor, VPD (KPa). En la parte inferior se
muestran la fotosíntesis neta, Pn (µmol m-2 s -1), la transpiración, E (mmol m-2 s -1), la conductancia estomática, Gs
(mmol m-2 s -1) y la concentración interna de CO2, Ci (ppm).
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Fig. 4.3.5. Ciclos diarios de factores meteorológicos e intercambio gaseoso en hojas de sol de L. azorica, P. indica y
M. faya el 29 de julio de 1994. En la parte superior se muestran la densidad de flujo fotónico fotosintético, PPFD (µmol
m-2 s -1), la temperatura del aire, Ta (ºC), y el déficit de presión parcial de vapor, VPD (KPa). En la parte inferior se
muestran la fotosíntesis neta, Pn (µmol m-2 s -1), la transpiración, E (mmol m-2 s -1), la conductancia estomática, Gs
(mmol m-2 s -1) y la concentración interna de CO2, Ci (ppm).
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Fig. 4.3.6. Ciclos diarios de factores meteorológicos e intercambio gaseoso en hojas de sol de L. azorica, P. indica y
M. faya el 9 de agosto de 1994. En la parte superior se muestran la densidad de flujo fotónico fotosintético, PPFD
(µmol m-2 s -1), la temperatura del aire, Ta (ºC), y el déficit de presión parcial de vapor, VPD (KPa). En la parte inferior se
muestran la fotosíntesis neta, Pn (µmol m-2 s -1), la transpiración, E (mmol m-2 s -1), la conductancia estomática, Gs
(mmol m-2 s -1) y la concentración interna de CO2, Ci (ppm).

Fig. 4.3.7. Ciclos diarios de factores meteorológicos e intercambio gaseoso en hojas de sol de L. azorica, P. indica y
M. faya el 24 de agosto de 1994. En la parte superior se muestran la densidad de flujo fotónico fotosintético, PPFD
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(µmol m-2 s -1), la temperatura del aire, Ta (ºC), y el déficit de presión parcial de vapor, VPD (KPa). En la parte inferior se
muestran la fotosíntesis neta, Pn (µmol m-2 s -1), la transpiración, E (mmol m-2 s -1), la conductancia estomática, Gs
(mmol m-2 s -1) y la concentración interna de CO2, Ci (ppm).

Fig. 4.3.8. Ciclos diarios de factores meteorológicos e intercambio gaseoso en hojas de sol de L. azorica, P. indica y
M. faya el 14 de septiembre de 1994. En la parte superior se muestran la densidad de flujo fotónico fotosintético,
PPFD (µmol m-2 s -1), la temperatura del aire, Ta (ºC), y el déficit de presión parcial de vapor, VPD (KPa). En la parte
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inferior se muestran la fotosíntesis neta, Pn (µmol m-2 s -1), la transpiración, E (mmol m-2 s -1), la conductancia
estomática, Gs (mmol m-2 s -1) y la concentración interna de CO2, Ci (ppm).
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Fig. 4.3.9. Ciclos diarios de factores meteorológicos e intercambio gaseoso en hojas de sol de L. azorica, P. indica y
M. faya el 23 de septiembre de 1994. En la parte superior se muestran la densidad de flujo fotónico fotosintético,
PPFD (µmol m-2 s -1), la temperatura del aire, Ta (ºC), y el déficit de presión parcial de vapor, VPD (KPa). En la parte
inferior se muestran la fotosíntesis neta, Pn (µmol m-2 s -1), la transpiración, E (mmol m-2 s -1), la conductancia
estomática, Gs (mmol m-2 s -1) y la concentración interna de CO2, Ci (ppm).



92 CARACTERIZACIÓN FOTOSINTÉTICA DE ÁRBOLES DE LA LAURISILVA

Fig. 4.3.10. Ciclos diarios de factores meteorológicos e intercambio gaseoso en hojas de sol de L. azorica, P. indica y
M. faya el 10 de octubre de 1994. En la parte superior se muestran la densidad de flujo fotónico fotosintético, PPFD
(µmol m-2 s -1), la temperatura del aire, Ta (ºC), y el déficit de presión parcial de vapor, VPD (KPa). En la parte inferior se
muestran la fotosíntesis neta, Pn (µmol m-2 s -1), la transpiración, E (mmol m-2 s -1), la conductancia estomática, Gs
(mmol m-2 s -1) y la concentración interna de CO2, Ci (ppm).
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Fig. 4.3.11. Ciclos diarios de factores meteorológicos e intercambio gaseoso en hojas de sol de L. azorica, P. indica y
M. faya el 7 de noviembre de 1994. En la parte superior se muestran la densidad de flujo fotónico fotosintético, PPFD
(µmol m-2 s -1), la temperatura del aire, Ta (ºC), y el déficit de presión parcial de vapor, VPD (KPa). En la parte inferior se
muestran la fotosíntesis neta, Pn (µmol m-2 s -1), la transpiración, E (mmol m-2 s -1), la conductancia estomática, Gs
(mmol m-2 s -1) y la concentración interna de CO2, Ci (ppm).
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Fig. 4.3.12. Ciclos diarios de factores meteorológicos e intercambio gaseoso en hojas de sol de L. azorica, P. indica y
M. faya el 16 de noviembre de 1994. En la parte superior se muestran la densidad de flujo fotónico fotosintético, PPFD
(µmol m-2 s -1), la temperatura del aire, Ta (ºC), y el déficit de presión parcial de vapor, VPD (KPa). En la parte inferior se
muestran la fotosíntesis neta, Pn (µmol m-2 s -1), la transpiración, E (mmol m-2 s -1), la conductancia estomática, Gs
(mmol m-2 s -1) y la concentración interna de CO2, Ci (ppm).
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Fig. 4.3.13. Ciclos diarios de factores meteorológicos e intercambio gaseoso en hojas de sol de L. azorica, P. indica y
M. faya el 7 de diciembre de 1994. En la parte superior se muestran la densidad de flujo fotónico fotosintético, PPFD
(µmol m-2 s -1), la temperatura del aire, Ta (ºC), y el déficit de presión parcial de vapor, VPD (KPa). En la parte inferior se
muestran la fotosíntesis neta, Pn (µmol m-2 s -1), la transpiración, E (mmol m-2 s -1), la conductancia estomática, Gs
(mmol m-2 s -1) y la concentración interna de CO2, Ci (ppm).
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Fig. 4.3.14. Ciclos diarios de factores meteorológicos e intercambio gaseoso en hojas de sol de L. azorica, P. indica y
M. faya el 12 de diciembre de 1994. En la parte superior se muestran la densidad de flujo fotónico fotosintético, PPFD
(µmol m-2 s -1), la temperatura del aire, Ta (ºC), y el déficit de presión parcial de vapor, VPD (KPa). En la parte inferior se
muestran la fotosíntesis neta, Pn (µmol m-2 s -1), la transpiración, E (mmol m-2 s -1), la conductancia estomática, Gs
(mmol m-2 s -1) y la concentración interna de CO2, Ci (ppm).
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Fig. 4.3.15. Ciclos diarios de factores meteorológicos e intercambio gaseoso en hojas de sol de L. azorica, P. indica y
M. faya el 22 de diciembre de 1994. En la parte superior se muestran la densidad de flujo fotónico fotosintético, PPFD
(µmol m-2 s -1), la temperatura del aire, Ta (ºC), y el déficit de presión parcial de vapor, VPD (KPa). En la parte inferior se
muestran la fotosíntesis neta, Pn (µmol m-2 s -1), la transpiración, E (mmol m-2 s -1), la conductancia estomática, Gs
(mmol m-2 s -1) y la concentración interna de CO2, Ci (ppm).
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Fig. 4.3.16. Ciclos diarios de factores meteorológicos e intercambio gaseoso en hojas de sol de L. azorica, P. indica y
M. faya el 13 de enero de 1995. En la parte superior se muestran la densidad de flujo fotónico fotosintético, PPFD
(µmol m-2 s -1), la temperatura del aire, Ta (ºC), y el déficit de presión parcial de vapor, VPD (KPa). En la parte inferior se
muestran la fotosíntesis neta, Pn (µmol m-2 s -1), la transpiración, E (mmol m-2 s -1), la conductancia estomática, Gs
(mmol m-2 s -1) y la concentración interna de CO2, Ci (ppm).
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Fig. 4.3.17. Ciclos diarios de factores meteorológicos e intercambio gaseoso en hojas de sol de L. azorica, P. indica y
M. faya el 2 de febrero de 1995. En la parte superior se muestran la densidad de flujo fotónico fotosintético, PPFD
(µmol m-2 s -1), la temperatura del aire, Ta (ºC), y el déficit de presión parcial de vapor, VPD (KPa). En la parte inferior se
muestran la fotosíntesis neta, Pn (µmol m-2 s -1), la transpiración, E (mmol m-2 s -1), la conductancia estomática, Gs
(mmol m-2 s -1) y la concentración interna de CO2, Ci (ppm).
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Fig. 4.3.18. Ciclos diarios de factores meteorológicos e intercambio gaseoso en hojas de sol de L. azorica, P. indica y
M. faya el 29 de marzo de 1995. En la parte superior se muestran la densidad de flujo fotónico fotosintético, PPFD
(µmol m-2 s -1), la temperatura del aire, Ta (ºC), y el déficit de presión parcial de vapor, VPD (KPa). En la parte inferior se
muestran la fotosíntesis neta, Pn (µmol m-2 s -1), la transpiración, E (mmol m-2 s -1), la conductancia estomática, Gs
(mmol m-2 s -1) y la concentración interna de CO2, Ci (ppm).
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Fig. 4.3.19. Ciclos diarios de factores meteorológicos e intercambio gaseoso en hojas de sol de L. azorica, P. indica y
M. faya el 5 de abril de 1995. En la parte superior se muestran la densidad de flujo fotónico fotosintético, PPFD (µmol
m-2 s -1), la temperatura del aire, Ta (ºC), y el déficit de presión parcial de vapor, VPD (KPa). En la parte inferior se
muestran la fotosíntesis neta, Pn (µmol m-2 s -1), la transpiración, E (mmol m-2 s -1), la conductancia estomática, Gs
(mmol m-2 s -1) y la concentración interna de CO2, Ci (ppm).
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Fig. 4.3.20. Ciclos diarios de factores meteorológicos e intercambio gaseoso en hojas de sol de L. azorica, P. indica y
M. faya el 27 de abril de 1995. En la parte superior se muestran la densidad de flujo fotónico fotosintético, PPFD (µmol
m-2 s -1), la temperatura del aire, Ta (ºC), y el déficit de presión parcial de vapor, VPD (KPa). En la parte inferior se
muestran la fotosíntesis neta, Pn (µmol m-2 s -1), la transpiración, E (mmol m-2 s -1), la conductancia estomática, Gs
(mmol m-2 s -1) y la concentración interna de CO2, Ci (ppm).
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Fig. 4.3.21. Ciclos diarios de factores meteorológicos e intercambio gaseoso en hojas de sol de L. azorica, P. indica y
M. faya el 17 de mayo de 1995. En la parte superior se muestran la densidad de flujo fotónico fotosintético, PPFD
(µmol m-2 s -1), la temperatura del aire, Ta (ºC), y el déficit de presión parcial de vapor, VPD (KPa). En la parte inferior se
muestran la fotosíntesis neta, Pn (µmol m-2 s -1), la transpiración, E (mmol m-2 s -1), la conductancia estomática, Gs
(mmol m-2 s -1) y la concentración interna de CO2, Ci (ppm).
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Fig. 4.3.22. Ciclos diarios de factores meteorológicos e intercambio gaseoso en hojas de sol de L. azorica, P. indica y
M. faya el 27 de junio de 1995. En la parte superior se muestran la densidad de flujo fotónico fotosintético, PPFD
(µmol m-2 s -1), la temperatura del aire, Ta (ºC), y el déficit de presión parcial de vapor, VPD (KPa). En la parte inferior se
muestran la fotosíntesis neta, Pn (µmol m-2 s -1), la transpiración, E (mmol m-2 s -1), la conductancia estomática, Gs
(mmol m-2 s -1) y la concentración interna de CO2, Ci (ppm).
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4.3.3.2. Medidas de intercambio gaseoso

4.3.3.2.1. Intercambio gaseoso en hojas de sol

4.3.3.2.1.1.  Descripción general de los cursos diarios

El estudio de diferentes parámetros fisiológicos (fotosíntesis neta, Pn;
transpiración, E; conductancia estomática, Gs; y concentración interna de CO2, Ci), a lo
largo del día, se representan en las Figs. 4.3.4-22. No podemos clasificar los cursos como
típicos de estaciones determinadas ya que a lo largo del año las variaciones son más
acordes con las condiciones ambientales de cada día.

Por lo general, se observa como en aquellos días donde el VPD es alto, acompañado
de altas temperaturas, se produce una limitación estomática reflejado por una disminución
de la Gs (por ejemplo: el 9 y 24 de agosto, 2 de febrero, 5 y 27 de abril). En esta situación,
se observan bajas tasas de Pn. En días en donde el VPD es bajo, reflejando condiciones de
alta humedad ambiental, que por lo general están asociadas a relativamente bajas
temperaturas, las tasas de Gs y Pn son las más altas. Así por ejemplo, se observa como los
días 7 de noviembre y 29 de marzo, las condiciones ambientales propiciaron las tasas de Pn
más altas alcanzadas en las tres especies, mostrando L. azorica y P. indica valores
aproximadamente de 10 µmol m-2 s-1 y M. faya valores superiores a 8 µmol m-2 s-1, hay que
destacar que las medidas realizadas en estos días se hicieron después de los mayores
períodos de lluvias acaecidos en el curso anual de estudio. En la Fig. 4.3.24 se muestran los
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Fig. 4.3.23. Contenido hídrico del suelo (% de peso seco) a lo largo del curso anual
de medida (de julio 1994 a junio 1995) en la parcela de estudio de Agua García. Los
círculos representan los datos obtenidos a nivel superficial, los triángulos a 5 cms y
los cuadrados a 10 cms de profindidad.
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valores medios de las Pn máximas registradas en cada día de medida, observando como M.
faya presenta generalmente las Pn más bajas.

Las tasas máximas de E en las tres especies variaron entre 4 y 8 mmol m-2 s-1. En los
días de diciembre, enero y febrero se observaron bajas tasas de E, lo cual está relacionado
con las características climáticas, ya que al ser días de invierno en los que alternaban las
nubes y claros, o días totalmente despejados pero debido a la inclinación del sol, la
intensidad máxima de luz no fue superior a 1200 µmol m-2 s-1. También, el 24 de julio las
tasas de E fueron muy bajas al ser un día nublado, sin embargo el 5 de abril, día totalmente
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Fig. 4.3.24. Valores medios máximos de Pn (µmol m-2 s -1) y E (mmol m-2 s -1) en hojas
de sol de L. azorica , P. indica y M. faya , obtenidos en los diferentes días de
medida a lo largo del curso anual de estudio. Las barras representan el valor medio
de los valores máximos alcanzados en los diferentes días de medida.
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luminoso, se registraron tasas bajas de E al permanecer la Gs con valores bajos a partir de
las primeras horas de la mañana cuando el VPD comenzó a subir.

 Por lo general, L. azorica alcanzó tasas de E más altas que M. faya, mientras que P.
indica presentó un comportamiento variable (Fig. 4.3.24).

Los valores de Ci se mantuvieron durante la mayor parte del día más o menos
constantes próximos a las 250 ppm en días soleados, y más altas, cerca de las 300 ppm, en
los más nublados. Solo se observaron concentraciones mayores en las primeras o en las
últimas horas del día, cuando por falta de luz dominaba la respiración.

La temperatura del aire (Ta) a lo largo de los cursos diarios osciló entre ±1.5ºC con
respecto a la temperatura de la hoja (Th). La tendencia general en los diferentes días de
medida fue una mayor Ta a primeras horas de la mañana y a últimas horas de la tarde. En el
transcurso del día, las hojas se iban calentando haciéndose la diferencia Ta-h negativa (Fig.
4.3.25).

Se observó una muy buena correlación entre PPFD y la Th (0.83, 0.84 y 0.87 para L.
azorica, P. indica y M. faya, respectivamente) y entre la Pn y la E (0.72, 0.68 y 0.68 para
las mismas especies, respectivamente). También se observó una significativa correlación
negativa entre la Pn y Ci (-0.81, -0.61 y -0.76 en el mismo orden de especies que antes).

4.3.3.2.1.2. Análisis global de los datos

Cuando se trabaja en condiciones naturales es necesario aceptar la gran variabilidad
de los datos y luego tratar de ver tendencias, relaciones, correlaciones, que nos den luz para
su interpretación. La totalidad de los datos para cada especie, fue un registro de 550
medidas recogidas a lo largo de todo el año, incluyendo cada medida 5 parámetros (Pn, E,
Gs, Th y Ci), sin contar los meteorológicos.
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Fig. 4.3.25. Diferencia (ºC) entre la temperatura del aire y la temperatura de la hoja a lo largo del día
en hojas de sol de L. azorica . La gráfica de la izquierda corresponde a la diferencia entre los
valores obtenidos en un día despejado y la gráfica de la derecha corresponde a un día nublado.
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El primer paso para abordar el estudio fue el análisis global de todos los datos que
nos diera las primeras relaciones de importancia fisiológica, para posteriormente, bajo
condiciones favorables de un parámetro, ver la influencia de otro.

El análisis bruto de todos los datos (n=550) en la respuesta de la Pn a diferentes
condiciones ambientales, como luz, temperatura de la hoja (Th), y fisiológicas, como
conductancia estomática (Gs) en hojas de sol de L. azorica, P. indica y M. faya se muestra
en las Figs. 4.3.26-28. Para este primer análisis, se utilizó el método de la “boundary”, es
decir, una vez representada la totalidad de los datos, se trazó una curva por la parte externa a
toda esa nube de puntos con el fin de delimitar la conducta, la cual representaría el
comportamiento en condiciones óptimas.

La respuesta de la Pn a la luz mostró un comportamiento bastante similar para las
tres especies, así alcanzaron el punto de saturación luminoso (PSL) por encima de 750
µmol m-2 s-1, las tasas máximas de Pn (Pnmax) que se obtuvieron, fueron de 10.5, 11 y 9.5
µmol m-2 s-1 para L. azorica, P. indica y M. faya, respectivamente y el rendimiento
cuántico aparente (φap) estimado fue de 0.024 para las tres especies (Fig. 4.3.26).

El estudio de la Pn con respecto a la temperatura foliar mostró que el rango de
temperatura óptima de Pn osciló entre 21-26 ºC para L. azorica y M. faya, y entre 19-25 ºC
para P. indica. Se estableció un rango de temperatura subóptima  hasta 14.5 ºC para L.
azorica (temperatura a la que se produce un 50 % de reducción de la Pn máxima), y hasta
14ºC para P. indica y M. faya, y un rango de temperatura supraóptima hasta 33.5 ºC
(temperatura a la que se produce un 50 % de reducción de la Pn máxima) para L. azorica y
M. faya y hasta  34ºC para P. indica (Fig. 4.3.27).

La respuesta de la Pn a la Gs se muestra en la Fig. 4.3.28, aunque a valores de Gs de
200 mmol m-2 s-1, la Pn no está totalmente saturada hemos considerado que está próxima a
la saturación, aproximadamente a un 80 % de su máximo, por lo que valores superiores a
éste los hemos considerado como no limitantes.

La respuesta de la Pn al Ci mostró una correlación negativa, así altas tasas de Pn se
correspondieron con bajos niveles de Ci (Fig. 4.3.29).
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Fig. 4.3.27. Respuesta de la fotosíntesis neta
(Pn) a la temperatura de la hoja (Th) en hojas de
sol de L. azorica , P. indica  y M. faya .

-2

0

2

4

6

8

10

12

P
n

 [
µm

o
l m

-2
 s

-1
]

L. azorica

-2

0

2

4

6

8

10

12

P
n

 [
µm

o
l m

-2
 s

-1
]

P. indica

-2

0

2

4

6

8

10

12

0 500 1000 1500 2000 2500

PPFD [µmol m -2 s -1]

P
n

 [
µm

o
l m

-2
 s

-1
]

M. faya
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Fig. 4.3.28. Respuesta de la fotosíntesis neta (Pn) 
a la conductancia estomática (Gs) en hojas de
sol de  L. azorica , P. indica y M. faya .

4.3.3.2.1.3. Curva de respuesta de la Pn a la PPFD optimizada

El estudio preliminar de todos los datos según el método de la “boundary”, nos
permitió restringir el rango óptimo de respuesta de la Pn a diferentes parámetros
(temperatura foliar, conductancia estomática y luz).
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Fig. 4.3.29. Curva de respuesta de la Pn (µmol m-2 s -1 ) 
a la concentración interna de CO2, Ci (ppm) en hojas
de sol de L. azorica , P. indica  y M. faya .
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A continuación estudiamos la respuesta
de la Pn a la PPFD, para ello, se tomaron
únicamente, los datos en los que la
temperatura foliar era óptima y la conductancia
estomática no suponía una limitación a la
fotosíntesis (por encima de 200 mmol m-2 s-1)
y las curvas resultantes (Fig. 4.3.30) se
ajustaron a una ecuación de una hipérbola
compleja, no rectangular (Ecuación 1).

Para las hojas de sol de L. azorica, se
obtuvo una fotosíntesis máxima (Pnmax) de 8
µmol m-2 s-1, el punto de compensación
luminoso (PCL) fue de 50 µmol m-2 s-1 y el
punto de saturación lumínico (PSL) es decir, la
luz para alcanzar la fotosíntesis máxima, se
alcanzó por encima de 750 µmol m-2 s-1. El
rendimiento cuántico aparente (φap) fue de
0.020 y la respiración de oscuridad (Rd) de
0.7µmol m-2 s-1.

Las hojas de sol de P. indica mostraron
una Pnmax de 8.5 µmol m-2 s-1, el φap fue
ligeramente superior a las de L. azorica
(0.024), mostrando mayores tasas de
respiración de oscuridad (Rd = 2 µmol m-2 s-1).
El PSL y el PCL fueron de 750 y 75 µmol m-2

s-1, respectivamente. Las hojas de sol de M.
faya mostraron los valores de Pnmax y φap más
bajos (7.64 µmol m-2 s-1 y 0.015,
respectivamente). La Rd fue de 2,2 µmol m-2 s-

1 y los PSL y PCL fueron de 750 y 108.33
µmol m-2 s-1, respectivamente (Fig. 4.3.30).

4.3.3.2.1.4. Curva de respuesta de la Pn a la Ci optimizada

La curva de respuesta de la Pn a la concentración de CO2 intracelular (Ci) bajo
condiciones naturales mostrada en la Fig. 4.3.29 refleja un funcionamiento complejo y por
lo tanto de difícil interpretación. A continuación, presentamos esta misma respuesta bajo
condiciones óptimas de luz, temperatura foliar y conductancia estomática (Fig. 4.3.31). Los
resultados muestran como los valores de Ci se mantienen constantes entre 250-300 ppm
para las tres especies, lo que supone un 74-89 % de los valores de CO2 atmosférico en el
momento de medida.
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Fig. 4.3.30. Curva de respuesta de la Pn a la luz en
hojas de sol de L. azorica , P. indica y M. faya , a
temperatura óptima y Gs no limitante. La curva
resultamte es el ajuste de los puntos según la
ecuación l.
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4.3.3.2.1.5. Estacionalidad

Se estudió el grado de reducción del
funcionamiento fotosintético con respecto
a su potencial, es decir, la variación de los
valores de Pn máximos mensuales
obtenidos por el método de la “boundary”,
en relación con su potencial calculado por
el mismo método con los datos de todo el
periodo de medida.

Como se puede apreciar de la Fig.
4.3.32, L. azorica fue la especie que menor
grado de reducción sufrió a lo largo del año
(81.4 % con respecto al potencial), seguida
de P. indica (80.9 %) y en último lugar, M.
faya (65.9 %). En las tres especies se
observa como agosto y febrero fueron los
meses en donde se produjo una mayor
reducción. En L. azorica se observa como
por lo general la reducción es bastante
homogénea a lo largo del año, no
existiendo grandes diferencias entre los
meses. Esta merma en la fotosíntesis pudo
ser debido a las altas temperaturas y el alto
VPD que produjo una limitación
estomática, aunque esto no fuera tan
patente en L. azorica. Sin embargo, en la
mayoría de los casos la reducción de la Pn
con respecto a su potencial se
correspondió, con valores de Gs superiores
a 200 mmol m-2 s-1, lo cual reflejó que esta
reducción no era debido a una limitación
estomática (Fig. 4.3.32). Esto podría

indicar un descenso en la Pn como consecuencia de un proceso fotoinhibitorio o un
aumento de la fotorrespiración.
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Fig. 4.3.31. Curva de respuesta de la fotosíntesis
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indica y M. faya , a luz saturante, temperatura
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4.3.3.2.1.6. Fotosíntesis neta y eficiencia en el uso del agua por día

Se integró la Pn realizada durante el día por las hojas de sol de cada especie a lo
largo del año de estudio (Fig. 4.3.33). Los resultados reflejaron como, en general, P. indica
fue la especie que más fotosintetizó por unidad de superficie de hoja, alcanzando valores
medios 185 mmol m-2 d-1, y M. faya la que menos, tomando valores medios de 141 mmol
m-2 d-1. En algunas ocasiones la Pn diaria de L. azorica, iguala e incluso supera a la de P.
indica.
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Fig. 4.3.32. Reducción de la Pn máxima mensual, calculada por el método de la "boundary", con
respecto a su potencial (marcada por la línea de puntos) a lo largo del curso de medida y Gs
media a luz saturante en hojas de sol de L. azorica , P. indica  y M. faya .
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Los valores de Pn y de E diarios más
bajos, se observaron en el periodo
comprendido entre diciembre y febrero,
donde los días son más cortos, muchos de
ellos nublados y cuando el sol, por su mayor
inclinación, disminuye incluso su intensidad
(ver Fig. 4.3.33). Los valores de Pn diaria se
correlacionaron bien con los de PPFD total
del día (p<0.001) (Fig. 4.3.34).

Los valores de la eficiencia en el uso
de agua (WUE) a lo largo del año de medida
fueron bastante bajos. La tendencia general
es que P. indica presentó valores de WUE
superiores a L. azorica y M. faya (Fig.
4.3.33). El rango de WUE para las hojas de
sol de P. indica osciló entre 1.4 mmol CO2

mol-1 H2O (alcanzado en el mes de febrero)
y 0.9 mmol CO2 mol-1 H2O (alcanzado en el
mes de agosto). La época en donde se
alcanzaron los valores máximos y mínimos
para L. azorica se correspondieron con los
citados para P. indica, pero con valores más
bajos (1.25 mmol CO2 mol-1 H2O y 0.8
mmol CO2 mol-1 H2O, respectivamente). M.
faya mostró a lo largo de todo el año
valores de WUE inferiores a 1. Esto refleja
que M. faya es la especie menos eficiente
en el uso del agua.
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4.3.3.2.1.7. Fotosíntesis neta y eficiencia en el uso del agua por año

La Pn diaria media producida por las hojas de sol a lo largo del curso anual de
medida fue de 161.62 mmol m-2 d-1 y la E de 162.75 mol m-2 d-1. En base a esto, podemos
calcular la Pn global a lo largo del año, la cual nos da un valor de 59 mol CO2 m-2 año-1 (2.6
Kg CO2 m-2 año-1). De igual manera se calculó la WUE, siendo de 2.43 g CO2 Kg-1 H2O.

4.3.3.2.2. Intercambio gaseoso en hojas de sombra

4.3.3.2.2.1. Cursos diarios y respuesta de la Pn a la PPFD

También se han estudiado cursos diarios de intercambio gaseoso aunque con menos
días de medida, en las hojas de sombra, obteniéndose valores muy homogéneos en los
diferentes parámetros, debido a las condiciones meteorológicas más estables, sobretodo a
la baja iluminación. Los valores de Gs oscilaron alrededor de 100 mmol m-2 s-1, y los de E
entre 2 y 4 mmol m-2 s-1.

El análisis de los cursos diarios, en las condiciones de umbría en las que se
encuentran estas hojas, mostró que los valores de Pn oscilaron entre -2 y 2 µmol m-2 s-1,
esto significa que las hojas de sombra, por lo general, se encuentran, a lo largo del día, con
muy bajas tasas de Pn, cerca del punto de compensación o incluso respirando (Fig. 4.3.35).
Por lo general, la luz que incidió sobre las hojas de sombra no sobrepasó, a lo largo del día,
valores de PPFD superiores a 200 µmol m-2 s-1. Para la caracterización de la respuesta
fotosintética de las hojas de sombra a la luz, se movieron las ramas de la parte baja del
dosel con el fin de que la luz incidiera directamente sobre las hojas de sombra. Se
realizaron curvas de respuesta a la luz, desde 0 hasta 2000 µmol m-2 s-1, gracias al uso de
unas gasas que se colocaban encima de la ventana de metacrilato de la cámara, para
conseguir las diferentes intensidades de luz. En la Fig. 4.3.36 se muestran las curvas de
respuesta de la Pn a la luz, resultantes de varios días de medida para las hojas de sombra de
L. azorica, P. indica y M. faya. Las tasas máximas de Pn (Pnmax) alcanzadas por las hojas de
sombra de las tres especies fueron alrededor de 5 µmol m-2 s-1, y el PSL de 500 µmol m-2 s-

1.
De igual manera que para las hojas de sol, se calculó la Pn media diaria alcanzando

un valor de 29.47 mmol m-2 d-1 para las tres especies. La Pn global anual fue de 10.58 mol
CO2 m-2 año-1 (0.47 Kg CO2 m-2 año-1).
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4.3.3.2.3. Fotosíntesis a nivel de bosque

La Pn de toda la cubierta vegetal por
superficie de suelo, sería máxima si todas las
hojas de un árbol fueran igualmente
iluminadas, pero esto, obviamente, es algo
irreal, ya que las hojas de la parte superior
sombrean, irremediablemente, a las hojas
situadas en las partes bajas. En base al
estudio de las características de nuestra
parcela: LAI, grado de interceptación de luz
(Aschan et al. 1997) y perfil morfológico de
las hojas estudiado, asumimos que en el
dosel vegetal la relación entre las hojas de
sol y las hojas de sombra es de 1.

Como conocemos los valores de Pn
tanto de las hojas de sol como de sombra y el
LAI de nuestra parcela de estudio (7.8),
podemos calcular la Pn por m2 de suelo. Para
el cálculo de la Pn por m2 de suelo en nuestra
parcela podemos desarrollar dos
aproximaciones.

4.3.3.2.3.1. Pn por m2 de suelo asumiendo
que todo el dosel vegetal estuviera a luz
saturante

A partir de la Pn máxima media para
las hojas de sol y de sombra de las tres
especies estudiadas, calculada a partir de la
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Fig. 4.3.35. Curso diario de fotosíntesis neta (Pn) en las hojas de sombra de L. azorica , P. indica y

M. faya  (5 de abril de 1995). La luz no sobrepasó los 200 µmol m-2 s -1.
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Fig. 4.3.36. Curva de respuesta de la Pn a la luz
en hojas de sombra de L. azorica , P. indica y
M. faya . Se representan los datos de diferentes
días de medida.
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curva optimizada para la luz (7 y 4.5 µmol m-2 s-1, respectivamente) y conociendo como
contribuye cada tipo de hoja en el LAI de la parcela, podemos calcular la Pn por m2 de suelo
que se realiza en ella, la cual nos da un valor de 44.85 µmol CO2 m-2 suelo s-1. Este valor,
por supuesto, es el valor máximo teórico que se podría obtener en nuestro bosque,
asumiendo que a todas las hojas de dosel les llegara una luz saturante para alcanzar sus
valores de Pnmax y que el resto de las condiciones fueran favorables.

4.3.3.2.3.2. Pn total por m2 de suelo a partir de datos de Pn diarios

A partir de los datos de Pn integrada por día para las hojas de sol y de sombra de las
tres especies, calculamos la Pn media por día para cada tipo de hoja y en base al LAI de la
parcela, obtuvimos un valor de 745.25 mmol CO2 m-2 de suelo d-1, o lo que es lo mismo,
8.6 µmol m-2 de suelo s-1. Este resultado difiere considerablemente del calculado en el
apartado anterior, siendo 5 veces menor, sin embargo, este valor se aproximaría en mayor
medida a la Pn real que se produce por m2 de bosque.

El estudio en detalle de la estructura del dosel vegetal de nuestra parcela, nos
permitió conocer el área foliar que aportaba cada una de las especies, gracias a ello
podemos conocer el porcentaje que aporta a la Pn total cada una de las tres especies. Así,
M. faya es la especie que más aporta a la Pn total, 44 %, seguida de L. azorica con un 33 %,
siendo P. indica la especie con menor porcentaje, 10 %. El 13 % restante lo aportan las
otras especies que se encuentran dentro de la parcela (Ilex canariensis, Ilex platyphylla,
Erica arborea), asumiendo que en todas ellas la Pn sea similar a la registrada en las
especies estudiadas.

4.3.4. DISCUSIÓN

En este apartado, hemos analizado las características del intercambio gaseoso en
hojas de primer año y totalmente desarrolladas, de sol y de sombra a lo largo de todo un
curso anual. Los datos obtenidos son el resultado de medidas puntuales que dan una buena
estima del funcionamiento real de las especies de estudio in situ.

En general, el estudio de los cursos diarios en las tres especies mostró la típica
respuesta de la Pn con respecto a la luz. En algunos días de medida se observó una
disminución de la Gs al mediodía o incluso antes, ésta se mantuvo con valores bajos hasta la
noche, con lo que no se podría hablar de un típico cierre estomático del mediodía, sin
embargo, curvas diarias de Pn con depresión al mediodía se han visto en especies de zonas
templadas (Hodges 1967; Dougherty & Hinckley 1981) y en plantas de clima mediterráneo
(Tenhunen et al. 1981; Pereira et al. 1986).

El análisis del funcionamiento fotosintético de las hojas, se estudió por su respuesta
a la luz y a la conductancia estomática. La respuesta del funcionamiento fotosintético de las
hojas a la luz mostró, tanto en las hojas de sol como de sombra de las tres especies, la
conducta típica esperada. Así las hojas de sol alcanzaron PCL, PSL y Rd más altos que las
hojas de sombra. La respuesta a la conductancia estomática mostró una limitación de la Pn a
Gs inferiores a 200 mmol m-2 s-1.
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Los bajos valores de Pn encontrados en las hojas de sombra, fueron debidos a la
estructura del dosel vegetal de nuestra parcela de estudio, que al ser tan densa (LAI de 7.8
ver apartado 4.1) la atenuación de la luz fue muy intensa. Esto pone de manifiesto la enorme
importancia que tienen los cortos periodos de tiempo en que estas hojas están iluminadas
por luz intensa a lo largo del día, conocidos en la terminología inglesa como “sunflecks” La
importancia del aprovechamiento de estos cortos e intensos instantes de luz para las hojas
de sombra se puso de manifiesto principalmente con los trabajos realizados por Pearcy
(1990), en la actualidad existen un gran número de trabajos sobre este aspecto (Le Gouallec
et al. 1990; Pearcy & Pfitsch 1991; Sims & Pearcy 1993; Pearcy 1994; Pearcy et al. 1994;
Ögren & Sundin 1996). Uno de los requisitos necesarios para la utilización de esta luz para
la fotosíntesis es la rápida y coordinada reacción de los estomas y también de la maquinaria
tanto biofísica como bioquímica de la asimilación del CO2.

Las hojas de sol de bosques lluviosos tropicales presentan un PCL de 12 µmol m-2 s-

1, y las hojas de sombra entre 6 y 12 µmol m-2 s-1 (Lüttge 1985). Para bosques tropicales,
en general, los valores para las hojas de sol de árboles son un poco más altos entre 15-25
µmol m-2 s-1 y para las hojas de sombra entre 5-10 µmol m-2 s-1. En árboles siempreverdes
planifolios no tropicales los valores dados para las hojas de sol oscilan entre 10 y 30 µmol
m-2 s-1, y para las hojas de sombra entre 2 y 10 µmol m-2 s-1 (Larcher 1995). Nuestros
valores de PCL bajo condiciones naturales fueron superiores a los valores aquí citados,
asemejándose en mayor medida con los PCL dados para árboles planifolios caducos
(Larcher 1995). Según Bauer et al. (1983) altos PCL reflejan altas tasas de respiración a la
luz.

Los PSL para las hojas de sol de nuestras especies también fueron superiores que
aquellos citados para bosques lluviosos tropicales, en donde el PSL para las hojas de sol de
la parte superior del dosel se encuentra entre 250-370 y para las hojas de sombra de la parte
inferior es de 125 (Lüttge 1985). En árboles de bosques tropicales oscila entre 600-1500
para las hojas de sol y 200-300 para las hojas de sombra, este rango es muy similar a las
hojas de sol de árboles siempreverdes planifolios no tropicales (600-1000 µmol m-2 s-1) y a
las hojas de sombra (100-300 µmol m-2 s-1) (Larcher 1995), y se encuentran dentro de los
valores encontrados para nuestras especies.

Las hojas de sol de la mayoría de los árboles llegan a saturarse con 25-30 % de la luz
solar máxima (Sprugel 1989). En nuestro caso, las hojas de sol de las tres especies se
saturaron con un 37.5 % de la luz total y las hojas de sombra con un 25% de la luz total.

Por lo general, la fotosíntesis en árboles es bastante variable, su valor máximo en
condiciones naturales oscila entre 3 y 30 µmol m-2 s-1 (Ceulemans & Saugier 1991). El
análisis de la respuesta de la Pn a la luz, ya sea por el método de la “boundary” o por el
análisis de los datos una vez optimizados, mostró que los valores de Pnmax para las hojas de
sol y de sombra de L. azorica, P. indica y M. faya, se encontraban dentro del rango citado
para especies arbóreas.

La tasa máxima de captura de CO2 bajo condiciones naturales de CO2 atmosférico y
condiciones óptimas con respecto a todos los otros factores ambientales, es característica
de grupos y especies de plantas y es denominada capacidad fotosintética (Am). Ciertas
especies arbóreas planifolias como el roble (Quercus) y el haya (Fagus) tienen
capacidades fotosintéticas de sólo 3-6 µmol m-2 s-1, estos valores son mucho más bajos que
los obtenidos en especies de valor agronómico u hortícola. La capacidad fotosintética de
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árboles planifolios siempreverdes como Nothofagus fusca es de 4 µmol m-2 s-1 (Hollinger
1987), Quercus ilex entre 3-7 µmol m-2 s-1 (Eckardt et al. 1975), Q. coccifera es de 10
µmol m-2 s-1 (Tenhunen et al. 1987), Eucalyptus behriana es de 8 µmol m-2 s-1 (Küppers et
al. 1987) y E. microcarpa fue de 15 µmol m-2 s-1 (Sharkey 1984).

Nuestras especies de estudio, árboles planifolios siempreverdes, muestran valores
de Am de 8.5, 8 y 7.6 µmol m-2 s-1 para las hojas de sol de P. indica, L. azorica y M. faya,
respectivamente. Las hojas de sombra de las tres especies mostraron valores que oscilaron
entre 4 y 5 µmol m-2 s-1. Las hojas de sol de bosques lluviosos tropicales presenta una Am
que oscila entre 10 y 16 µmol m-2 s-1, mientras que las hojas de sol de árboles
siempreverdes de hoja ancha de las zonas subtropicales y templadas muestran un rango
entre 6 y 12 µmol m-2 s-1, aunque en casos excepcionales se han registrados valores de 20
µmol m-2 s-1 (Larcher 1995). Así las hojas de sol de las especies de la laurisilva canaria
mostraron valores de Am más próximos a los árboles siempreverdes de las regiones
subtropicales y templadas que a los tropicales. En cuanto a las hojas de sombra, las especies
arbóreas tropicales presentan tasas que oscilan entre 5 y 7 µmol m-2 s-1, y en los bosques
lluviosos tropicales entre 4 y 5 µmol m-2 s-1 (Lüttge 1985), mientras que aquellas situadas
en las regiones subtropicales y templadas son ligeramente inferiores (2-4 µmol m-2 s-1)
(Larcher 1995). Nuestras especies se encontraban entre el límite inferior de los valores de
Am dados para las especies tropicales, y en el límite superior de las especies subtropicales
y templadas, ajustándose a los valores dados para bosques lluviosos tropicales. Así tanto en
los valores obtenidos para las hojas de sol como de sombra, estas especies presentan una
conducta similar a la de los bosques lluviosos tropicales.

Las medidas de intercambio gaseoso que se han llevado a cabo en este estudio no
sólo nos dan información de la Pn que presentan estas plantas, sino también de otros
parámetro fisiológicos como son la transpiración y la conductancia estomática. Al
comienzo de la realización de esta tesis hicimos estudios preliminares sobre la
transpiración de L. azorica, P. indica y M. faya, mediante métodos porométricos en
colaboración con el equipo del Prof. Lösch (Zöhlen et al. 1995). En este trabajo obtuvimos
tasas de transpiración máximas en hojas de sol de alrededor de 4 mmol m-2 s-1 para L.
azorica y P. indica, y de 6 mmol m-2 s-1 para M. faya. Estas tasas se encuentran por debajo
de las tasas medias máximas alcanzadas en el presente estudio (superiores a 6 para L.
azorica y P. indica), sin embargo hay que destacar que los días de medida descritos en este
trabajo se refieren únicamente a la época de primavera, en nuestro caso vemos una
variabilidad en las tasas de transpiración de nuestras especies a lo largo del curso de
medida, existiendo días en donde sí se obtuvieron valores de E próximos a los citados en
Zöhlen et al. (1995).

En un estudio anterior, Höllwarth & Kull (1979) observaron en L. azorica y M. faya
depresiones al mediodía, debidas a un cierre estomático. Además realizaron un estudio
comparativo entre L. azorica y M. faya en dos estaciones con diferentes características
climáticas (estación seca y húmeda) mostrando que L. azorica presentaba valores de
transpiración más altos que M. faya en la estación seca, pero no observaron diferencias
significativas en la estación húmeda. Bajo estos resultados apuntaron que M. faya presenta
un mejor control de la transpiración lo cual podría ser importante para su capacidad de
competencia, especialmente favoreciéndose como especie de comunidades de sustitución
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(Höllwarth & Kull 1979). Estas características no han sido observadas a lo largo del estudio
anual, al igual que tampoco fueron observadas por Zöhlen et al. (1995).

La variación de las tasas fotosintéticas de árboles siempreverdes a lo largo del año
ha sido un factor importante de estudio. Las fluctuaciones de las tasas fotosintéticas
durante el invierno varía según la región climática donde nos encontremos pero puede ser
importante incluso en zonas templadas. En regiones con inviernos severos la Pn es
insignificante, sobre todo cuando las noches con heladas son prolongadas (Larcher & Bauer
1981). En regiones mediterráneas la capacidad fotosintética se reduce, pero sólo,
ligeramente durante el invierno, esto ha sido visto en árboles mediterráneos de hojas
siempreverdes como es Olea europaea (Larcher 1961) y Arbutus unedo (Beyschlag et al.
1990), en donde los valores de Am disminuyeron significativamente entre diciembre y
febrero. Sin embargo, en Ceratonia siliqua (algarrobo), árbol propio de las regiones de
clima mediterráneo, se observó una disminución de la Pnmax en la época del verano (julio-
septiembre) alcanzando los valores más bajos a finales de septiembre y los valores más
altos a mitad de noviembre (Nunes et al. 1992). En el sureste de los Estados Unidos,
incluso llegan a incrementar su peso seco en los meses de invierno, indicando una actividad
fotosintética en esta época (Kozlowski & Pallardy 1997). En nuestro estudio la variación
en la Pn a luz saturante en condiciones naturales a lo largo del curso de estudio fue bastante
variable, mostrando valores bajos entre diciembre y febrero, pero también en la época de
verano, sobre todo en P. indica y M. faya.

Si atendemos al estudio a largo plazo de la ganancia de CO2 y de la WUE, en las
hojas de sol de L. azorica, P. indica y M. faya, vemos como la captura de CO2 mostrada en
nuestro estudio (2.6 Kg CO2 m-2 año-1 o 16.8 g CO2 gDW

-1 año-1), se asemeja a la que
encontraron Zotz & Winter (1994) en Ceiba pentandra, un árbol de los bosques de zonas
bajas en Panamá, los cuales mostraron un valor de 2.6 Kg CO2 m-2 año-1 (21 g CO2 gDW

-1

año-1), aunque en este caso se tuvo en cuenta la respiración de la noche. Sin embargo, estos
valores son bastante altos si los comparamos con los valores dados para especies arbóreas
de zonas templadas, como son entre 8 y 13 g CO2 gDW

-1 año-1 para Fagus sylvatica
(Schulze 1970; Künstle & Mitscherlich 1977), 14 g CO2 gDW

-1 año-1 par Betula verrucosa
Ehrh. (Künstle & Mitscherlich 1977) y 15 g CO2 gDW

-1 año-1 para Acer campestre L.
(Küppers 1984).

En lo que respecta a la WUE, nuestras especies mostraron valores bastante bajos
(2.5 10-3 g CO2 g-1 H2O) cuando los comparamos con árboles de zonas templadas, por
ejemplo Fagus sylvatica (8.2 10-3 g CO2 g-1 H2O, Schulze 1970) y Acer campestre (17.1
10-3 g CO2 g-1 H2O, Küppers 1984) e incluso inferior al obtenido para Ceiba pentandra
(árbol tropical) que presentó valores de 6.5 10-3 g CO2 g-1 H2O (Zotz & Winter 1994).
Estos bajos valores en WUE en L. azorica, P. indica y M. faya reflejan las altas tasas de
transpiración y el bajo control estomático que presentan estas especies como fue descrito
por Lösch (1993), en nuestro trabajo previo (Zöhlen et al. 1995), y corroborado al medir la
transpiración a nivel de árbol completo registrando el flujo de savia (Jiménez et al. 1996).

En general, los árboles presentan una baja tasa de crecimiento incluso bajo
condiciones óptimas (Lambers 1987). Cuando se comparan diferentes tipos de bosques, los
de coníferas de las zonas templadas y boreales, a pesar de tener capacidades fotosintéticas
moderadas, pueden alcanzar e incluso exceder la productividad total de los bosques
planifolios de zonas templadas y tropicales, (Schulze 1982; Jarvis & Sandford 1986). Esta
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diferencia no es debida a la actividad respiratoria, ya que la respiración de las coníferas no
es significativamente diferente a las especies planifolias deciduas o perennes. La
explicación de la aparente discrepancia entre la capacidad fotosintética y la productividad
de un número de especies de coníferas puede ser debida a índices de área foliar (LAI)
elevados, alta acumulación de biomasa foliar (Schulze 1982), una eficiente estructura de la
cubierta vegetal (Beadle et al. 1985; Sprugel 1989) y una mayor longevidad de sus hojas.

El grosor de la hojas y la relación peso-área desciende desde la parte alta hasta la
parte baja del dosel vegetal, así especies tolerantes a la sombra presentan una mayor
variación entre la parte alta y baja del dosel. Esta característica se encuentra presente en
nuestra parcela de estudio. Gutschick & Wiegel (1988) interpretaron esta variación en la
relación peso-área como una forma de maximizar la fotosíntesis de todo el dosel vegetal.

El rango de duración de las hojas en el árbol es una característica relevante
existiendo una tendencia a tener tasas de fotosíntesis más bajas en especies con hojas más
longevas (Ceulemans & Saugier 1991). En el caso de las especies estudiadas no conocemos
ningún estudio sobre la longevidad de las hojas, según nuestras observaciones, al menos tres
años las hojas de sol y posiblemente más las de sombra, aunque un estudio sistemático y
preciso no se ha realizado.

Así en función del estudio de estos parámetros, podemos decir que las
características que presenta nuestro bosque son unas bajas tasas de Pn, relacionado con una
longevidad media de sus hojas, un alto LAI y una adaptación morfológica de sus hojas a lo
largo del dosel como mecanismo de optimización de la ganancia de CO2 del bosque.

Por último, y gracias al conocimiento de la estructura del dosel vegetal, se intentó
dar una aproximación cuantificada de la fotosíntesis global a nivel de dosel. La fotosíntesis
a nivel de dosel es básicamente la integración (o la suma) de las tasas fotosintéticas de
todas las hojas que lo forman. Así depende de las características de las hojas (área total,
orientación hacia la luz, capacidad fotosintética individual) así como de los diferentes
factores ambientales, principalmente la luz.

Especies con capacidad fotosintética baja pueden ser muy importantes en el balance
del bosque, porque interviene el LAI que aporta la especie en concreto, es decir, puede
tener una Am baja pero al ser su LAI alto proporciona gran fotosíntesis al bosque. En
nuestro caso vemos como P. indica tiene tasas de Pnmax algo más altas que L. azorica y M.
faya. Sin embargo en nuestro bosque si atendemos al LAI por especie vemos como L.
azorica y M. faya son las especies que mas contribuyen al LAI total de la parcela de
estudio. Así es M. faya la especie que contribuye en un 44% al Pn total del bosque, L.
azorica 33% y P. indica, 10%.

4.3.5. CONCLUSIONES

El rango de temperatura foliar óptima para la fotosíntesis fue similar para las tres
especies estudiadas, oscilando entre 21-26ºC (algo más reducido en P. indica 19-25ºC).

Las curvas de respuesta de la Pn a la luz mostraron que las hojas de sombra de L.
azorica, P. indica y M. faya, presentaban puntos de compensación a la luz más bajos, mayor
rendimiento cuántico aparente y tasa de respiración en oscuridad más bajas por unidad de
área foliar, que las hojas de sol.
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La capacidad fotosintética media de las hojas de sol de L. azorica, P. indica y M.
faya fue de 7 µmol m-2 s-1 y de las hojas de sombra de 4.5 µmol m-2 s-1, las cuales se
encuentran dentro del rango dado para los bosques lluviosos tropicales.

No se encontró una clara estacionalidad en las características de intercambio
gaseoso. Las tasas máximas de Pn se correspondieron con los meses de marzo y mayo
porque las condiciones ambientales fueron más propicias, más agua en el suelo, y mayor
humedad atmosférica. Sin embargo, la E fue similar durante todo el año con la excepción de
los meses de verano en que disminuyó.

Los bajos valores de WUE están en conformidad con los altos valores de
transpiración y el bajo control estomático, caracteres que las hace dependientes del hábitat
húmedo en donde se desarrollan.
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4.4. INTERCAMBIO GASEOSO EN CONDICIONES DE CO2 NO LIMITANTE

4.4.1. INTRODUCCIÓN

Hasta ahora hemos estudiado el intercambio gaseoso que realizan las hojas de L.
azorica, P. indica y M. faya en condiciones naturales (bajo concentraciones de CO2

ambiental) mediante la técnica basada en el análisis de gases por infrarrojo. Sin embargo, la
fotosíntesis en hojas enteras también puede ser medida mediante la detección, por
polarografía, del oxígeno que se libera en el proceso fotosintético con un electrodo de
oxígeno. El uso del electrodo de oxígeno en fase gaseosa es ideal para conocer las tasas
máximas de fotosíntesis porque puede ser utilizado en condiciones de CO2 saturante, en
donde el metabolismo fotorrespiratorio se encuentra totalmente suprimido (Edwards &
Walker 1983; Walker 1988). De igual forma, el estudio de las tasas de oxígeno
desprendido a diferentes intensidades luminosas nos dará información sobre el rendimiento
cuántico bajo condiciones óptimas.

El rendimiento cuántico de la fotosíntesis, se define como la cantidad de moles de
O2 desprendido, o de CO2 absorbido, por mol de fotón absorbido en el aparato
fotosintético. En nuestro caso estudiaremos el rendimiento cuántico en base a la luz
incidente (φi).

El objetivo de este capítulo es conocer las tasas de fotosíntesis máxima a las que
pueden llegar estas especies cuando la concentración de CO2 ambiental no es un factor
limitante. Estos valores de fotosíntesis máxima nos darán información sobre el verdadero
potencial fotosintético de estas especies bajo condiciones en donde la fotorrespiración
está totalmente inhibida.

4.4.2. MATERIAL Y MÉTODOS

Se recolectaron hojas de sol y de sombra desarrolladas del primer año de vida, de
árboles de L. azorica, P. indica y M. faya, situados en la parcela de estudio en Agua García.
El acceso a las partes altas (hojas de sol) y bajas (hojas de sombra) del dosel vegetal fue
posible gracias a la torre de madera de 20 m de altura que ya ha sido nombrada con
anterioridad.

Las hojas, una vez recolectadas, se llevaban inmediatamente al laboratorio y se
ponían en una atmósfera saturante y a temperatura ambiente durante toda la noche. Al día
siguiente, se medía el grosor de las hojas entre los nervios principales en la parte central de
la hoja con un micrómetro (Mitutoyo J15 b7502, Japón), corroborando con ello que
presentaban las características morfológicas propias de las hojas de sol y de sombra. Antes
de introducirlas en el electrodo de O2, se les medía la fluorescencia de la clorofila para
constatar que estaban en perfecto estado, luego se cortaba un disco foliar de 10 cm2 de
superficie y se introducía en la cámara del electrodo. En el caso de M. faya, al ser las hojas
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de menor tamaño, se calculaba el área exacta que se introducía en la cámara del electrodo,
mediante el método de pesada, para hacer posteriormente las correcciones de los valores
obtenidos con respecto al área real de medida.

Las medidas de intercambio gaseoso se realizaron con un electrodo de O2 en fase
gaseosa (Hansatech, NE, U.K.), descrito en detalle en el apartado 3.2.2.2., en condiciones
de CO2 saturante. La temperatura de la cámara fue de 25ºC, ya que en el estudio del
intercambio gaseoso realizado en condiciones naturales observamos que esta temperatura
se encuentra dentro del rango de temperatura óptima para la fotosíntesis en las tres
especies de estudio.

La hoja, una vez colocada dentro de la cámara del electrodo de O2, se dejaba 1 h en
oscuridad (durante este tiempo se realizaba la calibración), transcurrido el cual se la
sometía a un periodo de preiluminación durante 10 min a 125 µmol m-2 s-1, con el fin de
activar la hoja después del largo periodo de oscuridad al que había estado sometida.
Después del periodo de preiluminación, se realizaba una curva de luz cuya intensidad
luminosa iba desde 0 hasta 900 µmol m-2 s-1, a través de 15 puntos de medida, con el fin de
tener datos suficientes para un buen cálculo del rendimiento cuántico. Basándonos en el
procedimiento recomendado por Walker (1987), se realizaron curvas de luz consecutivas
intercaladas por periodos de 10 min de oscuridad, hasta conseguir la curva de luz que
mostrara los valores de fotosíntesis más altos.

El número de réplicas para cada especie y tipo de hoja fue de 6.
Una vez terminada la medida, los discos foliares se colocaban en una estufa durante

48 h a 100 ºC, con el fin de conocer el peso seco y con ello el peso específico foliar
(SLW) mediante la relación peso seco por área de hoja.

4.4.3. RESULTADOS

4.4.3.1. Características de las hojas

Las características morfológicas de las hojas estudiadas se correspondieron con los
valores dados para las hojas de sol y de sombra de L. azorica, P. indica y M. faya en el
apartado 4.2. (Tabla 4.4.1). Se observaron diferencias significativas en el grosor de la hoja y

el SLW entre las hojas de sol y de sombra de
las tres especies estudiadas.

Las medidas de fluorescencia de la
clorofila en las hojas antes de ser analizadas,
mostró que éstas se encontraban sanas. Así,
los valores medios de Fv/Fm para las hojas de
sol y de sombra de L. azorica fueron de 0.803
y 0.820; 0.793 y 0.807 para las hojas de sol y
de sombra de P. indica; y 0.820 y 0.829 para
las hojas de sol y de sombra de M. faya,
respectivamente.

Tabla 4.4.1. Valores medios del grosor de las hojas
(µm) y el peso específico foliar, SLW (g m-2) en las
hojas de sol y de sombra de L. azorica, P. indica y
M. faya.

Especie Tipo de hoja Grosor SLW
L. azorica Sol 330 157.2

Sombra 246 99.8
P. indica Sol 342 154.4

Sombra 210 65.6
M. faya Sol 363 130.4

Sombra 217 74
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4.4.3.2. Medidas con el electrodo de oxígeno

En la Fig. 4.4.1 se muestra una curva de respuesta a la luz obtenida con el electrodo
de oxígeno tal y como la analiza el programa específico (Hansatech, NE, U.K.) incluido en
el equipo. El análisis en detalle de la curva nos da información sobre la fotosíntesis máxima
(Pnmax), el rendimiento cuántico en base a la luz incidente (φi), el punto de compensación
luminoso (PCL) y la respiración de oscuridad (Rd) en condiciones de CO2 no limitante.

A partir de todas las curvas obtenidas para cada especie y condición de hoja, se
calcularon los valores medios de los parámetros mencionados (Fig. 4.4.2).

Los valores medios de Pnmax dentro de la misma especie, mostraron como las hojas
de sol presentaron valores más altos que las hojas de sombra. El estudio entre especies no
reveló grandes diferencias, mostrando las hojas de sol de P. indica los valores medios más
altos. Los valores más bajos fueron obtenidos por las hojas de sombra de L. azorica, con un
valor medio de 9.52 µmol O2 m-2 s-1.

El valor medio de φi en las especies estudiadas osciló entre 0.0563 obtenido en las
hojas de sol de L. azorica y 0.0704 para las hojas de sombra de M. faya. No se observaron
diferencias significativas entre las hojas de sol y de sombra dentro de una misma especie ni
entre las diferentes especies, es decir, el rango de φi era bastante constante en las diferentes
especies y tipos de hoja.

Los valores del PCL entre las especies no fueron significativamente diferentes. El
análisis según la condición de la hoja, para las tres especies estudiadas, mostró que las
hojas de sol presentaron valores significativamente más altos que las hojas de sombra. Así,
los valores medios obtenidos para las hojas de sol fueron de 36.1 µmol m-2 s-1 ± 4.3 y para
las hojas de sombra de 23.1 µmol m-2 s-1 ± 2.05. Sin embargo, cuando se compararon los
valores del PCL entre especies para el mismo tipo de hoja, no se observaron diferencias
significativas.

El estudio de la Rd según la condición de la hoja, mostró que las hojas de sol de P.
indica y M. faya presentaron valores significativamente más altos que las hojas de sombra,
sin embargo, en L. azorica esta diferencia no fue significativa. Los valores medios de Rd
obtenidos para las hojas de sombra fueron de 1.52 µmol O2 m-2 s-1 ± 0.2 y para las hojas de
sol de 2.3 µmol O2 m-2 s-1 ± 0.5. Los valores medios de Rd para las hojas de sol fueron de
1.7, 2.5 y 2.7 µmol O2 m-2 s-1 para L. azorica, P. indica y M. faya, respectivamente.
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Fig. 4.4.1. Curva de respuesta de la tasa de desprendimiento de oxígeno a la luz en una hoja de sol
(gráfica superior) y una hoja de sombra (gráfica inferior) de P. indica . En la parte superior de las
gráficas se muestra: Y intersec = respiración de oscuridad, X intersec = punto de compensación
luminoso, Slope = rendimiento cuántico y Req = requerimiento cuántico.
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4.4.4. DISCUSIÓN

Bajo concentraciones de CO2 ambiental, la
relación CO2/O2 en el sitio de la rubisco, durante
la fotosíntesis máxima, es de aproximadamente
0.025 y con este valor la relación de actividad
carboxilasa a oxigenasa es de aproximadamente
2.5. Esto da una tasa de pérdida de CO2 por
fotorrespiración equivalente a un 20 % de la tasa
de asimilación fotosintética bruta de CO2.
Cuando la concentración de CO2 en el aire es 10
veces mayor a la normal la actividad oxigenasa
prácticamente se elimina y la pérdida de CO2

fotorrespiratorio se reduce a menos de un 2 % de
la fotosíntesis bruta (Hatch 1992).

Numerosas investigaciones han
demostrado una merma en la fotosíntesis,
alrededor de un tercio, comparada con la
fotosíntesis que se obtiene en ausencia de
fotorrespiración (Wu et al. 1991). Sin embargo,
en nuestro caso, los valores de Pnmax obtenidos
bajo condiciones de CO2 no limitante,
aumentaron significativamente con respecto a las
tasas de fotosíntesis máxima obtenidas en
condiciones naturales. En general, los valores de
Pnmax obtenidos a CO2 no limitante, para las tres
especies, fueron dos veces más altos que
aquellos obtenidos bajo condiciones de CO2

ambiental, siendo M. faya la especie que
presentó el mayor incremento. Esta diferencia
podría reflejar que, en esta especie, la
fotorrespiración juega un papel más relevante de
manera que, en condiciones de CO2 ambiental la
tasa de fotosíntesis se encuentra algo más
reducida que en las otras especies, aunque otros
factores ambientales también pueden ser los
causantes de la disminución en condiciones
naturales.

Si atendemos a las diferencias observadas
entre los tipos de hoja según las condiciones de CO2, se observó que las hojas de sombra
presentaron un mayor incremento de Pn que las hojas de sol. Esto también podría ser
explicado por un aumento de la fotorrespiración en condiciones naturales como un
mecanismo de protección frente al exceso de luz. Estas hojas no se encuentran expuestas a
altas intensidades luminosas, por lo que pueden presentar un sistema de pigmentos
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inadecuado para la fotoprotección, de ahí que en condiciones de alta luz reaccionen
presentando una mayor fotorrespiración. Se ha visto que en las hojas que sólo reciben los
rayos directos del sol durante periodos muy pequeños de tiempo (“sunflecks”), el
mecanismo protector no es la disipación de la energía mediante la zeaxantina, ya que no se
han observado cambios en el estado de epoxidación de los pigmentos del ciclo de las
xantofilas (Königer et al. 1995). Por otro lado, se ha demostrado que la fotorrespiración
ejerce un papel importante en prevenir la fotoinactivación del transporte electrónico en
hojas (Powles & Osmond 1978; Osmond 1981; Powles 1984; Sharp & Boyer 1986), así, es
un mecanismo importante para la protección del aparato fotosintético, especialmente en
condiciones de alta luz (Heber et al. 1996).

Los valores de φi no mostraron grandes variaciones en las hojas sol y de sombra de
las tres especies estudiadas y se encontraron dentro del rango dado por Björkman &
Demmig (1987). Estos autores realizaron un estudio del rendimiento cuántico en base a la
luz incidente (φi), mediante medidas en el electrodo de O2, en 37 especies C3 de diferentes
grupos taxonómicos y formas de vida, y obtuvieron un valor medio de 0.0891. De las
especies estudiadas, 8 eran especies arbóreas siempreverdes que mostraron un valor medio
de 0.0898. Nuestros resultados mostraron valores ligeramente inferiores, siendo el valor
medio para las tres especies de 0.065. Este valor fue considerablemente mayor en relación
con los encontrados en condiciones naturales (ver apartado 4.3.).
 L. azorica presentó el valor medio de Rd más bajo, seguido de P. indica y M. faya.
Estos resultados siguieron el mismo orden que los obtenidos en condiciones naturales,
aunque sus valores fueron ligeramente más altos.

4.4.5. CONCLUSIONES

Los valores de fotosíntesis en condiciones de CO2 no limitante fueron
aproximadamente el doble de aquellos obtenidos en el campo para las tres especies
estudiadas. El incremento fue mayor en las hojas de sombra que en las hojas de sol, y M.
faya fue la especie que presentó un mayor aumento de sus valores, con respecto a las
condiciones naturales. Esto podría indicar un mayor efecto de la fotorrespiración en las
hojas de sombra en general, y en las hojas de sol de esta especie en particular, bajo
condiciones naturales, aunque cualquier otro factor ambiental también podría ser el
responsable. En el futuro sería necesario la realización de estudios encaminados a un mejor
conocimiento del proceso fotorrespiratorio en estas plantas en condiciones naturales.
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4.5. FOTOINHIBICIÓN EN CONDICIONES NATURALES

4.5.1. INTRODUCCIÓN

En el capítulo anterior, vimos como la luz juega un importante papel en la respuesta
de la fotosíntesis máxima. Sin embargo, un exceso de luz puede ser perjudicial para la
planta, produciendo daños que, aunque en muchos casos son reversibles, puede llegar a
mermar el rendimiento fotosintético. Este fenómeno se conoce con el nombre de
fotoinhibición que, en sentido amplio, se puede definir como la inhibición reversible de la
fotosíntesis inducida por luz, lo cual abarca la regulación, tanto de los procesos de
protección, como de los de daño en el fotosistema II (PSII) (Krause 1988; Ögren & Evans
1992; Leitsch et al. 1994).

Actualmente están aumentando los trabajos que hacen referencia al efecto de
fotoinhibición en condiciones naturales (para una revisión ver Kyle et al. 1987; Baker &
Bowyer 1994; Long et al. 1994; Demmig-Adams & Adams 1996). El efecto del exceso de
luz, acompañado de otros factores de estrés, ha sido registrado por otros autores (Krause
1994; Kyparissis et al. 1995). Sin embargo, la fotoinhibición como resultado exclusivo del
efecto de la exposición de las hojas a plena luz solar, tiene lugar en condiciones naturales
aunque no estén presentes otros factores de estrés asociados. Esto ha sido puesto de
manifiesto en numerosos estudios, como por ejemplo en hojas de Salix sp. (Ögren 1988;
Ögren & Rosenqvist 1992), Eucalyptus sp. (Ögren & Evans 1992), Arbutus unedo
(Demmig-Adams et al. 1989), en árboles tropicales (Castro et al. 1995; Krause et al.
1995; Lovelock & Winter 1996), en palmeras (Araus & Hogan 1994), en varias plantas con
metabolismo CAM (Adams 1988; Adams et al. 1988), y en herbáceas cultivadas (Bolhàr-
Nordenkampf et al. 1991).

Las hojas de sol de las especies estudiadas deben soportar condiciones de alta luz
durante los días claros y, al mismo tiempo, ser capaces de realizar una fotosíntesis
eficiente durante largos periodos de sombra, debido a la presencia de nubes, condición
típica de este bosque. Es probable, por tanto, que cuando la absorción de la luz sea mayor
que la que puedan procesar a través del transporte electrónico fotosintético, el exceso de
fotones produzca moléculas reactivas de oxígeno en los cloroplastos que oxiden moléculas
diana, produciendo una disminución del rendimiento cuántico (Asada 1994). Es conocido
que el ciclo de las xantofilas juega un papel fotoprotector en las plantas (Demmig-Adams
1990; Demmig-Adams & Adams 1994; Pfündel & Bilger 1994). Se supone que la
zeaxantina (Z), formada en condiciones de alta luz por la desepoxidación de la violoxantina
(V) vía anteraxantina (A), es capaz de disipar la energía en la antena del PSII y, por lo tanto,
de proteger a dicho fotosistema de los radicales libres y el oxígeno singlete generados por
la luz (Thiele et al. 1996). También, la detoxificación de cualquier oxígeno activado que se
pueda formar, puede realizarse por los sistemas antioxidativos que se encuentran en el
cloroplasto (Alscher & Hess 1993; Foyer & Mullineaux 1994). La fotorrespiración
también juega un papel protector importante (Heber et al. 1996).



130 CARACTERIZACIÓN FOTOSINTÉTICA DE ÁRBOLES DE LA LAURISILVA

En este apartado ponemos de manifiesto el grado de fotoinhibición que tienen lugar
en las hojas de sol de L. azorica, P. indica y M. faya, al igual que la tasa de recuperación
que tienen lugar en condiciones naturales. Como medida de la fotoinhibición se utiliza el
descenso en la relación fluorescencia variable respecto de la fluorescencia máxima
(Fv/Fm) y se relaciona con las variaciones en la concentración de pigmentos del ciclo de
las xantofilas, la concentración de otros pigmentos y el sistema antioxidativo presente en
estas especies. La magnitud de la fotorrespiración en relación con la fotoinhibición y el
papel que puede jugar en estas especies, merece una mayor atención aunque se ha estudiado
indirectamente en el apartado anterior (4.4)

4.5.2. MATERIAL Y MÉTODOS

4.5.2.1. Medidas de fluorescencia

Se realizaron medidas de fluorescencia de la clorofila con el fluorímetro portátil
PEA (descrito en detalle en el apartado 3.2) en hojas de sol completamente desarrolladas y
en el primer año de vida de L. azorica, P. indica y M. faya, situadas en la parte superior del
dosel vegetal en la parcela de estudio de Agua García.

Se hicieron medidas a lo largo del año en los mismos días en que se midió el
intercambio gaseoso (apartado 4.3). Posteriormente, se repitieron estas medidas en días en
que las condiciones ambientales aumentaban la magnitud del fenómeno. En estos días se
midió al mismo tiempo el contenido en pigmentos y en antioxidantes.

Todas las medidas de fluorescencia de la clorofila se hicieron en las hojas in situ y
después de haber estado, la porción a medir, durante media hora en oscuridad mediante la
utilización del clip apropiado (ver sección 3.2.3)

4.5.2.2. Análisis de pigmentos y antioxidantes

En el mismo momento en que se colocaba el clip, para medir la fluorescencia, se
tomaron varias hojas similares en edad, posición y exposición al sol e inmediatamente, en
el lugar de estudio, se sumergieron en nitrógeno líquido. Posteriormente, se llevaron al
laboratorio donde se liofilizaron y se convirtieron en polvo, almacenándose en viales de
plástico resistentes a la humedad en un congelador a -80 ºC, antes de realizarse los análisis
bioquímicos. Esta recogida de muestras se realizó coincidiendo con las medidas que se
hicieron a primera hora de la mañana y al mediodía.

El estudio de los pigmentos se llevó a cabo mediante el análisis de HPLC en
gradiente, según describió Pfeifhofer (1989). La extracción de los pigmentos a partir del
polvo se realizó añadiendo acetona y sometiendo la solución a HPLC (cromatografía
líquida de alta presión) en gradiente, utilizando como solvente polar acetona:etilacetato
(2:1) y como solvente apolar acetonitrilo, agua bidestilada y metanol (100:10:5). La
absorbancia de la muestra fue medida a 440 nm.
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El tocoferol se determinó siguiendo el método de Wildi & Lütz (1996). Una vez
añadida la acetona al polvo, se sometió a un análisis de HPLC isocrático utilizando como
solvente el metanol. El tocoferol se detectó directamente por fluorimetría (longitud de
onda de excitación 295 nm, longitud de onda de emisión 325 nm). La identificación del
tocoferol se realizó por comparación de los diferentes tiempos de retención, mediante
comparación con soluciones estándar de alfa, gamma y delta-tocoferol.

El glutation se determinó según Kranner & Grill (1996). El polvo en HCl fue
incubado con ditiotreitol durante una hora para reducir los grupos tiol. Los grupos
sulfihidrilos fueron reducidos con monobromobimane. La separación y determinación de
los derivados de tiol se realizó mediante HPLC en gradiente, utilizando como solventes
mezclas de metanol, agua y ácido acético. El marcaje de los grupos tiol se determinó
mediante fluorimetría (longitud de onda de excitación 380 nm, longitud de onda de emisión
480 nm).

Los ácidos ascórbico y dehidroascórbico se determinaron simultáneamente
siguiendo un proceso derivado con ortofenildiamina (Tausz et al. 1996). El polvo en ácido
metafosfórico se trató con ortofenildiamina y la separación se llevó a cabo mediante HPLC
isocrática, utilizando como agente iónico bromuro de hexadeciltrimetilamonio y como
solvente metanol acuoso. La absorbancia de la columna fue registrada a 248 y 348 nm para
las medidas de ácido ascórbico y su derivado, ácido dehidroascórbico, respectivamente.

El tratamiento estadístico para estudiar la diferencia entre las especies y el momento
del muestreo (primera hora de la mañana y mediodía), se estimó mediante un análisis de
varianza de dos vías (ANOVA), utilizando especie y tiempo de muestreo como factores
independientes. Los resultados con P<0.01 se consideraron no significativos. El tamaño de
la muestra en cada momento de medida fue de 12 a 17 para L. azorica, 10 para P. indica y 8
para M. faya. Para las determinaciones de ácido ascórbico y glutation se utilizaron al menos
6 muestras (salvo raras excepciones, que se indican en las leyendas de las figuras
correspondientes) para cada especie y tiempo de muestreo.

4.5.3. RESULTADOS

4.5.3.1. Variación de la fluorescencia de la clorofila

Los valores de Fv/Fm a lo largo del año disminuyeron al mediodía, llegando a valores
por debajo de 0,70 en los días más luminosos y mostrando menor o ninguna disminución en
los días nublados. En las Figs. 4.5.1 y 4.5.2, se presentan los datos de un día de medida
extremo, totalmente despejado, siendo uno de los días con mayor número de horas de luz
del año (26 de junio de 1996), y en el que se encontraron los valores de Fv/Fm más bajos al
mediodía. La temperatura del aire osciló entre 12 ºC (a primeras horas de la mañana) y 22
ºC (al mediodía), la temperatura media del día fue de 18.1 ºC y la humedad relativa media
fue de 59.5 %.
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En la Fig. 4.5.2 se muestra el descenso en los valores de Fv/Fm a lo largo del día en
L. azorica, P. indica y M. faya. La tasa de disminución de los valores de Fv/Fm fue mayor
en L. azorica y P. indica, llegando a alcanzar valores por debajo de 0.65, mientras que los
valores de Fv/Fm más bajos registrados en M. faya fueron de 0.68. En las tres especies se
observó un ligero aumento de los valores de Fv/Fm a medida que iba atardeciendo. En la
última medida del día, antes de ponerse el sol, L. azorica y, en menor medida (con más
desviaciones), M. faya, alcanzaron los valores normales obtenidos por la mañana, es decir,
se habían recuperado de la fotoinhibición. Sin embargo, este no fue el caso para P. indica
que siguió mostrando valores por debajo de 0.7. Al día siguiente, las medidas realizadas
antes de amanecer mostraron una completa recuperación en las tres especies.
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4.5.3.2. Variación de pigmentos
y sistema antioxidativo en
relación con la variación de
fluorescencia

A continuación se
presentan los datos de un día en
que se realizaron, al mismo
tiempo, las medidas de
fluorescencia y la determinación
de pigmentos y antioxidantes a
primera hora de la mañana y se
compararon con los datos más
extremos de mediodía. El día en
que se realizó el experimento fue
similar al anteriormente descrito,
totalmente soleado, siendo la
densidad de flujo fotónico al
mediodía de 1900 µmol m-2 s-1, la
temperatura media de 22 º C y la
humedad relativa del 65 %.

Los valores de Fv/Fm
descendieron al mediodía en las
tres especies estudiadas, aunque la
reducción no fue muy acusada,
alcanzando valores por debajo de
0.70 (Fig. 4.5.3 A). Este descenso

se debió más a la bajada de la Fm que a cambios en la Fo (Fig. 4.5.3 B). Junto con la
disminución de los valores de Fv/Fm, se produjo un cambio en el ciclo de las xantofilas,
siendo el grado de desepoxidación al mediodía mayor en M. faya y P. indica que en L.
azorica (Fig. 4.5.4 A). No se encontraron diferencias significativas en el tamaño del “pool”
de xantofilas en las medidas de primera hora de la mañana y al mediodía (Fig. 4.5.4 B),
aunque si comparamos el tamaño del “pool” en las tres especies, fue mayor en L. azorica.
No se observaron variaciones en el contenido de neoxantina y luteina durante el día (Fig.
4.5.4 C y D), presentando menor contenido en neoxantina las hojas de M. faya y mayor de
luteina las hojas de P. indica.

La relación clorofila a/b no mostró diferencias significativas entre los valores
obtenidos a primera hora de la mañana y al mediodía (Fig. 4.5.5 A), sin embargo se observó
una tendencia de pérdida de clorofila total al mediodía en las tres especies, aunque sólo fue
significativa en P. indica (Fig. 4.5.5 B).

La relación alfa-caroteno/beta-caroteno no varió a lo largo del día, pero sí se pudo
apreciar que el contenido total de carotenos fue más bajo en M. faya, la cual no presentó
alfa caroteno (Fig. 4.5.6).
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La concentración total de antioxidantes no presentó cambios significativos entre las
primeras horas y el mediodía, excepto para el gamma-tocoferol en P. indica encontrándose
además, en esta especie, este compuesto en mayor concentración (Fig. 4.5.7 A y B). En M.
faya el contenido en ascorbato también fue mayor comparado con las otras especies y, en
general, podemos decir que el contenido en antioxidantes fue menor en L. azorica que en el
resto de las especies (Fig. 4.5.7 C y D).

Fig. 4.5.4. Concentraciones de xantofilas, relaciones entre ellas y concentración de otros pigmentos, en hojas de sol
de L. azorica, P. indica y M. faya. PS = peso seco de hoja. Las columnas de la izquierda representan los datos
obtenidos en la mañana y las columnas de la derecha representan los datos obtenidos al mediodía. Las letras
diferentes dentro de las columnas indican diferencias significativas (P<0.01) entre especies en el mismo momento de
muestreo. Los valores sobre las columnas indican diferencias significativas entre la mañana y el mediodía dentro de
una misma especie (ns = no significativa, P>0.01). A: estado de epoxidación del ciclo de las xantofilas. V =
violaxantina, A = anteraxantina, Z = zeaxantina. B: concentraciones de violaxantina, anteraxantina y zeaxantina. C:
concentraciones de neoxantina. D: concentración de luteina. Para el análisis estadístico se hace referencia a los
pigmentos totales (V + A + Z).

Fig. 4.5.3. Parámetros de fluorescencia obtenidos en hojas de sol de L. azorica, P. indica y M. faya. En las columnas
de la izquierda se representan los datos obtenidos a primeras horas de la mañana y en las columnas de la derecha se
representan los datos obtenidos al mediodía. A: relación Fv/Fm. B: valores de Fo, Fm y Fv. El análisis estadístico se
refiere únicamente a los datos de fluorescencia máxima (Fm = columna total).
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Fig. 4.5.5. Concentraciones de clorofila y relaciones entre las clorofilas a y b en hojas de sol de L. azorica, P. indica y
M. faya. PS = peso seco de hoja. Las columnas de la izquierda representan los datos obtenidos en la mañana y las
columnas de la derecha representan los datos obtenidos al mediodía. Las letras diferentes dentro de las columnas
indican diferencias significativas (P<0.01) entre especies en el mismo momento de muestreo. Los valores sobre las
columnas indican diferencias significativas entre la mañana y el mediodía dentro de una misma especie (ns = no
significativa, P>0.01). A: relación clorofila a/b. B: concentraciones de clorofila a y b. Para el análisis estadístico se
hace referencia al contenido total de clorofila (clorofila a + b).

Fig. 4.5.6. Concentraciones de caroteno y sus relaciones, en hojas de sol de L. azorica, P. indica y M. faya. PS = peso
seco de hoja. Las columnas de la izquierda representan los datos obtenidos en la mañana y las columnas de la
derecha representan los datos obtenidos al mediodía. Las letras diferentes dentro de las columnas indican diferencias
significativas (P<0.01) entre especies en el mismo momento de muestreo. Los valores sobre las columnas indican
diferencias significativas entre la mañana y el mediodía dentro de una misma especie (ns = no significativa, P>0.01).
A: relación alfa/beta caroteno (M. faya no presentó alfa-caroteno). B: concentraciones de alfa y beta-caroteno. Para el
análisis estadístico se hace referencia al contenido total de carotenos (carotenos alfa + beta).
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4.5.4. DISCUSIÓN

El hecho de que los valores de Fv/Fm a lo largo del año, en las tres especies,
experimentaran un descenso al mediodía cuando las condiciones de luz fueron altas, nos
indicó que se estaba produciendo un descenso en el rendimiento cuántico (Björkman &
Demmig 1987), que podía estar asociado a un proceso fotoinhibitorio. Sin embargo, para
poder estar seguros de que se trataba de ello, y no de cualquier otro estrés presente en la
planta, fue necesario estudiar su relación con los sistemas fotoprotectores. Aunque las
variaciones a lo largo del día en la concentración de antioxidantes no fueron muy claras, sí
se encontró una variación en el estado de epoxidación de los pigmentos del ciclo de las
xantofilas concomitante con los descensos de la Fv/Fm. La implicación del ciclo de las
xantofilas en la disipación de la energía del PSII, como protección de la fotonhibición, está
bien establecida (Demmig-Adams & Adams 1996; Gilmore 1997).

Los cambios en los valores de fluorescencia a lo largo del día reflejaron un tipo de
fotoinhibición “dinámica”, siguiendo la terminología de Osmond (1994) y Osmond &

Fig. 4.5.7. Antioxidantes en hojas de sol de L. azorica, P. indica y M. faya. PS = peso seco de hoja. Las columnas de
la izquierda representan los datos obtenidos en la mañana y las columnas de la derecha representan los datos
obtenidos al mediodía. Las letras diferentes dentro de las columnas indican diferencias significativas (P<0.01) entre
especies en el mismo momento de muestreo. Los valores sobre las columnas indican diferencias significativas entre la
mañana y el mediodía dentro de una misma especie (ns = no significativa, P>0.01). A: composición de gamma
tocoferol. Los datos de L. azorica no se incluyeron dentro del análisis estadístico debido a que las muestras de L.
azorica no presentaron gamma-tocoferol. B: concentraciones de tocoferol. Para el análisis estadístico se hace
referencia al contenido total de tocoferol (alfa + gamma-tocoferol). C: concentraciones de glutation (glutation
reducido + oxidado). Sólo se analizaron dos muestras de M. faya tomadas por la mañana, por lo que no fueron
incluidas en el análisis estadístico. D: concentraciones de ácido ascórbico (ascórbico + dehidroascórbico). Sólo se
analizaron tres muestras de P. indica tomadas al mediodía, por lo que no fueron incluidas en el análisis estadístico.
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Grace (1995). En el caso de L. azorica y M. faya la recuperación de la fotoinhibición fue
total a últimas horas de la tarde, mientras que P. indica necesitó más tiempo para alcanzar
los valores normales de Fv/Fm, estando totalmente recuperada a primera hora del día
siguiente. El fenómeno de fotoinhibición en condiciones naturales, sin otro factor de estrés
añadido, ha sido registrado en otras especies (Araus & Hogan 1994; Castro et al. 1995;
Krause et al. 1995; Lovelock & Winter 1996) y posiblemente esté asociado con alguna
pérdida de productividad (Ögren & Sjöström 1990), sin embargo, protege al aparato
fotosintético de un severo daño.

Aunque los datos de fluorescencia mostraron que la magnitud de la fotoinhibición
fue similar en las tres especies, se pudo establecer un orden decreciente en P. indica, L.
azorica y M. faya. El mayor grado de desepoxidación en las primeras horas de la mañana,
observado en P. indica, y L. azorica (Fig. 4.5.4), puede significar una mayor protección en
éstas dos especies durante estas primeras horas, debido a la conservación de la zeaxantina y
anteraxantina durante la noche (Adams & Demmig-Adams 1994).

La falta de variación en la concentración de luteina y neoxantina durante el día
también fue observada por Wildi & Lütz (1996) en plantas alpinas, la acumulación de estos
pigmentos no parece estar influenciada por diferencias en la luz de una forma consistente
(Demmig-Adams & Adams 1992). Tampoco se observó variación en la relación alfa
caroteno/beta caroteno, sin embargo, sí se observó en algunas coníferas (Ida 1981; Grill &
Pfeifhofer 1985) y sólo se detectó la pérdida significativa de clorofila en P. indica, lo que
indica que esta especie no sólo sufrió fotoinhibición, sino un comienzo de fotodestrucción
de sus moléculas de clorofila, aunque de magnitud muy pequeña.

Los cambios diarios en el rendimiento cuántico, en el estado de epoxidación de los
pigmentos del ciclo de las xantofilas y en el contenido en clorofilas, no se correspondieron
con cambios significativos en la concentración total de antioxidantes, excepto para gamma-
tocoferol en P. indica (Fig. 4.5.7). Esto está en contradicción con los resultados mostrados
por Wildi & Lütz (1996), quienes encontraron un aumento en algunos antioxidantes al
mediodía en plantas alpinas. Sin embargo, las condiciones de bajas temperaturas presentes
en los Alpes difieren en gran medida de nuestras condiciones de campo, en donde la
fotoinhibición tiene lugar a plena luz solar con la ausencia de otros factores de estrés.

Las diferencias cualitativas entre especies, en lo que respecta a la cantidad y
composición de los pigmentos y antioxidantes, es bastante notoria. M. faya y, en menor
medida, P. indica parecen tener un sistema antioxidativo más desarrollado que L. azorica,
sin embargo esta última especie presenta un mayor “pool” de xantofilas. Parece como si la
energía fuera disipada más eficientemente en L. azorica y por eso presenta el sistema
antioxidativo menos desarrollado.

 M. faya no presentó alfa-caroteno, y la concentración de neoxantina fue menor,
mientras que P. indica presentó mayores cantidades de luteina y cantidades apreciables de
gamma-tocoferol. El contenido y el papel de cada uno de estos compuestos está siendo
objeto de muchos estudios en los últimos años, sin estar del todo claro el comportamiento
según los tipos de plantas (Königer et al. 1995). La ausencia de alfa-caroteno en M. faya,
viviendo en las mismas condiciones que las otras dos especies, no está clara. Este pigmento
está relacionado con procesos de aclimatación al sol y a la sombra (Demmig Adams &
Adams 1992). Las plantas que viven en el sotobosque, con mínimas cantidades de luz,
tienen altos niveles de alfa-caroteno y pequeños “pools” de pigmentos del ciclo de las
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xantofilas (Königer et al. 1995), esto es justo lo contrario de lo que ocurre en M. faya, lo
que nos puede indicar que las hojas de esta especie son las más adaptadas a condiciones de
sol, lo que corrobora los datos obtenidos mediante el intercambio gaseoso, con puntos de
compensación luminosos mayores y menor rendimiento cuántico que el resto de las
especies.

Es necesario el estudio más detallado a lo largo del año y también en las hojas de
sombra, para tener un mejor conocimiento de los posibles mecanismos de estas tres
especies en la fotoprotección del aparato fotosintético frente al exceso de luz.

4.5.5. CONCLUSIONES3

Las hojas de sol de L. azorica, P. indica y M. faya sufren fotoinhibición a lo largo
del año en condiciones naturales, lo que refleja una respuesta dinámica en la regulación del
sistema fotosintético a un exceso de absorción de luz.

El grado de fotoinhibición a lo largo del día fue mayor en P. indica y L. azorica que
en M. faya. La tasa de recuperación fue alta en las tres especies, siendo P. indica la que
presenta siempre valores más bajos.

La disminución de Fv/Fm, estuvo acompañada de un cambio en el ciclo de las
xantofilas. El tamaño del “pool” de xantofilas no cambió significativamente entre la mañana
y el mediodía, sin embargo P. indica y M. faya presentaron un mayor grado de
desepoxidación al mediodía que L. azorica.

La relación clorofila a/b y alfa/beta caroteno no varió a lo largo del día. Una
característica a destacar fue la ausencia de alfa-caroteno en las hojas de sol de M. faya y un
mayor “pool” de xantofilas, lo que la hace más adaptada a condiciones de sol.

Los cambios en la eficiencia fotosintética, el estado de epoxidación de los
pigmentos del ciclo de las xantofilas y el contenido en pigmentos a lo largo del día, no
estuvieron acompañados de cambios en la concentración total de antioxidantes, excepto
para el gamma-tocoferol en P. indica.

                                                                
3 Parte de los resultados de este apartado han sido publicados en Morales et al. (1997).
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4.6. RESISTENCIA DEL APARATO FOTOSINTÉTICO A LAS TEMPERATURAS
EXTREMAS

4.6.1. INTRODUCCIÓN

Todas las especies vegetales presentan un rango de temperatura específico en el que
realizan todas sus funciones vitales. El exceso de calor y de frío, dependiendo de su
intensidad y duración, dañan la actividad metabólica, el crecimiento y la viabilidad de las
plantas, y así, establecen límites en la distribución de las especies. Fuera de este rango, los
procesos vitales se reducen reversiblemente a una velocidad mínima, e incluso pueden
llegar a alcanzar un límite letal, el cual es característico no sólo de cada especie sino de
diferentes órganos y tejidos, produciéndose daños permanentes. Cuando se sobrepasa el
umbral crítico de temperatura, las estructuras celulares se pueden dañar tan repentinamente
que se paralizan y el protoplasma muere inmediatamente. En otros casos el daño se puede
desarrollar gradualmente hasta cesar las funciones vitales importantes, momento en el que
se produce la muerte celular. Por ello, la resistencia a altas o bajas temperaturas es una
ventaja para las plantas, especialmente para aquellas que deben evitar la competencia ya que
no pueden establecerse por sí solas bajo condiciones de temperaturas favorables y se
encuentran presentes sólo en lugares abiertos y hábitats con condiciones climáticas
extremas (Larcher 1982).

En general, las plantas terrestres pueden vivir en un amplio rango de temperaturas,
son euritérmicas, sólo producen materia orgánica entre 5 y 40 ºC aproximadamente, dentro
de este grupo las plantas tropicales son más sensibles y se dañan a temperaturas por debajo
de 10 ó 15 ºC. Por el contrario, las plantas acuáticas tienen un rango de temperaturas más
reducido, son plantas estenotérmicas (Sutcliffe 1979).

El frío daña a las plantas dentro de un amplio rango de temperaturas, dependiendo del
genotipo y del ambiente. Esto ha llevado a clasificar a las especies vegetales en tres grupos
según su resistencia a las bajas temperaturas (Larcher 1980a):

a) Plantas sensibles a bajas temperaturas: sufren daños letales a temperaturas unos
pocos grados por encima del punto de congelación. Este grupo incluye algas de océanos
templados, algunos hongos y ciertas herbáceas y plantas vasculares de origen tropical y
subtropical.

b) Plantas sensibles a la congelación: pueden tolerar bajas temperaturas mientras no
exista formación de hielo intracelular. Estas plantas se protegen del daño por mecanismos
que retrasan la congelación, por ejemplo, en las épocas más frías acumulan sustancias
osmóticamente activas que posibilitan el superenfriamiento. Este grupo incluye algas,
árboles tropicales y subtropicales y especies de regiones templadas.

c) Plantas tolerantes a la congelación: soportan la congelación extracelular y la
deshidratación del tejido asociada a dicha congelación. Forman parte de este grupo,
musgos, líquenes, algas y plantas perennes de regiones frías.
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Los daños que produce el frío en especies sensibles son: Transiciones en la fase
lipídica de la membrana; inhibición de la fotosíntesis, respiración y degradación de
membranas; variación en el reparto de asimilados; alteración de las vías metabólicas y
acumulación de productos tóxicos; inhibición de la germinación; deshidratación de los
tejidos vegetales; y disminución del crecimiento.

En el caso de la resistencia de las plantas a las altas temperaturas, éstas pueden
desarrollar diferentes estrategias. Así, algunas plantas evitan un sobrecalentamiento de las
hojas impidiendo la luz solar directa (constitutional avoidance of heat stress). Otras,
presentan altas tasas de transpiración que provocan un enfriamiento de la planta (functional
avoidance), sin embargo esta estrategia se puede llevar a cabo siempre y cuando exista
suficiente agua disponible.

La tolerancia al calor del protoplasma es una propiedad altamente específica;
especies del mismo género pueden diferir marcadamente a este respecto, e incluso
diferentes órganos y tejidos dentro de la misma planta son resistentes al calor de diferente
forma. A lo largo del tiempo se han desarrollado diferencias en las resistencias a las altas
temperaturas en relación con las condiciones del área de distribución  y del origen
geográfico de las especies. Así las plantas de regiones frías (tundra, alta montaña) son
claramente más sensibles al calor  que las de regiones templadas, las cuales son a su vez,
más sensibles que las plantas tropicales y de desiertos.

Las plantas se pueden clasificar según su resistencia a las altas temperaturas en tres
tipos (Larcher 1995):

a) Especies sensibles al calor: Este grupo comprende todas las especies que son
dañadas entre 30-40 ºC o a lo mas 45 ºC. Estas especies sólo pueden colonizar hábitats en
los cuales no exista un sobrecalentamiento, o al menos donde puedan mantener su propia
temperatura mediante enfriamiento por medio de la transpiración.

b) Eucariotas relativamente resistentes al calor: Las plantas situadas en sitios secos
y soleados son capaces de adquirir cierta resistencia al calor. Ellas pueden sobrevivir
temperaturas de 50-60 ºC durante media hora.

c) Procariotas tolerantes al calor: Algunos procariotas pueden soportar temperaturas
extremadamente altas, por encima de 75 ºC. Todos estos organismos tienen sus membranas
celulares, ácidos nucleicos y proteínas especialmente resistentes.

La resistencia a altas y bajas temperaturas puede cambiar a lo largo del tiempo, es
decir, se produce una aclimatación basada en ajustes fenotípicos frente a cambios
estacionales (Hellergren & Öquist 1990). Esta aclimatación a las altas temperaturas tiene
lugar rápidamente, en horas; así por ejemplo, en días calurosos, la resistencia al calor es
más alta por la tarde que por la mañana.

En muchas plantas la resistencia al calor sigue un ciclo anual, que está coordinado
con los procesos de desarrollo y con la temperatura del aire. Así durante el período de
crecimiento todas las plantas son mas sensibles al calor. En las plantas terrestres existen
plantas cuya resistencia aumenta sólo en verano, mientras que otras adquieren mayor
resistencia en el momento de la dormancia invernal. Sin embargo, existen ciertas plantas,
que presentan una paradoja desde el punto de vista ecológico, ya que su resistencia al calor
viene gobernada por su estado de desarrollo más que por la temperatura ambiente. Por
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último, también hay que destacar, aquellas plantas que no presentan variación estacional
alguna.

El objetivo de este capítulo es determinar los límites de resistencia a la temperatura,
del aparato fotosintético, y relacionarlos con los límites de daño general que experimentan
las hojas de Laurus azorica, Persea indica y Myrica faya, al mismo tiempo  que dilucidar
el tipo de estrategia que desarrollan estas especies para soportar las temperaturas extremas.

4.6.2.  METODOLOGÍA

Aunque un gran número de tests son utilizados para identificar el daño, ninguno de
ellos tiene una aplicación general. Así dependiendo del objetivo del científico y de la
información que quiera obtener se selecciona un método u otro. En principio hay que
distinguir entre daños funcionales y fenómenos necróticos (Larcher 1987). En el primer
caso es importante saber si los daños son reversibles o producirán la muerte. El diagnóstico
de daños funcionales son analizados por inhibición de la fotosíntesis, anomalías en el
proceso respiratorio e inhibición en el crecimiento. Los fenómenos necróticos pueden ser
analizados mediante la rotura de las membranas o el cese de las actividades enzimáticas.

Tanto para el estudio de las bajas como de las altas temperaturas, estudiaremos las
alteraciones funcionales mediante el análisis de la fluorescencia de la clorofila y
detectaremos los fenómenos necróticos mediante el análisis de la pérdida de electrolitos
medido por conductividad eléctrica y mediante la valoración visual de los daños. De esta
manera, se realizaron medidas de la fluorescencia de la clorofila para estudiar el daño en el
aparato fotosintético y para su mejor interpretación se combinaron con el análisis de la
pérdida de electrolitos en los tejidos dañados, indicaron el daño a nivel de membrana, y con
un análisis de valoración visual de los daños en las hojas.

- Medida de la fluorescencia de la clorofila

Después de someter las hojas al tratamiento térmico específico, que se describirá en
detalle en los siguientes apartados, se midió la fluorescencia de la clorofila (ver apartado
3.2.3.).

- Medida de la conductividad eléctrica: Análisis de la pérdida de electrolitos.

 Después de someter las muestras al citado tratamiento térmico, y tras 24 horas en
oscuridad, a temperatura ambiente y atmósfera saturante, 0.1 g de peso fresco de la muestra
(una vez eliminados los nervios principales y secundarios) fueron colocados en tubos con 3
ml de agua bidestilada y almacenados durante 24 h a temperatura ambiente en oscuridad,
transcurrida la cual se  midió la conductividad eléctrica (C1). Las muestras eran luego
eliminadas de los tubos e inmersas en nitrógeno líquido y colocadas nuevamente en tubos
con 3 ml de agua bidestilada durante 24 h a la temperatura ambiente en oscuridad  y medida
nuevamente la conductividad (C2).
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La conductividad eléctrica de ambas soluciones (C1 y C2) fue medida a 25 ºC con un
conductivímetro (Dist 4 Hanna, Hanna Instruments (Mauritius) Ltd.). Ya que todas las
muestras van a sufrir una pérdida de electrolitos debido al corte, Flint et al. (1967)
sugirieron que la conductividad debería ser analizada como un índice de daño (It) donde los
valores de It de las muestras sometidas a tratamiento térmico son sopesados con los valores
de las muestras control, esto permite la eliminación del efecto de la  pérdida de electrolitos
debido al corte, así It será igual a “0” en tejidos no dañados y valdrá “100” en tejidos
totalmente dañados (Read & Hill 1988). La fórmula utilizada para calcular el daño en el
tejido fue:

It = 100 * (Rt-Ro) / (1-Ro)

Donde Rt es la relación entre la conductividad medida después del tratamiento
térmico y la suma de ésta con la conductividad medida después del tratamiento con
nitrógeno líquido, es decir, C1/(C1+C2)  y Ro es la misma relación anterior para la muestra
control.

Nosotros analizamos el grado de daños mediante dos términos, LT0, temperatura a la
que todavía no se ha producido daño, donde It toma valores inferiores al 10 % y LT50 la
temperatura a la cual el 50 % de los electrolitos han salido de las hojas.

- Análisis de daños por valoración visual.

Una vez que la hoja era sometida al tratamiento térmico fueron colocadas a
saturación durante toda la noche a temperatura ambiente, transcurrida la cual se realizó una
valoración visual de los daños. El grado de necrosis en las hojas fue estimado después de
que las hojas alcanzaron la necrosis máxima. La extensión de las manchas necróticas fue
vista en las hojas y estimada, después de un total desarrollo de los síntomas. Los valores
límite fueron denominadas (Larcher 1990) como LTi, temperatura de daño incipiente, es
decir la temperatura a la cual empiezan los primeros daños; LT50,  temperatura a la cual el
50 % de la hoja está dañada y LT100, temperatura a la cual se observa un daño del 100 % en
las hojas.
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4.6.3.  RESISTENCIA DEL APARATO FOTOSINTÉTICO A LAS BAJAS TEMPERATURAS

El estudio de la resistencia de las plantas a las bajas temperaturas ha sido abordado
de forma muy diferente por multitud de autores. La bibliografía sobre este tema es muy
amplia pero a la vez muy divergente, en el sentido de que no existe una metodología
generalizada para poder comparar los resultados obtenidos por diferentes autores. Factores
como la tasa de enfriamiento, el tiempo de duración de los tratamientos térmicos y las
características del material vegetal de estudio, es decir, planta completa, hoja entera o un
fragmento de la misma, determina la alta heterogeneidad de los resultados. Frente a este
hecho decidimos caracterizar el límite de resistencia de la hoja a las bajas temperaturas
mediante la exposición durante 30 min a diferentes temperaturas, tiempo que ha sido
utilizado como estándar para la realización de tests de resistencia. Esto se llevó a cabo en
distintos tipos de hoja (hojas de sol y de sombra) y en dos épocas contrastadas del año
(estación seca y húmeda) para determinar su posible variabilidad no sólo interespecífica
sino estacional.

Una vez conocido el límite de resistencia, nos preguntamos qué mecanismo de
resistencia desarrollaban estas especies a las bajas temperaturas. Y por último, pese a que
30 min de tratamiento es el tiempo estándar en los test de resistencia, quisimos ver como
afectaba el tiempo de exposición a esas bajas temperaturas, para relacionarlo con la eficacia
del mecanismo que presentaban. 

Por todo ello vamos a distinguir tres apartados dentro del estudio de la resistencia
del aparato fotosintético a las bajas temperaturas:

- Caracterización del límite de resistencia a las bajas temperaturas, así como el tipo
de resistencia.

- Mecanismo de resistencia a las bajas temperaturas.
- Efecto del tiempo de exposición a las bajas temperaturas.

4.6.3.1. Límite de resistencia del aparato fotosintético a las bajas temperaturas:
variaciones intra, interespecíficas y estacionales.

La fotosíntesis es uno de los principales procesos afectado por las bajas
temperaturas. La exposición de las hojas a temperaturas críticas produce un daño
irreversible en el aparato fotosintético. Como ya se dijo en el apartado 1.4.4, la medida de
fluorescencia de la clorofila se ha utilizado durante muchos años como un método sensible,
eficaz y rápido para la detección y el estudio de las perturbaciones inducidas por las bajas
temperaturas, tanto en plantas sensibles al frío como en plantas resistentes al frío pero
sensibles a temperaturas por debajo de cero.

Por otro lado, la medida de la pérdida de electrolitos de hojas tratadas a bajas
temperaturas es un procedimiento establecido para determinar su tolerancia a dichas
temperaturas. Entre los primeros trabajos para cuantificar el daño de los tejidos a bajas
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temperaturas se encuentran los experimentos de Dexter et al. (1932) quienes compararon
la salida de electrolitos de muestras congeladas y no congeladas.

Otra técnica complementaria para el estudio de la respuesta del tejido a las bajas
temperaturas es evaluar el grado de daño mediante la valoración visual de la proporción de
tejido dañado tomando como referencia el tejido totalmente sano (Larcher 1990).

El objetivo de este apartado es caracterizar el límite de resistencia a las bajas
temperaturas de Laurus azorica, Persea indica y Myrica faya, combinando medidas de
fluorescencia de la clorofila como análisis de daño en el aparato fotosintético, análisis de
pérdida de electrolitos como índice de daño a nivel de integridad de membrana y valoración
visual del daño en las hojas. A la vez, se intenta determinar si existe una diferencia
intraespecífica entre las hojas de sol y de sombra, así como determinar la existencia de una
estacionalidad. en la respuesta a las bajas temperaturas.

4.6.3.1.1. Material y métodos

Se tomaron hojas de la parte superior (hojas de sol) y de la parte inferior (hojas de
sombra) de la copa de árboles adultos de más de 15 m de altura de L. azorica, P. indica y
M. faya, en la parcela de estudio de Agua García. El acceso a las hojas fue posible gracias a
la torre de madera construida al efecto.

En el estudio climático de la zona de estudio mostrado en detalle en el apartado
4.3.1, se observa claramente la existencia de dos estaciones: una cálida y seca, comprendida
entre junio y septiembre y una estación fría y húmeda, entre octubre y mayo.

Con el fin de estudiar una posible variación estacional en la respuesta de las plantas a
las bajas temperaturas se tomaron muestras en diferentes épocas entre 1994 y 1996. Así,
las hojas de L. azorica fueron cogidas en agosto de 1994 como referencia de la estación
seca y en marzo de 1996 como referencia de la estación húmeda. Las hojas de P. indica
fueron cogidas en junio de 1994 (estación seca) y marzo de 1996 (estación húmeda), y las
hojas de M. faya fueron tomadas en febrero de 1994 (estación húmeda) y septiembre de
1996 (estación seca). Las características climáticas del mes de toma de las muestras
foliares de las distintas especies se resumen en la tabla 4.6.3.1.

Tabla 4.6.3.1. Cuadro de temperaturas y precipitación de los meses en que se tomaron
muestras.

Mes Febrero Junio Agosto Marzo Septiembre
Año 1994 1994 1994 1996 1996
Prec. [mm] 2.5 88.5 2 203 54
Tmedia [ºC] 10 12.8 17.5 10.6 17.2
Tmax media [ºC] 13.8 16.4 20.9 14.7 21
Tmin media [ºC] 6.2 9.3 14.6 7.2 13.4
Tmax abs. [ºC] 19.8 23.2 32.7 20 28
Tmin abs. [ºC] 2.6 4 11.7 3 9.5
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Las hojas, completamente desarrolladas y en el primer año de vida, se llevaron
inmediatamente al laboratorio, donde se lavaron con agua destilada y se pusieron a
saturación durante toda la noche a temperatura ambiente (20 ºC). Al día siguiente, antes de
someter las hojas a los diferentes tratamientos térmicos, se midió la fluorescencia de la
clorofila a cada una de ellas para conocer los valores control de los diferentes parámetros
de fluorescencia. Posteriormente, las hojas fueron colocadas en un baño con control de la
temperatura, durante 30 min, en completa oscuridad y a la temperatura de estudio. Las
temperaturas de estudio fueron desde 20 hasta 0 ºC con pasos de 5K y desde 0 a -20 ºC con
pasos de 2K en el experimento realizado en 1994. En 1996 el experimento se repitió pero
sólo desde 0 hasta -12 ºC en pasos de 2 K, ya que el estudio anterior no mostraba ningún
tipo de daño desde 20 hasta 0 ºC.

Para comprobar que los valores obtenidos a 0 ºC en 1996 no se desviaban de los
valores control se aplicó una T de Student (datos apareados), corroborándose efectivamente
que a esa temperatura las hojas no habían sufrido daño alguno, ya que no se observó una
desviación significativa con los valores control.

Inmediatamente después del tratamiento térmico se midió la fluorescencia de la
clorofila en las hojas (a esta medida nos referiremos siempre como medida en el momento
del tratamiento (M)). Con el fin de estudiar el grado y extensión del daño, a estas mismas
hojas se les midió de nuevo la fluorescencia de la clorofila, después de estar a atmósfera
saturante, temperatura ambiente y oscuridad durante 24 h (a esta medida nos referiremos
siempre como medida tras 24 h (Rec)). Tras las 24 h, también se valoró el daño visual de las
muestras.

En 1996 además, fue posible evaluar el efecto de las bajas temperaturas sobre la
integridad física de las membranas mediante la valoración de pérdida de electrolitos por
medidas de conductividad eléctrica (técnica descrita en detalle en el apartado anterior).

En cada uno de los experimentos se realizaron tres réplicas para cada especie, tipo
de hoja, época y temperatura de estudio.

Los resultados obtenidos con la técnica de la fluorescencia de la clorofila fueron
analizados estadísticamente mediante un análisis de la varianza multifactorial. Los
programas estadísticos utilizados fueron SPSS (versión 6.1 Windows) y STATGRAPHICS
(versión 5.0).

Los valores control de los parámetros de fluorescencia estudiados mostraron
diferencias según la especie, condición de la hoja y época del tratamiento (Tabla 4.6.3.2.).

Esta variabilidad en los valores control hizo necesario que antes de realizar cualquier
estudio estadístico, los valores obtenidos con los diferentes parámetros fueran
relativizados (diferencia entre el valor control y el valor del parámetro de fluorescencia a
estudio), para evitar obtener conclusiones de posibles efectos no reales.

Como el objetivo del trabajo tiene la finalidad de estudiar la evolución del daño
según la temperatura para diferentes especies, tipo de hoja y época del experimento, se
procedió a elaborar un modelo global que explicara dichas diferencias y sus posibles
interacciones, sin embargo este modelo implicaría el estudio de triples interacciones (por
ejemplo, dentro de cada especie el comportamiento frente a la temperatura según el tipo de
hoja), cuya interpretación sería bastante difícil. Este modelo ha sido construido con los
factores principales (especie, temperatura, tipo de hoja y época) y las interacciones dobles,
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con el fin de estudiar las diferencias entre L. azorica, P. indica y M. faya, por lo que sólo
se analizó el efecto simple de dicho factor (especie).

Teniendo en cuenta que el diseño experimental incluye tres réplicas para cada tipo de
hoja, época y tratamiento térmico fue factible el estudio de una forma individualizada para
cada una de las especies.

Los resultados obtenidos de los diferentes parámetros de fluorescencia en el estudio
individual de cada especie, tanto medidos en el momento del tratamiento como después de
24 h, se analizaron estadísticamente mediante un análisis de varianza de 3 vías. El modelo
que se obtuvo incluía los tres factores principales; tipo de hoja, tratamiento térmico y
época del experimento, y todas las interacciones dobles. Tanto los factores principales
como las interacciones significativas (al 5%) fueron analizados con un contraste a
posteriori tipo Tukey a dicho nivel de significación.

4.6.3.1.2. Resultados

4.6.3.1.2.1. Medidas de la fluorescencia de la clorofila

Los valores control de los diferentes parámetros de fluorescencia estudiados fueron
diferentes debido a la especie, tipo de hoja y época en la que se realizó el experimento
(Tabla 4.6.3.2.).

Tabla 4.6.3.2. Valores control de los diferentes parámetros de fluorescencia analizados (Fo, Fm, Fv/Fm, Fs y Rfd) en
hojas de sol y de sombra en Laurus azorica, Persea indica y Myrica faya medidos en la estación seca (S) y húmeda
(H). Los valores representan la media con su desviación standard.

Tipo Época Fo Fm Fv/Fm Fs Rfd

Laurus azorica Sol Agosto 94 0.288±0.01 1.462±0.05 0.803±0.00 0.424±0.01 2.320±0.67
Sombra [S] 0.215±0.02 1.240±0.09 0.826±0.01 0.364±0.02 2.431±0.17
Sol Marzo 96 0.316±0.03 1.599±0.21 0.801±0.02 0.393±0.04 2.476±0.33
Sombra [H] 0.327±0.02 2.106±0.19 0.844±0.01 0.631±0.08 2.066±0.35

Persea indica Sol Junio 94 0.195±0.01 1.001±0.02 0.804±0.00 0.310±0.02 2.265±0.30
Sombra [S] 0.270±0.01 1.352±0.05 0.799±0.01 0.462±0.04 1.971±0.32
Sol Marzo 96 0.347±0.04 1.712±0.23 0.790±0.09 0.516±0.06 2.847±0.32
Sombra [H] 0.333±0.03 1.856±0.20 0.819±0.01 0.551±0.06 2.348±0.21

Myrica faya Sol Sept 96 0.248±0.02 1.427±0.13 0.825±0.01 0.351±0.03 3.346±0.14
Sombra [S] 0.277±0.02 1.794±0.14 0.845±0.00 0.645±0.09 1.777±0.28
Sol Febrer 94 0.157±0.00 0.843±0.01 0.813±0.00 0.259±0.01 2.261±0.14
Sombra [H] 0.215±0.01 1.207±0.09 0.818±0.01 0.434±0.06 1.828±0.21

La respuesta a las bajas temperaturas se estudió mediante el análisis de diferentes
parámetros de fluorescencia. Parámetros de cinética rápida: fluorescencia inicial (Fo),
fluorescencia máxima (Fm) y la relación fluorescencia variable-fluorescencia máxima
(Fv/Fm) y parámetros de cinética lenta: fluorescencia terminal (Fs) y el índice Rfd (Fm-
Fs/Fs).

Desde la figura 4.6.3.1 hasta la figura 4.6.3.6, se muestran los resultados obtenidos
con los diferentes parámetros de fluorescencia estudiados a lo largo del tratamiento
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térmico en hojas de sol y de sombra de L. azorica, P. indica y M. faya en 1994 (L. azorica
y P. indica en la estación seca y M. faya en la estación húmeda) medidos en el momento
del tratamiento y después de 24 h. Desde la figura 4.6.3.7 hasta la figura 4.6.3.12, se
muestran los mismos parámetros estudiados en 1996 (L. azorica y P. indica en la estación
húmeda y M. faya en la estación seca). Hay que destacar la diferencia en el rango de
temperaturas estudiados entre una época y otra, ya que como se mencionó antes, en 1994 el
rango de temperatura estudiado fue desde 20 ºC hasta -20 ºC con pasos de 2K, mientras que
en 1996 el rango fue desde 0 ºC hasta -12 ºC.

En todas las figuras se puede observar como, al ir descendiendo la temperatura llega
un valor a partir del cual los parámetros de fluorescencia comienzan a desviarse. En los
parámetros de cinética rápida, se produce una bajada en los valores de Fm y un aumento en
los valores de Fo, lo cual se refleja en un descenso de la relación Fv/Fm. Esta conducta,
aunque a veces no tan evidente en el estudio en el momento, es totalmente clara después de
24 h del tratamiento térmico. En los parámetros de cinética lenta, se observa un aumento en
la Fs, que junto con la ligera bajada en Fm produce una disminución en el índice Rfd,
medido en el momento del tratamiento. En el estudio después de 24 h, no se observa un
aumento de Fs, esto se debe a que el valor de Fm ha sido muy bajo, poniéndose claramente
de manifiesto con el índice Rfd.
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Fig. 4.6.3.1. Cambios en diferentes parámetros de fluorescencia a lo largo del tratamiento a bajas temperaturas en hojas de sol de
Laurus azorica en la estación seca (agosto de 1994). En la columna de la izquierda se muestran las medidas realizadas inmediatamente
después de los 30 min en cada una de las temperaturas y en la columna de la derecha se muestran las medidas realizadas tras estar, esas
mismas hojas, toda la noche a temperatura ambiente, atmósfera saturante y oscuridad después de realizado el tratamiento térmico. Los
puntos representan la media de 5 determinaciones en 5 hojas diferentes con su desviación standard. En las gráficas superiores se
muestran los valores de fluorescencia (F), siendo Fm, barras completas; Fo, parte sombreada; y Fv, parte blanca.
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Fig. 4.6.3.2. Cambios en diferentes parámetros de fluorescencia a lo largo del tratamiento a bajas temperaturas en hojas de sombra de
Laurus azorica en la estación seca (agosto de 1994). En la columna de la izquierda se muestran las medidas realizadas inmediatamente
después de los 30 min en cada una de las temperaturas y en la columna de la derecha se muestran las medidas realizadas tras estar, esas
mismas hojas, toda la noche a temperatura ambiente, atmósfera saturante y oscuridad después de realizado el tratamiento térmico. Los
puntos representan la media de 5 determinaciones en 5 hojas diferentes con su desviación standard. En las gráficas superiores se
muestran los valores de fluorescencia (F), siendo Fm, barras completas; Fo, parte sombreada; y Fv, parte blanca.
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Fig. 4.6.3.3. Cambios en diferentes parámetros de fluorescencia a lo largo del tratamiento a bajas temperaturas en hojas de sol de Persea
indica en la estación seca (junio de 1994). En la columna de la izquierda se muestran las medidas realizadas inmediatamente después de
los 30 min en cada una de las temperaturas y en la columna de la derecha se muestran las medidas realizadas tras estar, esas mismas
hojas, toda la noche a temperatura ambiente, atmósfera saturante y oscuridad después de realizado el tratamiento térmico. Los puntos
representan la media de 5 determinaciones en 5 hojas diferentes con su desviación standard. En las gráficas superiores se muestran los
valores de fluorescencia (F), siendo Fm, barras completas; Fo, parte sombreada; y Fv, parte blanca.
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Fig. 4.6.3.4. Cambios en diferentes parámetros de fluorescencia a lo largo del tratamiento a bajas temperaturas en hojas de sombra de
Persea indica en la estación seca (junio de 1994). En la columna de la izquierda se muestran las medidas realizadas inmediatamente
después de los 30 min en cada una de las temperaturas y en la columna de la derecha se muestran las medidas realizadas tras estar, esas
mismas hojas, toda la noche a temperatura ambiente, atmósfera saturante y oscuridad después de realizado el tratamiento térmico. Los
puntos representan la media de 5 determinaciones en 5 hojas diferentes con su desviación standard. En las gráficas superiores se
muestran los valores de fluorescencia (F), siendo Fm, barras completas; Fo, parte sombreada; y Fv, parte blanca.
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Fig. 4.6.3.5. Cambios en diferentes parámetros de fluorescencia a lo largo del tratamiento a bajas temperaturas en hojas de sol de
Myrica faya en la estación húmeda (febrero de 1994). En la columna de la izquierda se muestran las medidas realizadas inmediatamente
después de los 30 min en cada una de las temperaturas y en la columna de la derecha se muestran las medidas realizadas tras estar, esas
mismas hojas, toda la noche a temperatura ambiente, atmósfera saturante y oscuridad después de realizado el tratamiento térmico. Los
puntos representan la media de 5 determinaciones en 5 hojas diferentes con su desviación standard. En las gráficas superiores se
muestran los valores de fluorescencia (F), siendo Fm, barras completas; Fo, parte sombreada; y Fv, parte blanca.
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Fig. 4.6.3.6. Cambios en diferentes parámetros de fluorescencia a lo largo del tratamiento a bajas temperaturas en hojas de sombra de
Myrica faya en la estación húmeda (febrero de 1994). En la columna de la izquierda se muestran las medidas realizadas inmediatamente
después de los 30 min en cada una de las temperaturas y en la columna de la derecha se muestran las medidas realizadas tras estar, esas
mismas hojas, toda la noche a temperatura ambiente, atmósfera saturante y oscuridad después de realizado el tratamiento térmico. Los
puntos representan la media de 5 determinaciones en 5 hojas diferentes con su desviación standard. En las gráficas superiores se
muestran los valores de fluorescencia (F), siendo Fm, barras completas; Fo, parte sombreada; y Fv, parte blanca.
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Fig. 4.6.3.7. Cambios en diferentes parámetros de fluorescencia a lo largo del tratamiento a bajas temperaturas en hojas de sol de
Laurus azorica en la estación húmeda (marzo de 1996). En la columna de la izquierda se muestran las medidas realizadas
inmediatamente después de los 30 min en cada una de las temperaturas y en la columna de la derecha se muestran las medidas realizadas
tras estar, esas mismas hojas, toda la noche a temperatura ambiente, atmósfera saturante y oscuridad después de realizado el tratamiento
térmico. Los puntos representan la media de 5 determinaciones en 5 hojas diferentes con su desviación standard. En las gráficas
superiores se muestran los valores de fluorescencia (F), siendo Fm, barras completas; Fo, parte sombreada; y Fv, parte blanca.
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Fig. 4.6.3.8. Cambios en diferentes parámetros de fluorescencia a lo largo del tratamiento a bajas temperaturas en hojas de sombra de
Laurus azorica en la estación húmeda (marzo de 1996). En la columna de la izquierda se muestran las medidas realizadas
inmediatamente después de los 30 min en cada una de las temperaturas y en la columna de la derecha se muestran las medidas realizadas
tras estar, esas mismas hojas, toda la noche a temperatura ambiente, atmósfera saturante y oscuridad después de realizado el tratamiento
térmico. Los puntos representan la media de 5 determinaciones en 5 hojas diferentes con su desviación standard. En las gráficas
superiores se muestran los valores de fluorescencia (F), siendo Fm, barras completas; Fo, parte sombreada; y Fv, parte blanca.
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Fig. 4.6.3.9. Cambios en diferentes parámetros de fluorescencia a lo largo del tratamiento a bajas temperaturas en hojas de sol de Persea
indica en la estación húmeda (marzo de 1996). En la columna de la izquierda se muestran las medidas realizadas inmediatamente después
de los 30 min en cada una de las temperaturas y en la columna de la derecha se muestran las medidas realizadas tras estar, esas mismas
hojas, toda la noche a temperatura ambiente, atmósfera saturante y oscuridad después de realizado el tratamiento térmico. Los puntos
representan la media de 5 determinaciones en 5 hojas diferentes con su desviación standard. En las gráficas superiores se muestran los
valores de fluorescencia (F), siendo Fm, barras completas; Fo, parte sombreada; y Fv, parte blanca.
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Fig. 4.6.3.10. Cambios en diferentes parámetros de fluorescencia a lo largo del tratamiento a bajas temperaturas en hojas de sombra de
Persea indica en la estación húmeda (marzo de 1996). En la columna de la izquierda se muestran las medidas realizadas inmediatamente
después de los 30 min en cada una de las temperaturas y en la columna de la derecha se muestran las medidas realizadas tras estar, esas
mismas hojas, toda la noche a temperatura ambiente, atmósfera saturante y oscuridad después de realizado el tratamiento térmico. Los
puntos representan la media de 5 determinaciones en 5 hojas diferentes con su desviación standard. En las gráficas superiores se
muestran los valores de fluorescencia (F), siendo Fm, barras completas; Fo, parte sombreada; y Fv, parte blanca.
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Fig. 4.6.3.11. Cambios en diferentes parámetros de fluorescencia a lo largo del tratamiento a bajas temperaturas en hojas de sol de
Myrica faya en la estación seca (septiembre de 1996). En la columna de la izquierda se muestran las medidas realizadas inmediatamente
después de los 30 min en cada una de las temperaturas y en la columna de la derecha se muestran las medidas realizadas tras estar, esas
mismas hojas, toda la noche a temperatura ambiente, atmósfera saturante y oscuridad después de realizado el tratamiento térmico. Los
puntos representan la media de 5 determinaciones en 5 hojas diferentes con su desviación standard. En las gráficas superiores se
muestran los valores de fluorescencia (F), siendo Fm, barras completas; Fo, parte sombreada; y Fv, parte blanca.
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Fig. 4.6.3.12. Cambios en diferentes parámetros de fluorescencia a lo largo del tratamiento a bajas temperaturas en hojas de sombra de
Myrica faya en la estación seca (septiembre de 1996). En la columna de la izquierda se muestran las medidas realizadas inmediatamente
después de los 30 min en cada una de las temperaturas y en la columna de la derecha se muestran las medidas realizadas tras estar, esas
mismas hojas, toda la noche a temperatura ambiente, atmósfera saturante y oscuridad después de realizado el tratamiento térmico. Los
puntos representan la media de 5 determinaciones en 5 hojas diferentes con su desviación standard. En las gráficas superiores se
muestran los valores de fluorescencia (F), siendo Fm, barras completas; Fo, parte sombreada; y Fv, parte blanca.
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MODELO GLOBAL

 El análisis de varianza de 4 vías (modelo global) mostró que existían diferencias
entre las especies, aunque éstas variaban según el parámetro de fluorescencia estudiado y el
momento de la medida (momento o recuperación) (Tabla 4.6.3.3).

Tabla 4.6.3.3. Diferencias entre Laurus azorica (1), Persea indica (2) y Myrica faya (3) en la respuesta a las bajas
temperaturas medidos con diferentes parámetros de fluorescencia, inmediatamente después del tratamiento térmico
(M) y 24 h después del tratamiento a temperatura ambiente y atmósfera saturante (Rec).

Fo Fm Fv/Fm Fs Rfd
M 1 X 1 X X 1 X 1 X 1 X

2 X 2 X 2 X 2 X 2 X
3 X 3 X 3 X 3 X 3 X

Rec 1 X 1 X 1 X 1 X 1 X
2 X 2 X 2 X 2 X 2 X
3 X 3 X 3 X 3 X 3 X

Como se puede apreciar en la tabla se observan, dependiendo del parámetro de
estudio, dos comportamientos diferentes. Fo medido en el momento y Fm, Fv/Fm y Fs
medido después de 24 h muestran que las tres especies estudiadas tienen comportamientos
significativamente diferentes en su respuesta a las bajas temperaturas. Sin embargo Fv/Fm,
Fs y Rfd medidos en el momento del tratamiento y Fo y Rfd medidos después de 24h,
muestran que L. azorica es significativamente diferente a P. indica y a M. faya, mientras
que las dos últimas tienen un comportamiento similar. Los resultados obtenidos con el
parámetro Fm medido en el momento del tratamiento fueron bastante contradictorios, lo
cual se observará a lo largo de todo el estudio.

MODELO INDIVIDUAL

A continuación se presenta el estudio estadístico realizado para cada especie
explicando los resultados obtenidos con los diferentes factores e interacciones (Tablas
4.6.3.4, 4.6.3.5 y 4.6.3.6).
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Tabla 4.6.3.4. Resumen de los resultados obtenidos en el análisis de varianza de tres vías en los diferentes parámetros
de fluorescencia medidos en hojas de sol y de sombra (Tipo) de Laurus azorica en dos épocas diferentes; estación
seca y húmeda (Época). Los datos son los valores de F de Snedecor de los diferentes parámetros de fluorescencia
(Fo, Fm, Fv/Fm, Fs y Rfd) medidos en el momento del tratamiento (M) y tras 24 h (Rec). * P<0.05; ** P<0.01; ***
P<0.001; NS = no significativa.

Tabla 4.6.3.5. Resumen de los resultados obtenidos en el análisis de varianza de tres vías en los diferentes parámetros
de fluorescencia medidos en hojas de sol y de sombra (Tipo) de Persea indica en dos épocas diferentes; estación
seca y húmeda (Época). Los datos son los valores de F de Snedecor de los diferentes parámetros de fluorescencia
(Fo, Fm, Fv/Fm, Fs y Rfd) medidos en el momento del tratamiento (M) y tras 24 h (Rec). * P<0.05; ** P<0.01; ***
P<0.001; NS = no significativa.

Fo Fm Fv/Fm Fs Rfd

M Rec M Rec M Rec M Rec M Rec

Temperatura 10.8
***

20.8
***

3.0
*

13.4
***

19.7
***

47.9
***

15.6
***

7.7
***

12.9
***

23.3
***

Tipo NS 44.8
***

NS NS NS 20.7
***

NS 71.1
***

40.8
***

40.1
***

Época NS NS 4.1
*

NS NS 8.5
**

12.8
***

13.0
***

9.0
**

30.5
***

Temp x Tipo NS 15.5
***

NS NS NS 6.2
***

2.6
*

9.1
***

NS NS

Temp x Época NS 2.9
*

8.1
***

NS 8.4
***

5.3
***

NS 3.2
**

NS NS

Tipo x Época NS 10.2
**

NS NS NS NS NS 3.7
*

14.3
***

15.2
***

Fo Fm Fv/Fm Fs Rfd

M Rec M Rec M Rec M Rec M Rec

Temperatura 53.3
***

60.1
***

18.5
***

115.8
***

39.4
***

245.8
***

36.7
***

5.0
***

55.6
***

117.5
***

Tipo NS 29.7
***

NS 15.0
***

NS NS NS 110.3
***

79.1
***

99.4
***

Época 4.3
*

NS 44.6
***

9.3
**

NS 10.8
**

8.1
**

NS 59.0
***

NS

Temp x Tipo 3.1
*

7.7
***

NS 15.7
***

3.0
*

4.2
***

NS 8.2
***

NS 7.2
***

Temp x Época 5.0
***

7.5
***

17.3
***

7.6
***

8.1
***

16.3
***

3.0
*

NS 15.5
***

2.7
*

Tipo x Época NS NS 35.2
***

9.9
***

17.8
***

6.9
*

8.8
**

NS NS NS
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Tabla 4.6.3.6. Resumen de los resultados obtenidos en el análisis de varianza de tres vías en los diferentes parámetros
de fluorescencia medidos en hojas de sol y de sombra (Tipo) de Myrica faya (especies) en dos épocas diferentes;
estación seca y húmeda (Época). Los datos son los valores de F de Snedecor de los diferentes parámetros de
fluorescencia (Fo, Fm, Fv/Fm, Fs y Rfd) medidos en el momento del tratamiento (M) y tras 24 h (Rec). * P<0.05; **
P<0.01; *** P<0.001; NS = no significativa.

Como se puede apreciar de las tablas 4.6.3.4, 4.6.3.5 y 4.6.3.6 se observa una
variabilidad en el modelo obtenido para cada una de las especies, dependiendo de los
parámetros a estudio, ya sea en los parámetros de cinética rápida como en los parámetros
de cinética lenta. Así, en unos casos dieron significativos unos factores principales e
interacciones dobles y en otros casos dieron otros diferentes.

Aquellos factores principales e interacciones dobles que dieron significativos en el
modelo fueron analizados en detalle mediante un contraste a posteriori.

- Análisis de los factores principales.
Los parámetros de cinética lenta (Fs y Rfd) mostraron, ya sea medido en el

momento del tratamiento como 24 h después, ser indicadores más sensibles del daño que
los parámetros de cinética rápida (Fo, Fm y Fv/Fm). Así con los parámetros de cinética
lenta, L. azorica, P. indica y M. faya mostraron daño a -10, -6 y -4 ºC, respectivamente.
Mientras que con los parámetros de cinética rápida L. azorica mostró daño a -12 ºC cuando
se midió en el momento y a -10 ºC después de 24h, P. indica mostró daño a -8 ºC y M. faya
a -6 ºC, tanto en el momento como tras 24 h (Fig. 4.6.3.13).

Fo Fm Fv/Fm Fs Rfd

M Rec M Rec M Rec M Rec M Rec

Temperatura 47.8
***

56.3
***

33.9
***

154.0
***

95.7
***

151.0
***

137.3
***

125.6
***

135.9
***

110.0
***

Tipo NS NS 4.5
*

47.9
***

12.8
***

NS 139.5
***

199.2
***

353.9
***

109.6
***

Época 72.8
***

9.1
**

136.2
***

178.5
***

146.3
***

4.0
*

NS 10.5
**

26.1
***

43.7
***

Temp x Tipo NS 4.1
**

NS 5.3
***

NS NS 13.1
***

NS 19.8
***

4.2
***

Temp x Época 15.3
***

4.9
***

4.2
***

7.2
***

6.7
***

NS 7.7
***

NS 3.4
**

3.0
*

Tipo x Época 11.8
***

NS NS 5.6
*

11.8
***

5.2
*

83.1
***

24.5
***

105.8
***

74.8
***
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Fig. 4.6.3.13. Respuesta al tratamiento térmico de Fv/Fm y Rfd medidos en el momento del tratamiento en Laurus
azorica, Persea indica y Myrica faya. Los números en el eje de abscisas indican las diferentes temperaturas de
tratamiento (1=-12ºC; 2=-10ºC; 3=-8ºC; 4=-6ºC; 5=-4ºC; 6=-2ºC; 7=0ºC).

El estudio del tipo de hoja reflejó que, aunque por lo general, los parámetros de
cinética rápida medidos en el momento del tratamiento no mostraron diferencias
significativas entre las hojas de sol y de sombra (en M. faya una ligera desviación hacia un
mayor daño en las hojas de sol), los parámetros de cinética lenta medidos en el momento y,
en general, todos los parámetros estudiados tras 24 h, mostraron que las hojas de sol eran
más dañadas por las bajas temperaturas que las hojas de sombra. En la Fig. 4.6.3.14 se
muestra un ejemplo de este comportamiento mediante el análisis de Rfd medido en el
momento del tratamiento.
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Fig. 4.6.3.14. Respuesta a las bajas temperaturas de Rfd medido en el momento del tratamiento según el tipo de hoja
(sol y sombra) en Laurus azorica, Persea indica y Myrica faya.

A pesar de que en algunos de los parámetros estudiados no se observaron diferencias
significativas en la respuesta a las bajas temperaturas según la época de tratamiento, en
general se pudo observar un mayor daño de las hojas durante la estación seca (Fig.
4.6.3.15). En P. indica se observó un mayor daño en la estación húmeda que en la estación
seca, sin embargo este resultado que en principio podría parecer contradictorio, puede ser
debido a que la época de la toma de muestra, pese a ser junio (mes perteneciente a la
estación seca), tuvo características más propias de meses invernales (ver tabla 4.6.3.1).
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Fig. 4.6.3.15. Respuesta a las bajas temperaturas de Rfd medido en el momento del tratamiento según la época del
tratamiento (estación seca y húmeda) en Laurus azorica, Persea indica y Myrica faya.
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- Análisis de las interacciones dobles.
Interacción tratamiento térmico x tipo de hoja
La interacción tratamiento térmico x tipo de hoja no mostró diferencias

significativas en los parámetro de cinética rápida y Rfd medidos en el momento del
tratamiento para L. azorica, sin embargo para el resto de los parámetros se observó un daño
a -10 ºC en las hojas de sol y a -12 ºC en las hojas de sombra. En la Fig. 4.6.3.16 se
muestran los resultados obtenidos con el parámetro Fv/Fm medido después de 24 h.

P. indica mostró que las hojas de sol eran dañadas a -6 ºC y las hojas de sombra a -8
ºC, tanto en los parámetros de cinética lenta como rápida, medidos 24 h después del
tratamiento (Fig. 4.6.3.17), mientras que los parámetros medidos en el momento no
mostraron diferencias o si lo hicieron, fueron poco significativas siendo las hojas de sol y
de sombra dañadas a -10 ºC (Fig. 4.6.3.18).

Aunque para M. faya, algunos de los parámetros de fluorescencia no mostraron
diferencias significativas en esta interacción, otros mostraron que las hojas de sol se
dañaban a -4 ºC y las hojas de sombra a -6 ºC. En la Fig. 4.6.3.19 se muestran los resultados
obtenidos en el análisis de Rfd medido después de 24 h.
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Fig. 4.6.3.17. Estudio de la
interacción entre el tratamiento
térmico y el tipo de hoja (sol y
sombra) según el análisis de
Fv/Fm medido después de 24 h
del tratamiento en Persea indica.
Los números en el eje de
abscisas indican las diferentes
temperaturas de tratamiento (1=-
12ºC; 2=-10ºC; 3=-8ºC; 4=-6ºC;
5=-4ºC; 6=-2ºC; 7=0ºC).
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Fig. 4.6.3.16. Estudio de la
interacción entre el tratamiento
térmico y el tipo de hoja (sol y
sombra) según el análisis de Fv/Fm
medido después de 24 del
tratamiento en Laurus azorica. Los
números en el eje de abscisas
indican las diferentes temperaturas
de tratamiento (1=-12ºC; 2=-10ºC;
3=-8ºC; 4=-6ºC; 5=-4ºC; 6=-2ºC;
7=0ºC).
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Interacción tratamiento térmico x época del tratamiento

La interacción tratamiento térmico x época del experimento en L. azorica no fue
significativa en algunos de los parámetros de fluorescencia estudiados, otros (Fm, Fv/Fm en
el momento y Fo, Fv/Fm y Fs después de 24 h), sin embargo, mostraron diferencias
significativas, observándose que en la estación seca las hojas se dañaban a -10 ºC y en la
estación húmeda a -12 ºC. En la Fig. 4.6.3.20 se muestran los resultados obtenidos en el
análisis de Fv/Fm medido después de 24 h de tratamiento.

En términos generales, la respuesta de P. indica a la temperatura en ambas épocas es
prácticamente la misma; aunque para el parámetro Rfd medido en el momento del
tratamiento la temperatura a la cual comenzaba el daño se producía ligeramente antes en la
estación seca que en la estación húmeda (Fig. 4.6.3.21).

M.  faya mostró, por lo general, una tendencia a estar dañada a -4 ºC en la estación
seca y a -6 ºC en la estación húmeda. En la Fig. 4.6.3.22 se muestran los resultados
obtenidos en el análisis de Rfd medido en el momento del tratamiento.

Fig. 4.6.3.18. Estudio de la
interacción entre el tratamiento
térmico y el tipo de hoja (sol y
sombra) según el análisis de
Fv/Fm medido en el momento del
tratamiento en Persea indica. Los
números en el eje de abscisas
indican las diferentes
temperaturas de tratamiento (1=-
12ºC; 2=-10ºC; 3=-8ºC; 4=-6ºC; 5=-
4ºC; 6=-2ºC; 7=0ºC).

Fig. 4.6.3.19. Estudio de la
interacción entre el tratamiento
térmico y el tipo de hoja (sol y
sombra) según el análisis de Rfd
medido después de 24h del
tratamiento en Myrica faya. Los
números en el eje de abscisas
indican las diferentes
temperaturas de tratamiento (1=-
12ºC; 2=-10ºC; 3=-8ºC; 4=-6ºC; 5=-
4ºC; 6=-2ºC; 7=0ºC).
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Fig. 4.6.3.22. Estudio de la interacción entre el tratamiento térmico y la

época del tratamiento (estación seca y húmeda) según el análisis de Rfd medido en el momento del tratamiento en
Myrica faya. Los números en el eje de abscisas indican las diferentes temperaturas de tratamiento (1=-12ºC; 2=-10ºC;
3=-8ºC; 4=-6ºC; 5=-4ºC; 6=-2ºC; 7=0ºC).

Interacción tipo de hoja x época del experimento
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Fig. 4.6.3.20. Estudio de la
interacción entre el tratamiento
térmico y la época del tratamiento
(estación seca y húmeda) según
el análisis de Fv/Fm medido
después de 24h del tratamiento
en Laurus azorica. Los números
en el eje de abscisas indican las
diferentes temperaturas de
tratamiento (1=-12ºC; 2=-10ºC;
3=-8ºC; 4=-6ºC; 5=-4ºC; 6=-2ºC;
7=0ºC).
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Fig. 4.6.3.21. Estudio de la
interacción entre el tratamiento
térmico y la época del tratamiento
(estación seca y húmeda) según el
análisis de Rfd medido en el
momento del tratamiento en Persea
indica. Los números en el eje de
abscisas indican las diferentes
temperaturas de tratamiento (1=-
12ºC; 2=-10ºC; 3=-8ºC; 4=-6ºC; 5=-
4ºC; 6=-2ºC; 7=0ºC).
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 La interacción tipo de hoja x época del experimento, aunque siendo no significativa
en algunos de los parámetros estudiados, reflejaba que en la estación seca son más dañadas
las hojas de sol, mientras que en la estación húmeda no se aprecia una diferencia tan clara
entre las hojas de sol y de sombra (Fig. 4.6.3.23 y 4.6.3.24).

Fig. 4.6.3.23. Estudio de la interacción entre el tipo de hoja (sol y sombra) y la época del tratamiento según el análisis
de Fv/Fm medido en el momento en Persea indica.

Fig. 4.6.3.24. Estudio de la interacción entre el tipo de hoja (sol y sombra) y la época del tratamiento (estación seca y
húmeda) según el análisis de Rfd después de 24h del tratamiento en Laurus azorica y Myrica faya

4.6.3.1.2.2. Medidas de conductividad eléctrica

Persea indica

Seca Húmeda

Epoca del tratamiento

0.70

0.75

0.80

0.85

Fv/Fm Sol

Sol
Sombra

Sombra

Laurus azorica

Seca Húmeda

     Epoca del tratamiento

1.0

1.5

2.0

2.5

3.0

3.5

Rfd

Sol

SolSombra
Sombra

Myrica faya

Seca Húmeda

       Epoca del tratamiento

1.0

1.5

2.0

2.5

3.0

3.5

Sol

Sombra



Águeda Mª GONZÁLEZ RODRÍGUEZ 169

Las medidas de conductividad eléctrica nos dan idea de la integridad de la membrana
a lo largo del tratamiento térmico, así la rotura de la misma provoca una pérdida de
electrolitos detectada por un aumento en la conductividad eléctrica. Las medidas de
conductividad de eléctrica se realizaron en el experimento llevado a cabo en 1996.
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Fig. 4.6.3.25. Indice de daño (It) en respuesta a bajas temperaturas en hojas de sol y de sombra de Laurus azorica
Persea indica y Myrica faya. Los símbolos representan el valor medio de tres réplicas con su desviación estándar.
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Los resultados obtenidos a lo largo del tratamiento a bajas temperaturas se muestran
en la Fig. 4.6.3.25. Las hojas de sol y de sombra de L. azorica no mostraron daño debido a
las bajas temperaturas hasta -8 ºC mientras que, M. faya no mostró daño hasta -4 ºC. Sin
embargo, P. indica mostró un ligera diferencia entre las hojas de sol y de sombra, siendo el
límite térmico sin daño a -8 ºC y -6ºC, respectivamente. Posiblemente la pérdida de
electrolitos detectada a temperaturas por debajo de las descritas indican la formación de
hielo en las estructuras de la hoja, lo cual conlleva la consecuente rotura de las membranas.

Los valores de LT50 fueron obtenidos en hojas de sol y de sombra de L. azorica a -
11 ºC y -13 ºC y en P. indica a -9.5 ºC y -9 ºC, respectivamente. En M. faya los valores de
LT50 se observaron a -5 ºC en ambos tipos de hojas.

4.6.3.1.2.3. Valoración visual del daño

El daño en la hoja como consecuencia de las bajas temperaturas se desarrolló de una
manera gradual, en donde los primeros síntomas detectados eran el enrojecimiento del
nervio central y secundarios, seguido de infiltraciones en el limbo de la hoja que al
principio se presentaban dispersas cubriendo una superficie pequeña la cual iba aumentando
a medida que disminuía la temperatura. A temperaturas extremas se observó una necrosis en
la totalidad de la hoja tomando, tanto el limbo foliar como los nervios central y
secundarios, una coloración marrón. En la Tabla 4.6.3.7 se muestra los resultados obtenidos
mediante la valoración visual del daño.

La temperatura de daño incipiente por bajas temperaturas, es decir la temperatura a la
cual aparecen los primeros daños, LTi, fue observado en la estación húmeda a -8 ºC tanto en
hojas de sol como de sombra de L. azorica, mientras que en el experimento llevado a cabo
en la estación seca el daño incipiente para esta especie fue a -6ºC.

P. indica mostró un comportamiento variable entre el tipo de hoja y la época en que
se realizó el experimento. Las hojas de sombra presentaron un daño incipiente
aproximadamente a -6 ºC, mientras que las hojas de sol mostraron un daño incipiente en la
estación seca a -4 ºC y en la estación húmeda por encima de -6 ºC.

Tanto las hojas de sol como de sombra de M. faya mostraron un daño inicial a la
misma temperatura siendo en la estación húmeda a -6 ºC y a -4 ºC en la estación seca.

Aunque por lo general se fue observando un daño gradual a medida que bajaba la
temperatura, en ocasiones se apreció en P. indica y M. faya un salto brusco en el daño,
pasando de estar totalmente sana, es decir sin síntoma visible de daño, a presentar un 50% o
incluso hasta un 100% de daño.
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Tabla 4.6.3.7. Valoración visual del daño a bajas temperaturas según la época en el que se llevó a cabo el experimento
(estación seca y estación húmeda) en Laurus azorica, Persea indica y Myrica faya. Los símbolos significan: (-) la
temperatura más baja sin daño, LT0; (+)la temperatura de daño incipiente, a la cual aparecen los primeros daños, LT i;
(++) la temperatura a la que se produce el 50% de daño, LT50; y (+++) la temperatura en que se produce un 90-100%
de daño, LT100.

ESTACION HUMEDA
-2 ºC -4 ºC -6 ºC -8 ºC -10 ºC -12 ºC

Laurus azorica Sol - - - + ++ +++
Sombra - - - + + ++

Persea indica Sol - - - ++ +++ +++
Sombra - - + ++ +++ +++

Myrica faya Sol - - + ++ +++ +++
Sombra - - +++ +++ +++ +++

ESTACION SECA
-2 ºC -4 ºC -6 ºC -8 ºC -10 ºC -12 ºC

Laurus azorica Sol - - + ++ ++ +++
Sombra - - + + ++ +++

Persea indica Sol - + ++ +++ +++ +++
Sombra - - - +++ +++ +++

Myrica faya Sol - ++ +++ +++ +++ +++
Sombra - + +++ +++ +++ +++

4.6.3.1.3. Discusión

Los valores control de los diferentes parámetros de fluorescencia estudiados fueron
diferentes según la especie, el tipo de hoja y la época en la que se realizó el experimento.

Dentro de una misma planta se pueden caracterizar dos tipos de hojas según el
régimen de luz en el que se desarrollan, así hablamos de hojas de sol que son aquellas hojas
que están sometidas a un mayor régimen de luz por encontrarse situadas en la parte superior
o en las partes más externas, las cuales reciben más luz que las hojas de sombra, situadas en
la parte inferior o interna de la planta. Esta disposición hace que presenten características
morfológicas y funcionales diferentes. Así, las hojas de sol presentan una mayor respuesta
fotosintética frente a la luz, una mayor relación clorofila a/b, cloroplastos más pequeños,
un mayor grosor y una mayor relación área-masa foliar (Givnish 1987). Todas estas
diferencias anatómicas y estructurales, tanto a nivel de cloroplasto (aparato fotosintético)
como a nivel de hoja, hacen que los valores control de los parámetros de fluorescencia
estudiados sean diferentes (Schreiber et al. 1977; Björkman & Demmig 1987), siendo los
valores Fv/Fm para las hojas de sombra mayor que para las hojas de sol.
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En hojas adaptadas a la oscuridad, como es el caso de nuestros experimentos, un
Descenso en la eficiencia del PSII, medido como disminución en Fv/Fm, se produce sólo
cuando el daño por las bajas temperaturas es muy severo (Somersalo & Krause 1990). La
disminución de Fv/Fm estuvo asociada a un descenso de Fm y un aumento de Fo. Estos
cambios en la cinética de fluorescencia desde Fo hasta Fm refleja un daño en el sistema de
transporte electrónico, a nivel de flujo de electrones desde Qa al pool de plastoquinonas
(Bradbury et al. 1985). Welander et al. (1994), también observaron un aumento de Fo en
Picea abies a temperaturas por debajo de cero. Los parámetros de cinética lenta: Fs y Rfd,
mostraron ser indicadores más sensibles del daño a bajas temperaturas que los parámetros
de cinética rápida (Fo, Fm y Fv/Fm). Estos resultados muestran como la fase de asimilación
del carbono (ciclo de Calvin) se ve afectada antes de que ocurran perturbaciones en la
actividad del PSII, a nivel del transporte electrónico.

Algunos autores han encontrado los mismos resultados comparando la temperatura
límite a la cual no se ha producido un daño irreversible (LTo), medido mediante la técnica
de la fluorescencia de la clorofila, con la temperatura a la cual hay un 50% de daño (LT50)
calculado por conductividad eléctrica (Clement & van Hasselt 1996).

Steffen et al. (1989) demostraron que después de someter las hojas a temperaturas
por debajo de cero, el primer cambio ocurre a nivel de membrana plasmática. Como
consecuencia, la salida de iones y de compuestos tóxicos de la célula provoca una
alteración del interior celular, que puede afectar el funcionamiento de otros orgánulos
como cloroplastos y mitocondrias (Senser & Beck 1979; Krause et al. 1988; Steffen et al.
1989).

La disminución de la eficiencia fotoquímica después de la congelación no implica
necesariamente una rotura de la membrana tilacoidal ya que la membrana tilacoidal no es el
primer lugar de daño por congelación (Sundbom et al. 1982; Barnes & Wilson 1984;
Adams & Perkins 1993; Boudet et al. 1993). Sin embargo, en nuestro estudio se observa
como los valores de LT0 obtenidos mediante el estudio de la fluorescencia de la clorofila
no se solaparon con el LT50 sino con el LT0, calculado por conductividad eléctrica, e
incluso, en las hojas de sol de P. indica, el daño en el aparato fotosintético ocurre mucho
antes (- 6 ºC) de que se observen cambios en las medidas de conductividad (LT50 = -9.5 ºC)
(comparar la fig. 4.6.3.25 con el tratamiento correspondiente en hojas de sol y de sombra
en la fig. 4.6.3.17), lo que indica que el aparato fotosintético se daña incluso antes de que
cambie el ambiente celular como consecuencia de la rotura del plasmalema.

En cuanto a la valoración visual como técnica para detectar el daño a bajas
temperaturas, resultó ser un sensible indicador de daño en las tres especies estudiadas. En
general, se observaron síntomas de daño en las hojas antes que los detectados con los otros
dos métodos, sin embargo este hecho, que podría ser considerado trivial, no es una
conducta general en todas las especies vegetales. Así por ejemplo, en coníferas o gramíneas
el daño visual no se detecta hasta un estado muy avanzado del daño (Strand & Öquist 1988).
En L. azorica, P. indica y M. faya se detectan los primeros síntomas de daño mediante un
enrojecimiento del nervio central, sin embargo este daño no es detectado por medidas de
fluorescencia ni por conductividad eléctrica, porque ambos métodos estudian el daño que
se produce en el mesófilo, y sólo, cuando el daño afecta a
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una porción considerable de la hoja es cuando detectamos los primeros síntomas de daño
por estos dos métodos.

El estudio de los daños de las tres especies a las bajas temperaturas mostró que estas
especies no son sensibles al frío pero sí a la congelación. L. azorica es la especie más
resistente, produciéndose un daño irreversible en el aparato fotosintético a -10ºC, seguido
de P. indica a -6ºC, y M. faya a -4ºC. Los resultados obtenidos para P. indica coinciden
con los descritos por Larcher et al. (1991b) en el que se comparan dos especies del mismo
género; Persea indica y Persea americana, describiendo el daño para ambas especies a -6
ºC. Estos resultados muestran como las tres especies estudiadas son especies resistentes a
las bajas temperaturas. La gradación en la resistencia de las tres especies, fue la misma con
las tres técnicas usadas en el experimento. Los resultados obtenidos para M. faya difieren
de los obtenidos por Larcher (1980b) el cual mostró que el daño grave en las hojas de M.
faya oscilaba entre -7.5 y -10ºC, esta diferencia podría ser debida a diferencias en el
material vegetal, no hay que olvidar que las hojas en nuestro estudio, son hojas totalmente
desarrolladas de primer año y que proceden de árboles adultos de más de 15 m de altura.
Otras especies del género Myrica situadas en regiones subtropicales como Myrica rubra
mostraron daño a - 10ºC, frente a Myrica californica situada en regiones templadas y
cálidas y bajo climas marítimos que es dañada a -15ºC (Sakai 1978).

Se observó una tendencia en las hojas de sol a resistir menos que las hojas de
sombra. Probablemente esto se debe a que, en condiciones naturales, las hojas de sol son
hojas que se encuentran más expuestas a los factores ambientales, de manera que cualquier
factor añadido produce daños más graves, mientras que las hojas de sombra debido a las
características propias de este tipo de bosque se encuentran siempre en unas condiciones
más homogéneas, menos oscilantes.

El estudio de los parámetros de fluorescencia de la clorofila mostró que en la
estación seca, algo más cálida, las hojas resistían significativamente menos que en la
estación húmeda. Esta diferencia en la resistencia a las bajas temperaturas en función de la
época, aunque significativa, sólo fue de 2K, sin embargo es de esperar que en condiciones
climáticas tan homogéneas como las que se encuentran en la laurisilva, no exista realmente
una aclimatación como en otros lugares con fríos inviernos. En P. indica no se observó una
diferencia entre las dos épocas en las que se realizó el experimento, ello se debe a que el
mes de toma de la estación seca, pese a que fue Junio, presentó características climáticas
propias de la estación húmeda.
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4.6.3.2. Estudio del mecanismo de resistencia a las bajas temperaturas

4.6.3.2.1.  Introducción

Las hojas de los árboles tropicales se dañan severamente a temperaturas ligeramente
por debajo de 0ºC, son así plantas sensibles a la congelación, aunque algunas de ellas
pueden ser sensibles al frío (Sakai & Larcher 1987). Por el contrario, las plantas de origen
templado tienen la capacidad de desarrollar una resistencia a la congelación, la cual las
capacita para sobrevivir a las bajas temperaturas invernales.

En el apartado anterior veíamos como L. azorica, P. indica y M. faya eran especies
resistentes al frío, mostrando daños a temperaturas por debajo de cero. Para sobrevivir a
temperaturas por debajo de cero las plantas pueden desarrollar dos mecanismos diferentes:
evitar la congelación de sus tejidos o tolerar la formación de hielo en ellos. Las plantas
evitan la congelación mediante un superenfriamiento que previene la formación de hielo en
sus tejidos o por la disminución de su punto de congelación. Ambos mecanismos pueden
detectarse mediante el registro de la temperatura de la planta cuando ésta se enfría
progresivamente a temperaturas por debajo de cero.

Como se ha mencionado en el capítulo anterior, la resistencia a la congelación se
puede valorar por exposición de la planta completa o parte de ella en un rango de
temperaturas congelantes, evaluando la respuesta de la planta o tejido y luego expresando la
respuesta de una forma cuantitativa (Ritchie 1991). Aunque se han utilizado muchos
métodos, la respuesta a las temperaturas congelantes se valora, comúnmente, evaluando el
daño visible o mortalidad, expresado como la proporción de daño en comparación con las
plantas sanas, o evaluando la pérdida de electrolitos por medidas de conductividad relativa
(Wilner 1960) o índice de daño (Flint et al. 1967). Varios autores han utilizado la técnica
de la fluorescencia de la clorofila, relacionando así el efecto de las temperaturas
congelantes con la fotosíntesis (Klosson & Krause 1981; Strand & Öquist 1985; Bolhàr-
Nordenkampf & Lechner 1988).

Combinando cualquiera de estos métodos indicativos de daño con el registro de la
temperatura de la planta cuando ésta se enfría progresivamente a temperaturas por debajo de
cero (análisis térmico diferencial), se puede determinar si el mecanismo de resistencia a
temperaturas por debajo de cero se debe a la capacidad de la planta para evitar la
congelación del agua en sus tejidos o para tolerarla (Larcher 1982).

El objetivo de este apartado es conocer el mecanismo de resistencia al frío de L.
azorica, P. indica y M. faya mediante el análisis térmico diferencial (DTA) combinado con
técnicas de fluorescencia de la clorofila, conductividad eléctrica y valoración visual del
daño.
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4.6.3.2.2. Material y métodos

Se tomaron hojas desarrolladas del primer año de vida de la parte superior (hojas de
sol) y de la parte inferior (hojas de sombra) del dosel vegetal  de L. azorica, P. indica y M.
faya de árboles adultos de más de 15 m de altura, en la parcela de estudio de Agua García
(descrita en detalle en el capítulo 2). El acceso a las hojas fue posible gracias a la torre de
madera construida al efecto. Las muestras fueron tomadas en marzo de 1997 (Estación
húmeda y fría).

Las hojas se llevaron inmediatamente al laboratorio donde fueron lavadas con agua
destilada y puestas a saturación durante toda la noche a temperatura ambiente (20 ºC).

4.6.3.2.2.1.  Análisis de la formación de hielo en el tejido

El estudio del inicio y del progreso de la formación de hielo fue determinado por
análisis térmico diferencial (DTA). Este método está basado en la detección de un aumento
de temperatura en el momento de la formación de hielo en el tejido, mediante el registro de
la diferencia de temperatura entre la muestra viva y la muestra de referencia seca (Burke et
al. 1976). Para ello, se adosaron al envés del fragmento de hoja viva (4 x 1.5 cm) y al de
referencia dos termopares, dichos fragmentos se cubrieron por ambos lados con una
espuma de 2 cm de grosor evitando así la pérdida de calor hacia los alrededores (Larcher et
al. 1991a). Las muestras colocadas en bolsas de plástico se introducían en un baño
temostatado a -4 ºC durante 10 min, y luego se enfriaban hasta -22 ºC a una tasa de 18 K h-1.
Un registro continuo (cada segundo) de ambas temperaturas se realizó con un registrador de
datos (Delta-T, Burwell, Cambridge, UK) y la comparación de las mismas a lo largo del
tiempo y su representación gráfica permitió detectar el aumento de temperatura del tejido
debido al proceso exotérmico en la formación del hielo. Se analizaron 5 muestras por cada
especie y tipo de hoja.

El análisis detallado de las gráficas permitió evaluar los siguientes parámetros:
Temperatura de superenfriamiento, Tsc, es decir la temperatura a la cual se

interrumpe el estado de superenfriamiento espontáneamente (Kaku 1964), manifestándose
como un repentino aumento de temperatura.

Temperatura máxima de liberación de energía, Tep, es decir la temperatura de
congelación de la hoja a la cual la liberación de calor por cristalización llega a su máximo.

Rango de superenfriamiento, Rsc, es decir la diferencia entre la temperatura
máxima de liberación de energía y la temperatura límite de superenfriamiento (Tep - Tsc).

Temperatura de referencia cuando la hoja alcanza el punto de congelación, Trefep.

Máxima liberación de energía, Kmax, es decir la diferencia entre la temperatura
de congelación y la de referencia (Tep - Trefep).

Intervalo de temperatura en el cual se produce el proceso de congelación.
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4.6.3.2.2.2. Determinación del daño a temperaturas por debajo de cero

Para determinar el daño a temperaturas por debajo de cero se enfriaron 10 hojas
enteras a la misma tasa utilizada para el análisis térmico diferencial descrito anteriormente,
en ellas se midió la fluorescencia de la clorofila antes de ser introducidas en el baño
(valores control) y durante el proceso de enfriamiento, sacando una hoja cada vez que la
temperatura disminuía 2K y así hasta llegar a -22 ºC. Estas hojas, una vez medidas, se
colocaron en una atmósfera saturada y temperatura ambiente durante 24 h y se midió de
nuevo la fluorescencia de la clorofila. Después, se valoraban los daños visibles y se
preparaban las muestras para las medidas de conductividad eléctrica.

Además del registro de la disminución de la temperatura observado en el baño, se
colocó un termopar a una de las 10 hojas para conocer la temperatura a la que se producía la
formación de hielo bajo estas condiciones (hoja entera).

Este experimento se realizó tres veces por cada tipo de hoja y especie.

4.6.3.2.3. Resultados

El análisis de formación de hielo en el tejido y la determinación de daño se realizó
en muestras con diferente tamaño. Así, mientras el DTA se realizó en fragmentos de hoja, la
valoración de daño se realizó en hoja entera. Esto, como veremos a continuación, va a ser
un factor determinante en la discrepancia observada, a primera vista, en los resultados
obtenidos por ambos métodos. Hay que aclarar que ambos protocolos fueron desarrollados
con una finalidad diferente. Con el DTA pretendíamos estudiar el patrón de congelación que
presentan estas especies, no valorar el punto exacto en el que se producía la formación de
hielo, en sí, sino conocer cómo tenía lugar la formación de hielo en el tejido. Con la
determinación del daño por cualquiera de las tres técnicas empleadas (fluorescencia de la
clorofila, conductividad eléctrica y valoración visual), utilizamos la misma tasa de
enfriamiento, pero en este caso trabajamos a nivel de hoja entera, tal y como lo habíamos
hecho en el capítulo anterior, con el uso de termopares adosados a la hoja, con el fin de
detectar el aumento de temperatura producido por la formación del hielo en estas
condiciones y así conocer qué mecanismo de resistencia presentaban nuestras especies.

4.6.3.2.3.1. Análisis de la formación de hielo en el tejido

El patrón de congelación de cualquier órgano de la planta, depende de las
características anatómicas, del estado de aclimatación en el que se encuentra, del contenido
en agua y de la velocidad de enfriamiento. Así Sakai & Larcher (1987) distinguen tres tipos
de patrones de congelación:

- Congelación continua. Se detecta la formación de un sólo pico de gran amplitud.
Esta tiene lugar en tejidos homogéneos como por ejemplo el parénquima y en partes de la
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planta que presenta una estructura uniforme, como es el caso en hojas con cavidades
intercelulares unidas.

- Congelación secuencial. Se produce la formación de muchos picos de pequeño
tamaño. Esto tiene lugar, por ejemplo, en hojas altamente septadas donde la congelación se
va desarrollando en partes de la hoja antes de su completa congelación.

- Congelación discontinua. Se produce la formación de dos picos claramente
diferenciados. Un pico inicial a temperaturas más altas, HTE, que refleja la formación de
hielo extracelular y un pico a temperaturas más bajas, LTE, que indica la formación de hielo
intracelular.

Los resultados del análisis térmico diferencial, en las tres especies estudiadas y en
los distintos tipo de hoja, mostraron la formación de un sólo pico de liberación de energía,
a la tasa de enfriamiento llevada a cabo en el experimento (Figs. 4.6.3.26-28).

Bajo nuestras condiciones de estudio, en fragmentos de hoja, las temperaturas
medias de superenfriamiento fueron de -14.82 ºC ± 0.81 para Persea indica, -13.35 ºC ±
1.63 para Laurus azorica y -6.89 ºC ± 0.80 para Myrica faya. No se observaron diferencias
significativas en la temperatura de superenfriamiento, entre las hojas de sol y de sombra en
Persea indica y Myrica faya, sin embargo las hojas de sol de Laurus azorica mostraron
temperaturas de superenfriamiento más altas que las hojas de sombra (Tabla 4.6.3.8).
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Fig. 4.6.3.26. Análisis de la formación de hielo en hojas de sol y de sombra de Laurus azorica. Gráfica superior: patrón
de congelación de una muestra ejemplo. Nótese el registro tanto de la muestra viva como de la seca (referencia).
Gráfica inferior: perfil del análisis térmico diferencial (DTA).
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Fig. 4.6.3.27. Análisis de la formación de hielo en hojas de sol y de sombra de Persea indica. Gráfica superior: patrón
de congelación de una muestra ejemplo. Nótese el registro tanto de la muestra viva como de la seca (referencia).
Gráfica inferior: perfil del análisis térmico diferencial (DTA).
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Fig. 4.6.3.28. Análisis de la formación de hielo en hojas de sol y de sombra de Myrica faya. Gráfica superior: patrón de
congelación de una muestra ejemplo. Nótese el registro tanto de la muestra viva como de la seca (referencia). Gráfica
inferior: perfil del análisis térmico diferencial (DTA).
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Tabla 4.6.3.8. Parámetros derivados del estudio del análisis térmico diferencial en fragmentos de hojas de sol y de
sombra de Laurus azorica, Persea indica y Myrica faya. Los valores son la media de 5 réplicas por especie y tipo de
hoja con su desviación standard.

Especie Tipo Tsc Rsc Tep Trefep Kmax Intervalo

L. azorica Sol -14,7±0,4 6,5±0,6 -8,2±0,3 -15,5±0,3 7,3±0,6 7,3±0,3
Sombra -12,0±1,0 1,5±0,8 -13,2±0,2 -16,8±0,3 3,5±0,1 9,2±1,0

P. indica Sol -15,0±0,2 7,8±0,2 -7,2±0,0 -15,8±0,2 8,6±0,1 6,4±0,2
Sombra -14,7±1,1 7,6±0,4 -7,1±0,4 -15,6±1,0 8,4±0,7 6,0±0,6

M. faya Sol -6,5±0,9 1,6±0,9 -8,2±0,1 -11,6±0,5 3,4±0,6 11,3±0,8
Sombra -7,2±0,6 0,8±0,6 -7,5±0,4 -11,7±0,2 4,2±0,3 10,3±1,4

Las hojas de todas las especies estudiadas presentaron capacidad de
superenfriamiento y una bajada en el punto crioscópico como mecanismos para evitar el
daño por congelación (Figs. 4.6.3.26-28).

Tanto las hojas de sol como de sombra de Persea indica y las hojas de sol de
Laurus azorica mostraron un rango de superenfriamiento, Rsc, y una liberación máxima de
energía, Kmax, significativamente superiores a las hojas de sombra de Laurus azorica y a
las hojas de sol y de sombra de Myrica faya.

El análisis de los distintos parámetros y de los patrones de congelación fueron
diferentes según la especie y condición de la hoja, revelando diferencias en la anatomía,
morfología y contenido hídrico de la muestra. Las curvas con un pico exotérmico muy
acusado indican una formación de hielo muy rápida y homogénea, mientras que las curvas
más planas (Myrica faya y hojas de sombra de Laurus azorica) indican que existen barreras
que frenan la formación del hielo, realizándose la congelación de una manera secuencial lo
que trae consigo un aumento en el intervalo de congelación (Fig. 4.6.3.26-28 y Tabla
4.6.3.8).

4.6.3.2.3.2 Determinación del daño en el tejido

La fluorescencia de la clorofila es un sensible indicador para estudiar los efectos de
las bajas temperaturas sobre el aparato fotosintético (Krause & Klosson 1983). A partir de
las curvas de inducción de la cinética de la fluorescencia y de los parámetros de
fluorescencia asociados se puede obtener información sobre el estado funcional del aparato
fotosintético durante el enfriamiento y la congelación (Krause et al. 1988). Así las
alteraciones en las cinéticas de inducción a las bajas temperaturas reflejan cambios en el
estado físico de las membranas tilacoidales (Terzaghi et al. 1989) y en la limitación del
transporte electrónico en los cloroplastos (Baker et al. 1983).

Las cinéticas típicas para el estado superenfriado y congelado de hojas han sido
caracterizadas por Larcher & Nagele (1985) y por Larcher et al. (1991a). Este mismo tipo
de cinéticas fue observado en nuestras hojas a lo largo del enfriamiento en Laurus azorica,
Persea indica y Myrica faya.
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En la Fig. 4.6.3.29 se presenta, como ejemplo, las curvas de inducción de la
fluorescencia de la clorofila en hojas de sol de Myrica faya, en el estado superenfriado (- 6
ºC) y en el estado congelado (- 8ºC), tanto en el momento (M) como tras 24 horas del
tratamiento (Rec). Comparando dichas curvas se puede detectar el estado de
superenfriamiento, observando que la pendiente de la curva entre Fm y Fs disminuye
considerablemente en el momento (curva M), volviendo luego a su inclinación normal tras
dejar la hoja 24 h a temperatura ambiente (curva Rec), ya que no se han producido daños
irreversibles en el aparato fotosintético en el estado superenfriado. Cuando se produce la
congelación, la pendiente de la curva desaparece totalmente, tanto en el momento como
después de su descongelación (Rec), como consecuencia del daño letal irreversible en los
tejidos.

Fig. 4.6.3.29. Curva de inducción de la cinética de fluorescencia en hojas de sol de Myrica faya durante el proceso de
enfriamiento. Las cinéticas a -6ºC representan el estado de superenfriamiento, y las cinéticas a -8 ºC representan el
tejido congelado. La letra M indica la curva de inducción registrada inmediatamente después del tratamiento térmico
y la letra Rec muestra la curva registrada después de 24 h del tratamiento.
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El análisis de los diferentes parámetros de fluorescencia, tanto los que reflejan la
cinética rápida de la curva como los que reflejan la cinética lenta, mostraron daño a -12ºC, -
10ºC y -8ºC en L. azorica, P. indica y M. faya, respectivamente. En la Fig. 4.6.3.30 y 31 se
muestran los resultados obtenidos en el análisis de Fv/Fm y Rfd después de 24 h del
tratamiento.

Fig. 4.6.3.30. Respuesta de las hojas de sol y de sombra de Laurus azorica, Persea indica y Myrica faya a las bajas
temperaturas, según el análisis de Fv/Fm medido después de 24 h del tratamiento. La tasa de enfriamiento fue de 18 K
h-1. Los valores representan la media de tres réplicas y su desviación estándar.
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Fig. 4.6.3.31. Respuesta de las hojas de sol y de sombra de Laurus azorica, Persea indica y Myrica faya a las bajas
temperaturas, según el análisis de Rfd medido después de 24 h del tratamiento. La tasa de enfriamiento fue de 18 K h-

1. Los valores representan la media de tres réplicas y su desviación estándar.

El daño detectado por fluorescencia estaba relacionado con la formación de hielo
detectada por el termopar. Se vio que los primeros síntomas de daño observados con la
fluorescencia se detectaban de manera simultánea a la formación de hielo y que los daños
progresaban rápidamente de manera que en 2-4 K ya eran irreversibles.

El estudio de la conductividad eléctrica reflejó que no se produce rotura de
membrana o pérdida de electrolitos, tanto en hojas de sol como de sombra, hasta
temperaturas por debajo de -10 ºC, -8 ºC y -6ºC para Laurus azorica, Persea indica y
Myrica faya, respectivamente (Fig. 4.6.3.32), lo cual se relaciona con los daños observados
con las medidas de fluorescencia de la clorofila.
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La valoración visual de los daños se muestra en la Tabla 4.6.3.9. En ella se observa
como el daño detectado por fluorescencia y conductividad se correlacionan bastante bien
con la temperatura a la que visualmente se detecta un 50% de daño. Al igual que en el
experimento de 30 min de exposición a bajas temperaturas, el inicio de daño visual se
detectó antes que cualquier cambio en las medidas de fluorescencia o conductividad
eléctrica, debido a que el daño incipiente aparece principalmente a nivel de un
enrojecimiento del nervio central que no afecta en gran medida al mesófilo de la hoja.

Tabla 4.6.3.9.. Valoración visual del daño a bajas temperaturas en Laurus azorica, Persea indica y Myrica faya. Los
símbolos significan: (-) la temperatura más baja sin daño, LT0; (+)la temperatura de daño incipiente, a la cual aparecen
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los primeros daños, LT i; (++) la temperatura a la que se produce el 50% de daño, LT50; y (+++) la temperatura en que
se produce un 90-100% de daño, LT100.

-6 ºC -8 ºC -10 ºC -12 ºC -14 ºC -16ºC -18ºC -20 ºC
Laurus azorica Sol - - + ++ +++ +++ +++ +++

Sombra - - + ++ +++ +++ +++ +++
Persea indica Sol - - ++ +++ +++ +++ +++ +++

Sombra - - +++ +++ +++ +++ +++ +++
Myrica faya Sol - + +++ +++ +++ +++ +++ +++

Sombra + +++ +++ +++ +++ +++ +++ +++

4.6.3.2.3. Discusión

La formación de hielo en los tejidos depende de la tasa de enfriamiento, del tiempo
de exposición a bajas temperaturas, de la presencia de nucleantes (sustancias que favorecen
la formación de hielo) y del tamaño del fragmento vegetal expuesto al enfriamiento. Si
observamos la formación de hielo detectado con el DTA (fragmento de hoja), vemos que
ésta tuvo lugar a temperaturas más bajas que cuando el experimento se realizó con una hoja
entera, esto se debe al tamaño de la muestra. Los núcleos de hielo son poco frecuentes y se
encuentran distribuidos irregularmente por los tejidos. Cuando la muestra es grande la
probabilidad de que exista un núcleo de hielo es mayor, favoreciendo que se desarrolle la
nuclearización.

Mediante el análisis térmico diferencial (DTA) detectamos la presencia de un estado
de superenfriamiento en las tres especies estudiadas. Las hojas de todas las especies
estudiadas presentaron capacidad de superenfriamiento y una bajada en el punto crioscópico
como mecanismos para evitar el daño por congelación.

Algunos autores ponen en duda la existencia del superenfriamiento en condiciones
naturales debido a que el viento, la nieve, bacterias y otros factores nuclearizantes
favorecen la formación de hielo (Ashworth et al. 1985; Clement & van Hasselt 1996), para
dilucidar si en condiciones de nuclearización se puede dar el superenfriamiento en estas
hojas, se realizó el mismo experimento (con igual tasa de enfriamiento y en hoja entera)
pero con las hojas completamente húmedas (datos no mostrados) y los resultados
obtenidos fueron similares a los anteriores, lo que indica que sí se produjo
superenfriamiento también en estas condiciones.

Se ha visto el inicio de formación de hielo en el tejido por los cambios en las
cinéticas de inducción de la fluorescencia (Larcher & Nagele 1985; Larcher et al. 1991a).
Incluso aún antes de que empiece a formarse el hielo, el pico de fluorescencia se retrasa y
el descenso de la fluorescencia, después de este pico, desaparece. Tan pronto como se
forma el hielo en el tejido, la fluorescencia de la clorofila alcanza su máximo (Melcarek &
Brown 1979). Si las células del mesófilo han sobrevivido a las bajas temperaturas
impuestas, reaparecerán las cinéticas típicas después del deshielo. Un daño parcial en la
función fotosintética refleja un rendimiento más bajo, mientras que una congelación total
del tejido hace que la fluorescencia variable desaparezca después del deshielo (Larcher
1994). Al analizar los parámetros de la fluorescencia en las tres especies de estudio se
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detectó el daño, tanto en el momento como después de 24 horas del tratamiento, incluso se
pudo detectar el estado de superenfriamiento analizando las cinéticas de fluorescencia, ya
que la disminución en la pendiente de la curva de bajada en el momento, tal y como se
observa en la figura 4.6.3.29, refleja claramente su existencia, si bien las curvas no son tan
demostrativas como las mostradas por Larcher (1994), debido a la diferencia de
fluorímetros empleados y a las condiciones de experimentación, pero siguen la misma
tendencia.

El estudio del daño por medidas de fluorescencia, análisis de conductividad eléctrica
y valoración visual reveló que, el daño mostrado por los parámetros de fluorescencia y por
medidas de conductividad eléctrica se correspondía con la formación de hielo en el tejido.
En el caso de la valoración visual ésta se correspondía más con la temperatura a la cual se
observa un 50 % de daño en la hoja que con la temperatura que producía el daño incipiente.
Estos resultados muestran como L. azorica, P. indica y M. faya son especies sensibles a la
congelación, produciéndose el daño a la misma temperatura en que se produce la formación
de hielo en el tejido. Así las hojas de estas tres especies arbóreas de la laurisilva canaria
presentan el mismo comportamiento que las hojas de árboles y arbustos siempreverdes
mediterráneos las cuales se dañan a temperaturas que oscilan entre -10 ºC y -15 ºC
(Larcher 1980b). Presentan, en cuanto a su respuesta a las bajas temperaturas, una posición
intermedia entre las plantas tropicales y subtropicales sensibles a la congelación, dañándose
a temperaturas ligeramente por debajo de cero y las plantas de regiones templadas con
dormancia invernal que son tolerantes a la congelación.

Si comparamos la resistencia de estas tres especies vemos como L. azorica resiste
temperaturas más bajas, esto puede estar relacionado con que esta especie presenta un
ajuste osmótico frente a la sequía. Cuando se empieza a formar el hielo en el tejido se
produce un fenómeno de deshidratación, si estas especies presentan osmoregulación frente
a la sequía, pueden bajas su punto crioscópico mediante la síntesis y acumulación de
sustancias osmóticamente activas, tales como la prolina.

Las tres especies estudiadas presentaron un patrón de congelación con un sólo pico
de liberación de energía, es decir, desarrollaron una congelación continua. Sin embargo, se
observan ligeras diferencias en los patrones de congelación entre las especies, quizás
basadas en diferencias anatómicas y estructurales.

Para que tenga lugar un superenfriamiento efectivo se necesitan una serie de
requerimientos estructurales como son: células pequeñas, espacios intercelulares
pequeños, paredes celulares rígidas y barreras contra la nucleación, como puede ser la
presencia de septos (Hong & Sucoff 1980; Ishikawa 1984; Sakai & Larcher 1987). Así, se
ha visto que Laurus nobilis presenta un patrón de congelación secuencial debido a que sus
hojas son altamente septadas, de manera que la hoja tarda más tiempo en congelarse
totalmente (Sakai & Larcher 1987). La anatomía de las hojas de Persea indica está descrita
en un trabajo realizado por Morales et al. (1992), donde se muestra el mesófilo dividido
por las prolongaciones de las vainas de los haces a modo de septos, lo que contribuye a
evitar que una posible nuclearización se propague eficazmente. Para profundizar en las
causas de las diferencias entre las especies, será preciso realizar estudios anatómicos en las
otras dos especies, tema que será objeto de un futuro trabajo y que se escapa de los
principales objetivos de esta Tesis.
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4.6.3.3. Efecto del tiempo a las bajas temperaturas

4.6.3.3.1.  Introducción

Es bien conocido que cuanto más bajas sean las temperaturas y cuanto mayor sea el
tiempo de exposición mayor será el daño (Larcher 1994). Bajo esta premisa quisimos
conocer el daño producido en Laurus azorica, Persea indica y Myrica faya según el
tiempo de exposición a las bajas temperaturas.

De los estudios anteriores sabíamos que nuestras especies eran resistentes al frío,
pero sensibles a la congelación desarrollando un estado de superenfriamiento como
mecanismo de resistencia. El estado superenfriado puede ser transitorio o persistente. Así
por ejemplo, en el parénquima, con células grandes y bien hidratadas, y en los vasos del
xilema, el estado superenfriado es muy lábil y rara vez se mantiene más de unas pocas
horas, esto proporciona sólo una protección temporal, siendo un mecanismo bastante
arriesgado (Goldstein et al. 1985; Rada et al. 1985), de manera que si las condiciones
térmicas son muy extremas o permanecen durante un largo período de tiempo se produce la
muerte de la planta. Sin embargo, en tejidos con paredes celulares densas y gruesas se
forman barreras que impiden la nuclearización, desarrollándose un estado superenfriado
persistente que puede mantenerse hasta que la temperatura cae por debajo de un umbral
característico. En algunas hojas es posible detectar un superenfriamiento profundo y
persistente (persistent deep supercooling) hasta -10 y -12 ºC (Sakai & Larcher 1987).

El objetivo de este apartado es estudiar como afectan las bajas temperaturas según el
tiempo de exposición y conocer el tipo de superenfriamiento presente en estas especies.

4.6.3.3.2. Material y métodos

Se tomaron hojas de sol y de sombra de Laurus azorica, Persea indica y Myrica
faya en el campo y se llevaron al laboratorio donde se colocaron a temperatura ambiente y
atmósfera saturante toda la noche. Al día siguiente se midió la fluorescencia de la clorofila
a las hojas (valores control) y se sometieron a los diferentes tiempos de exposición para
cada temperatura, midiéndose inmediatamente la fluorescencia de la clorofila. Esas mismas
hojas se dejaron a temperatura ambiente y atmósfera saturante toda la noche y se les midió
nuevamente la fluorescencia de la clorofila, realizándose también la valoración visual de los
daños. Posteriormente se prepararon las muestras para el análisis de la conductividad
eléctrica.

Las temperaturas de estudio fueron desde 0 hasta -12 ºC en pasos de 2 K y los
tiempos de exposición fueron 30 min, 1, 4, 6 y 24 h. Las medidas de pérdida de electrolitos
por rotura de membrana se llevaron a cabo mediante el estudio del índice de daño (It) según
Flint et al. (1967).

Los resultados obtenidos con la técnica de la fluorescencia de la clorofila fueron
analizados estadísticamente mediante un análisis de la varianza multifactorial.
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Para el análisis del comportamiento de estas tres especies según el tiempo de
exposición a bajas temperaturas se aplicó un análisis de varianza de 4 vías (especie, tipo de
hojas, temperatura de tratamiento, tiempo de exposición).

Teniendo en cuenta que el diseño experimental incluye tres réplicas para cada
tratamiento térmico y tiempo de exposición fue factible el estudio de una manera
individualizada para cada una de las especies y tipo de hoja.

En base a los resultados obtenidos con el estudio de las bajas temperaturas a 30 min
de exposición, en el cual se observó que los parámetros de cinética lenta eran indicadores
mas sensibles del daño, se realizó, en esta ocasión, el análisis del índice Rfd medido
después de 24h del tratamiento como parámetro indicador de daño. Así, los resultados
obtenidos con este parámetro, fueron analizados individualmente para cada especie y tipo
de hoja mediante un análisis de varianza de 2 vías. El modelo que se obtuvo incluía los dos
factores principales, tratamiento térmico y tiempo de exposición, así como su interacción.
Tanto los factores principales como las interacciones que mostraron ser significativas (al
5%) fueron analizados con un contraste a posteriori tipo Tukey a dicho nivel de
significación.

Además, se desarrolló un modelo de regresión no linear basado en el modelo
logístico, el cual ha sido modificado para dos variables independientes (temperatura de
tratamiento y tiempo de exposición).

4.6.3.3.3.  Resultados

4.6.3.3.3.1.  Medidas de fluorescencia de la clorofila

El análisis de la varianza de 4 vías, diseñado para estudiar las diferencias en el daño
de las tres especies estudiadas según el parámetro Rfd medido después de 24 h, mostró
claramente que L. azorica, P. indica y M. faya tenían una resistencia diferente, siendo
Laurus azorica la especie más resistente y Myrica faya la especie más sensible. Estos
resultados corroboran aquellos obtenidos en el apartado anterior con 30 min de exposición.

El efecto del tratamiento térmico en relación al tipo de hoja (sol y sombra) en las
tres especies es mostrado en la Fig. 4.6.3.33, en ella se refleja como las hojas de sol de L.
azorica se dañan a -6 ºC, mientras que las de sombra a -8 ºC. En P. indica y M. faya no se
observaron diferencias entre sol y sombra siendo dañadas a -6 ºC y -4 ºC, respectivamente.



190 CARACTERIZACIÓN FOTOSINTÉTICA DE ÁRBOLES DE LA LAURISILVA

Fig. 4.6.3.33. Efecto del tratamiento térmico a bajas  temperaturas en hojas de sol y de sombra de Laurus azorica,
Persea indica y Myrica faya. Los números en el eje de abscisas indican los diferentes temperaturas de tratamiento
(1=-12ºC; 2=-10ºC; 3=-8ºC; 4=-6ºC; 5=-4ºC; 6=-2ºC; 7=0ºC).

La interacción entre el tiempo de exposición y el tratamiento térmico mostró la
temperatura y el tiempo a partir de los cuales las especies de estudio empiezan a sufrir daño
(Fig. 4.6.3.34). Así las hojas de sol de Laurus azorica mostraron daño a partir del
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tratamiento de 24 h a -6 ºC, 1h a -8 ºC y 30 min a -10 ºC, sin embargo, las hojas de sombra
fueron un poco más resistentes, dañándose al tratamiento de  4 h a -8 ºC y 30 min a -10 ºC.

Fig. 4.6.3.34. Estudio de la interacción tratamiento térmico x tiempo de exposición a las bajas temperaturas según el
análisis de Rfd después de 24 h del tratamiento, en hojas de sol y de sombra de Laurus azorica, Persea indica y
Myrica faya. Los números en el eje de abscisas representan los diferentes tiempos de exposición a una temperatura
determinada (1= 30min, 2= 1h, 3= 4h, 4=6h, 5=24h). Los números insertos dentro de la gráfica reflejan las diferentes
temperaturas de tratamiento (1=-12ºC; 2=-10ºC; 3=-8ºC; 4=-6ºC; 5=-4ºC; 6=-2ºC; 7=0ºC).
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Las hojas de sol de P. indica mostraron daño a partir de 24h a -4 ºC y 30 min a -6 ºC,
mientras que las hojas de sombra se dañaron a 4 h a -6 ºC y a 30 min a -8 ºC. Las hojas de
sol de M. faya se dañaron a 30 min a -4 ºC, mientras que las hojas de sombra se dañaron a
1h a -4 ºC y 30 min a -6 ºC. En general se observó que las hojas de sombra de las tres
especies eran ligeramente más resistentes que las hojas de sol.

A partir de los datos de Rfd medidos después de 24 h, se desarrolló un modelo de
regresión no linear basado en el modelo logístico pero modificado para las dos variables de
estudio (temperatura de tratamiento y tiempo de exposición). El modelo resultante fue:

RfdREC (estimado) = A/(1+B0*B1^(B2*X+B3*Y+B4)

en donde X es la temperatura de tratamiento, Y es el tiempo de exposición y A, B0, B1, B2,
B3 y B4 son los diferentes coeficientes estimados.

El modelo resultante para cada especie y tipo de hoja se resume en la Tabla 4.6.3.10.

Tabla 4.6.3.10. Valores de los coeficientes estimados (A, B0, B1, B2, B3 y B4) y del coeficiente de correlación múltiple
(R2) obtenidos del modelo no linear resultante del estudio de Rfd medido después de 24 h, cuando hojas de sol y de
sombra de Laurus azorica, Persea indica y Myrica faya, son sometidas a diferentes tiempos de exposición a
temperaturas por debajo de cero.

Laurus azorica Persea indica Myrica faya
Hojas de sol Hojas de sombra Hojas de sol Hojas de sombra Hojas de sol Hojas de sombra

A 2.6362 2.1801 2.3728 2.4999 3.2749 2.2112
B0 3.1622 10.3622 6.6243 7.2311 4.2034 13.6219
B1 1.5242 1.3594 1.6854 2.3557 2.2377 1.9437
B2 -5.3846 -5.6327 -4.1421 -4.0245 -6.0947 -6.2170
B3 0.4133 0.2945 0.1643 0.1488 0.0286 0.1350
B4 10.8126 2.6453 12.3668 12.3728 30.7454 25.6585

R2 0.8338 0.6886 0.8983 0.9307 0.9667 0.8426

En la Fig. 4.6.3.35 se observa el modelo tridimensional de respuesta de Rfd medido
después de 24 del tratamiento a diferentes temperaturas y tiempo de exposición.
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4.6.3.3.3.2.  Medidas de conductividad eléctrica

En la Fig. 4.6.3.36 se puede observar como las hojas de sol de L. azorica no sufren
daño con 30 min de exposición hasta -10 ºC, sin embargo con 24 h a -6 ºC se produjo una
salida de electrolitos. En las hojas de sombra, aunque el daño con 30 min también tiene
lugar a -10 ºC, se ven dañadas con 1h a -8 ºC.  Esto refleja como las hojas de sol de L.
azorica son dañadas antes que las hojas de sombra.

En las hojas de sol de P. indica el daño fue mucho más brusco, pasando de estar
sanas  con 30 min a -8ºC a presentar un daño del 50% con 30 min a -10 ºC. Sin embargo, en
las hojas de sombra, el daño con 30 min fue observado con -8 ºC. A lo largo del tiempo las
hojas de sol y de sombra se dañaron a 4 h a -6 ºC (Fig. 4.6.3.37).

En M. faya tanto las hojas de sol como de sombra presentaron un comportamiento
similar, observándose el daño a 1 h a -4 ºC (Fig. 4.6.3.38).
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Fig. 4.6.3.36. Indice de daño (It) obtenido en hojas de sol y de sombra de Laurus azorica sometidas a diferentes
tiempos de exposición y a varias temperaturas. Los valores representan la media de tres réplicas y su desviación
estándar.
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Fig. 4.6.3.37. Indice de daño (It) en hojas de sol y de sombra de Persea indica sometidas a diferentes tiempos de
exposición y bajas temperaturas. Los valores representan la media de tres réplicas y su desviación estándar.
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Fig. 4.6.3.38. Indice de daño (It) en hojas de sol y de sombra de Myrica faya sometidas a diferentes tiempos de
exposición y diferentes temperaturas. Los valores representan la media con su desviación estándar.
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Al igual que en los apartados anteriores se observa, en general, una correlación entre
el daño detectado por medidas de fluorescencia de la clorofila y por conductividad
eléctrica.

4.6.3.3.3.3.  Valoración visual

La evaluación visual de los daños en las distintas especies y tipo de hoja, a lo largo
del tratamiento térmico y según el tiempo de exposición, se resume en las siguientes tablas
(Tabla 4.6.3.11-16).

Tabla 4.6.3.11. Valoración visual de daño a bajas temperaturas a diferentes tiempos de exposición en hojas de sol de
Laurus azorica. Los símbolos significan: (-) la temperatura más baja sin daño LT0; (+) la temperatura de daño
incipiente, a la cual aparecen los primeros daños, LT i; (++) la temperatura a la que se produce el 50% de daño, LT50; y
(+++) la temperatura en que se produce un 90-100% de daño, LT100.

Temperatura
de tratamiento

Tiempo de exposición

30 min 1 h 4 h 6 h 24 h
-12ºC +++ +++ +++ +++ +++
-10ºC ++ +++ +++ +++ +++
-8ºC + + ++ ++ +++
-6ºC - - + + ++
-4ºC - - - - -

Tabla 4.6.3.12. Valoración visual de daño a bajas temperaturas a diferentes tiempos de exposición en hojas de sombra
de Laurus azorica. Los símbolos significan: (-) la temperatura más baja sin daño, LT0; (+) la temperatura de daño
incipiente, a la cual aparecen los primeros daños, LT i; (++) la temperatura a la que se produce el 50% de daño, LT50; y
(+++) la temperatura en que se produce un 90-100% de daño, LT100.

Temperatura
de tratamiento

Tiempo de exposición

30 min 1 h 4 h 6 h 24 h
-12ºC ++ +++ +++ +++ +++
-10ºC + ++ +++ +++ +++
-8ºC + + ++ ++ ++
-6ºC - - + + +
-4ºC - - - - -
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Tabla 4.6.3.13. Valoración visual de daño a bajas temperaturas a diferentes tiempos de exposición en hojas de sol de
Persea indica. Los símbolos significan: (-) la temperatura más baja sin daño, LT0; (+) la temperatura de daño
incipiente, a la cual aparecen los primeros daños, LT i; (++) la temperatura a la que se produce el 50% de daño, LT50; y
(+++) la temperatura en que se produce un 90-100% de daño, LT100.

Temperatura
de tratamiento

Tiempo de exposición

30 min 1 h 4 h 6 h 24 h
-10ºC +++ +++ +++ +++ +++
-8ºC ++ +++ +++ +++ +++
-6ºC - - - - ++
-4ºC - - - - ++
-2ºC - - - - -

Tabla 4.6.3.14. Valoración visual de daño a bajas temperaturas a diferentes tiempos de exposición en hojas de sombra
de Persea indica. Los símbolos significan: (-) la temperatura más baja sin daño, LT0; (+) la temperatura de daño
incipiente, a la cual aparecen los primeros daños, LT i; (++) la temperatura a la que se produce el 50% de daño, LT50; y
(+++) la temperatura en que se produce un 90-100% de daño, LT100.

Temperatura
de tratamiento

Tiempo de exposición

30 min 1 h 4 h 6 h 24 h
-10ºC +++ +++ +++ +++ +++
-8ºC ++ +++ +++ +++ +++
-6ºC + ++ +++ +++ +++
-4ºC - - - - +
-2ºC - - - - -

Tabla 4.6.3.15. Valoración visual de daño a bajas temperaturas a diferentes tiempos de exposición en hojas de sol de
Myrica faya. Los símbolos significan: (-) la temperatura más baja sin daño, LT0; (+) la temperatura de daño incipiente,
a la cual aparecen los primeros daños, LT i; (++) la temperatura a la que se produce el 50% de daño, LT50; y (+++) la
temperatura en que se produce un 90-100% de daño, LT100.

Temperatura
de tratamiento

Tiempo de exposición

30 min 1 h 4 h 6 h 24 h
-10ºC +++ +++ +++ +++ +++
-8ºC +++ +++ +++ +++ +++
-6ºC +++ +++ +++ +++ +++
-4ºC ++ ++ +++ +++ +++
-2ºC - - - - -
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Tabla 4.6.3.16. Valoración visual de daño a bajas temperaturas a diferentes tiempos de exposición en hojas de sombra
de Myrica faya. Los símbolos significan: (-) la temperatura más baja sin daño, LT0; (+) la temperatura de daño
incipiente, a la cual aparecen los primeros daños, LT i; (++) la temperatura a la que se produce el 50% de daño, LT50; y
(+++) la temperatura en que se produce un 90-100% de daño, LT100.

Temperatura
de tratamiento

Tiempo de exposición

30 min 1 h 4 h 6 h 24 h
-10ºC +++ +++ +++ +++ +++
-8ºC +++ +++ +++ +++ +++
-6ºC +++ +++ +++ +++ +++
-4ºC + ++ +++ +++ +++
-2ºC - - - - +

El grado de tejido necrosado para cada temperatura aumentó con el descenso de la
temperatura y el tiempo de exposición. Así en Laurus azorica, tanto en hojas de sol como
de sombra no se detectó daño alguno hasta por encima de una exposición de 1 h a -6ºC. En
Persea indica las hojas de sol no sufrieron daño hasta 24 h a -4ºC y las hojas de sombra
hasta 6 h a -4ºC. En las hojas de sol de Myrica faya no se observó daño hasta 24 h a -2ºC y
en las hojas de sombra hasta 6h a -2ºC. Como se puede observar, las hojas de sombra de
Persea indica y Myrica faya fueron dañadas antes que las hojas de sol. Sin embargo las
medidas de conductividad eléctrica no reflejó estas diferencias entre hojas de sol y de
sombra de una misma especie, para Persea indica y Myrica faya.

Al igual que en los dos apartados anteriores, se observó que el daño visual incipiente
ocurría antes que el daño en el aparato fotosintético, medido  mediante el análisis de la
fluorescencia de la clorofila, y que la pérdida de la integridad física de la membrana, medida
como conductividad eléctrica. Sin embargo, la temperatura en la que visualmente se ha
producido un 50% de daño se correlacionó perfectamente con el daño detectado por
fluorescencia y conductividad eléctrica.

4.6.3.3.3.4.  Discusión

Los resultados del efecto del tiempo de exposición a bajas temperaturas estudiado
por análisis de fluorescencia de la clorofila, conductividad eléctrica y valoración visual,
mostraron como las hojas desarrolladas de primer año de árboles adultos de L. azorica, P.
indica y M. faya  no presentaron daño alguno hasta que fueron sometidas durante varias
horas a temperaturas por debajo de cero. El tiempo y temperatura de daño varió
dependiendo de la especie y el tipo de hoja.

Ebel & Kümmel (1985) encontraron que con plantas enteras de L. azorica, P. indica
y M. faya no mostraron daño visible alguno después de una noche a -5ºC. Esto podría
apoyar la idea de que presentan un superenfriamiento persistente. 
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Ejemplos de plantas cuyas hojas presentan un estado superenfriado persistente (al
menos en el estado aclimatado) los podemos encontrar en árboles esclerófilos
mediterráneos como Olea europaea (Larcher 1963; 1970), ciertas plantas de montañas
tropicales como por ejemplo, especies de los géneros Espeletia y Polylepis (Larcher
1975; Larcher & Wagner 1976; Goldstein et al. 1985; Rada et al. 1985), en palmeras de
regiones cálidas y templadas y subtropicales (Larcher 1980b; Larcher & Winter 1981) y en
Trachycarpus fortunei y bambúes (Ishikawa 1984).

4.6.4. RESISTENCIA DEL APARATO FOTOSINTETICO A LAS ALTAS TEMPERATURAS

En este apartado intentamos caracterizar el límite de resistencia del aparato
fotosintético a las altas temperaturas, para así conocer el tipo de resistencia que desarrollan
estas especies. Además, estudiamos como afecta el tiempo de exposición a estas
temperaturas extremas.

4.6.4.1.  Límite de resistencia del aparato fotosintético a las altas temperaturas

4.6.4.1.1. Introducción

La respuesta de las plantas a las altas temperaturas limita su distribución geográfica
debido a efectos en el metabolismo y viabilidad de la célula (Levit 1980). En particular, las
altas temperaturas influyen en la tasa fotosintética y respiratoria y además en la integridad
estructural de las membranas (Björkman et al. 1980).

En condiciones naturales la temperatura de las hojas pueden alcanzar 40 ºC, e
incluso más, especialmente si las plantas están sometidas a un estrés hídrico (para una
revisión ver Berry & Björkman 1980). Temperaturas superiores a 30 ºC provocan una
disminución tanto de la capacidad como del rendimiento cuántico de la asimilación del
CO2. La inactivación de la actividad fotosintética es un resultado directo del efecto de la
temperatura en la integridad del sistema fotosintético (Krause & Santarius 1975).

La inhibición de la fotosíntesis a nivel fisiológico está correlacionado con la pérdida
de la capacidad de transferencia de electrones del PSII de la membranas tilacoidales. Las
altas temperaturas afectan en primer lugar al sitio de fotooxidación del PSII (Yamashita &
Butler 1968) y al descenso en la emisión de la fluorescencia variable. Esto último refleja el
flujo de electrones a través del PSII y está regulada por el estado de oxidación-reducción
(estado redox) del PSII (Bradbury & Baker 1981).

Muchos investigadores consideran que los parámetros de la fluorescencia de la
clorofila son indicadores sensibles a altas temperaturas de las alteraciones estructurales y
funcionales del aparato fotosintético (Renger & Schreiber 1986; Havaux et al. 1991;
Krause & Weis 1991). El PSII es, probablemente, el componente más termolábil de la
fotosíntesis (Berry & Raison 1981). La desnaturalización del PSII en hojas que han sido



Águeda Mª GONZÁLEZ RODRÍGUEZ 201

calentadas lentamente provoca un rápido aumento en la emisión de la fluorescencia de la
clorofila cuando es registrada a baja luz (Schreiber & Berry 1977), esto ha sido utilizado
como una forma de medida de  la resistencia de las plantas al calor (Smillie & Nott 1979;
Havaux et al. 1988). El brusco aumento de la fluorescencia inicial, a las mismas
temperaturas extremas a las cuales la integridad del proceso fotosintético es inhibido, es el
resultado de una merma en la transferencia de la energía de excitación de los centros de
reacción del PSII (Schreiber & Berry 1977; Yordanov & Weis 1984). Así, las
características de la emisión de fluorescencia muestra cómo los cambios morfológicos
están relacionados con la eficacia en la transferencia de energía entre los complejos de
pigmentos (Armond et al. 1978; Schreiber & Armond 1978). Como consecuencia, el daño
producido por el calor en el sistema fotosintético implica tanto una disociación física
como funcional de los LHCII que son los centros de reacción del PSII (Armond et al.
1979), es decir, el calor produce la inactivación del PSII, por una separación física de los
pigmentos colectores de luz periféricos (LHCII) de los complejos del PSII (Schreiber &
Berry 1977; Armond et al. 1978; Gounaris et al. 1984; Sundby et al. 1986) y una
desorganización del sistema de desprendimiento de oxígeno a partir de la rotura del agua
con la liberación de iones manganeso y de proteínas extrínsecas (Nash et al. 1985; Enami
et al. 1994). Se asume que estos efectos son el resultado de cambios en las interacciones
lípidos-proteínas asociados con una alta fluidez lipídica a altas temperaturas, lo que provoca
una desorganización de las estructuras supramoleculares del PSII (Berry & Björkman
1980). De acuerdo con esta idea, existen observaciones que muestran como los cambios en
el medio ambiente que rodea a los lípidos del PSII tienen una importancia estructural
(Webb & Green 1991) y que los cambios en la composición de los lípidos de membrana
están asociados con cambios en la termoestabilidad del PSII (Thomas et al. 1986; Kunst et
al. 1989).

El límite de tolerancia de una especie puede ser definido de varias formas; a) como
la temperatura a la cual aparecen los primeros daños en cualquier función, b) como la
temperatura a la cual el porcentaje de tejido dañado es bajo (10-20 %) o medio (Levitt
1980), c) la temperatura a la cual muere una población entera de organismos unicelulares.
Así, podemos observar como la estimación de la tolerancia puede variar dependiendo de si
el límite de tolerancia es calculado como el 50% de daño, lo cual lleva consigo una mayor
variabilidad, o si es fijado a la temperatura justo antes del inicio del daño (Biebl 1964) o a
la temperatura que causa un 10-20 % de daño (Kappen 1964). Debido a esta variabilidad en
la presentación de los datos y para poder compararlos con resultados de resistencia al calor
realizados en otros bosques hemos creído conveniente mostrar ambos valores, es decir, la
temperatura a la cual se produce un daño inferior al 10 % (LT0) y la temperatura a la que se
produce un 50% (LT50).

En muchas plantas la resistencia al calor presenta un comportamiento estacional,
relacionado también con el proceso de desarrollo y con la temperatura del aire. Así, durante
el período de crecimiento activo todas las plantas son más sensibles a las altas
temperaturas. Entre las plantas terrestres existen especies que aumentan su resistencia sólo
en verano, mientras que otras adquieren su máximo de resistencia en el período de
dormancia invernal. Finalmente, existen algunas plantas que no presentan fluctuaciones en
la resistencia al calor a lo largo del año (Larcher 1995). En la laurisilva canaria, debido a
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sus condiciones climáticas homogéneas, no es de esperar una marcada variación estacional.
Así, uno de los propósitos al caracterizar la resistencia de estas especies a las
altas temperaturas es conocer no sólo los límites de resistencia, sino también su variación a
lo largo del año, tomando como referencia las dos estaciones marcadas existentes en estas
islas, una estación húmeda y fría y una estación cálida y templada.

4.6.4.1.2. Material y métodos

Se tomaron hojas de sol y de sombra, de primer año y totalmente desarrolladas de
árboles adultos de L. azorica, P. indica y M. faya. La recolección se hizo principalmente
en dos épocas del año, en dos años diferentes; a finales de invierno de 1994 (febrero-mayo)
y a finales de verano de 1996 (octubre 1996).

Así, las hojas de L. azorica fueron cogidas en febrero de 1992 y octubre de 1996,
las hojas de P. indica en mayo de 1994 y octubre de 1996, y las hojas de M. faya fueron
tomadas en marzo de 1994 y octubre de 1996. como muestras de la estación húmeda y de la
estación seca, respectivamente. Las características climáticas del mes de recolección de
las muestras foliares de las distintas especies se resumen en la siguiente tabla (Tabla
4.6.4.1).

Las hojas, completamente desarrolladas y en el primer año de vida, se llevaron
inmediatamente al laboratorio donde fueron lavadas con agua destilada y puestas a
saturación durante toda la noche a temperatura ambiente (20 º C). Al día siguiente, antes de
someter las hojas a los diferentes tratamientos térmicos, se midió la fluorescencia de la
clorofila a cada una de ellas para conocer los valores control de los diferentes parámetros
de fluorescencia. Posteriormente las hojas fueron colocadas en un baño con control de la
temperatura, durante 30 min, en completa oscuridad y a la temperatura de estudio. Las
temperaturas de estudio fueron desde 20 hasta 40 ºC con pasos de 5K y desde 40 a 50 ºC
con pasos de 2K.

Inmediatamente después del tratamiento térmico se midió la fluorescencia de la
clorofila en las hojas (a esta medida nos referiremos siempre como medida en el momento
del tratamiento (M)). Con el fin de estudiar el grado y extensión del daño, a estas mismas
hojas se les midió de nuevo la fluorescencia de la clorofila después de estar a atmósfera

Tabla 4.6.4.1. Cuadro de temperaturas y precipitación de los meses en que se
tomaron muestras.

Mes Febrero Marzo Mayo Octubre
Año 1992 1994 1994 1996
Prec. [mm] 76.8 116.5 88.5 0
Tmedia [ºC] 9.4 10.2 12.8 18.1
Tmax media [ºC] 13 13.2 16.4 22.6
Tmin media [ºC] 5.7 7.1 9.3 13.6
Tmax abs. [ºC] 18.2 18.6 23.2 30
Tmin abs. [ºC] 2.2 3 4 8.5
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saturante, temperatura ambiente y oscuridad durante 24 h (a esta medida nos referiremos
siempre como medida tras 24 h (Rec)). Tras las 24 h, también se valoró el daño visual de las
muestras.

En 1996 además, fue posible evaluar el efecto de las bajas temperaturas sobre la
integridad física de las membranas mediante la valoración de pérdida de electrolitos por
medidas de conductividad eléctrica (técnica descrita en detalle en el apartado 4.6.2.).

En cada uno de los experimentos se realizaron tres réplicas para cada especie, tipo
de hoja, época y temperatura de estudio.

Los resultados obtenidos con la técnica de la fluorescencia de la clorofila fueron
analizados estadísticamente mediante un análisis de la varianza multifactorial.

Los valores control de los parámetros de fluorescencia estudiados mostraron
diferencias según la especie, condición de la hoja y época del tratamiento (Tabla 4.6.4.2.).

Esta variabilidad en los valores control hizo necesario, que antes de realizar
cualquier estudio estadístico, los valores obtenidos con los diferentes parámetros fueran
relativizados (diferencia entre el valor control y el valor del parámetro de fluorescencia a
estudio) para evitar obtener posibles conclusiones no reales.

Como el objetivo del trabajo tiene la finalidad de estudiar la evolución del daño
según la temperatura para diferentes especies, tipo de hoja y época del experimento, se
procedió a elaborar un modelo global que explicara dichas diferencias y sus posibles
interacciones. Sin embargo, este modelo implicaría el estudio de interacciones triples (por
ejemplo, dentro de cada especie el comportamiento frente a la temperatura según el tipo de
hoja) cuya interpretación sería bastante difícil. Así, este modelo ha sido construido con los
factores principales (especie, temperatura, tipo de hoja y época) y las interacciones dobles,
con el fin de estudiar las diferencias entre L. azorica, P. indica y M. faya, por lo que sólo
se analizó el efecto simple de dicho factor (especie).

Teniendo en cuenta que el diseño experimental incluye tres réplicas para cada tipo de
hoja, época y tratamiento térmico, fue factible el estudio de una forma individualizada para
cada una de las especies.

Los resultados obtenidos de los diferentes parámetros de fluorescencia en el estudio
individual de cada especie, tanto medidos en el momento del tratamiento como después de
24 h, se analizaron estadísticamente mediante un análisis de varianza de 3 vías. El modelo
que se obtuvo incluía los tres factores principales; tipo de hoja, tratamiento térmico y
época del experimento, y todas las interacciones dobles. Tanto los factores principales
como las interacciones significativas (al 5%) fueron analizados con un contraste a
posteriori tipo Tukey a dicho nivel de significación.

Adicionalmente para estudiar si los valores de Rfd medios se desviaban
significativamente de los valores críticos de 2.5 y 1 dados por Lichtenthaler (1988), se
realizó un test de Student de doble cola.
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4.6.4.1.3. Resultados

4.6.4.1.6.1. Medidas de la fluorescencia de la clorofila

Los valores control de los diferentes parámetros de fluorescencia estudiados fueron
diferentes debido a la especie, tipo de hoja y época en la que se realizó el experimento
(Tabla 4.6.4.2). Esto se debe, como ya se explicó en el apartado anterior, a variaciones
intrínsecas de cada una de las especies, a las diferencias anatómicas y estructurales entre
las hojas de sol y de sombra y al estado de desarrollo en el que se encuentre el material
vegetal de estudio (Schreiber et al. 1977; Björkman & Demmig 1987). Todas estas
características hacen que los valores control de los parámetros de fluorescencia estudiados
sean diferentes.

Tabla 4.6.4.2. Valores control de los diferentes parámetros de fluorescencia analizados (Fo, Fm, Fv/Fm, Fs y Rfd) en
hojas de sol y de sombra en Laurus azorica, Persea indica y Myrica faya medidos en la estación seca (S) y húmeda
(H). Los valores representan la media con su desviación standard.

Tipo Epoca Fo Fm Fv/Fm Fs Rfd
Laurus azorica Sol Febrer 92 0.240±0.03 1.257±0.17 0.807±0.02 0.327±0.04 2.841±0.34

Sombra [H] 0.267±0.02 1.563±0.20 0.828±0.01 0.468±0.08 2.375±0.35
Sol Octub 96 0.333±0.02 1.728±0.19 0.806±0.01 0.368±0.02 3.635±0.20
Sombra [S] 0.348±0.02 2.215±0.17 0.842±0.01 0.547±0.04 2.924±0.11

Persea indica Sol Mayo 94 0.197±0.00 0.883±0.04 0.775±0.01 0.300±0.03 1.967±0.22
Sombra [H] 0.281±0.04 1.351±0.06 0.792±0.03 0.423±0.06 1.852±0.32
Sol Octub 96 0.344±0.02 1.802±0.22 0.806±0.02 0.523±0.05 2.414±0.33
Sombra [S] 0.348±0.03 1.930±0.19 0.818±0.01 0.509±0.04 2.715±0.20

Myrica faya Sol Feb 94 0.165±0.01 0.874±0.05 0.811±0.01 0.244±0.01 2.588±0.26
Sombra [H] 0.223±0.01 1.217±0.15 0.815±0.02 0.408±0.05 1.988±0.24
Sol Octub 96 0.248±0.01 1.471±0.10 0.831±0.01 0.359±0.04 3.085±0.27
Sombra [S] 0.294±0.02 1.829±0.33 0.839±0.01 0.492±0.04 2.709±0.25

La respuesta a las altas temperaturas fue estudiado mediante el análisis de diferentes
parámetros de fluorescencia. Parámetros de cinética rápida: fluorescencia inicial (Fo),
fluorescencia máxima (Fm) y la relación fluorescencia variable-fluorescencia máxima
(Fv/Fm); y parámetros de cinética lenta: fluorescencia terminal (Fs) y el índice Rfd (Fm-
Fs/Fs).

El estudio de la fluorescencia de la clorofila reveló cómo el patrón de las curvas de
fluorescencia de la clorofila fue afectado por las altas temperaturas, esto se observa
claramente en las Figs. 4.6.4.1-9, que se muestran en páginas posteriores.

Se observaron cinéticas de fluorescencia normales hasta 40 ºC, por encima de esta
temperatura y dependiendo de la especie y estación se observaron claros cambios en la
cinética.

La fluorescencia inicial, Fo, refleja el estado de la clorofila antena y es una medida
de la distribución de energía al PSII y de la eficacia en la captura de energía de excitación
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en el P680. Un aumento de Fo se detectó en todas las especies estudiadas a medida que se
aumentaba la temperatura.

MODELO GLOBAL

 El análisis de varianza de 4 vías (modelo global) mostró un comportamiento
diferente entre las especies según el parámetro de fluorescencia estudiado y el momento de
la medida (momento o recuperación) (Tabla 4.6.4.3).

Como se puede apreciar en la tabla, L. azorica y P. indica tienen comportamientos
diferentes en su respuesta a las altas temperaturas, mientras que M. faya tiene un
comportamiento bastante variable según el parámetro analizado. El parámetro Fv/Fm
medido en el momento y después de 24 h muestra que, con los datos que tenemos, no
podemos decir que L. azorica, P. indica y M. faya sean diferentes, sino más bien que
muestran un comportamiento similar si nos fijamos en este parámetro,

MODELO INDIVIDUAL

A continuación se presenta el estudio estadístico realizado para cada especie,
explicando los resultados obtenidos con los diferentes factores e interacciones (Tablas
4.6.4.4-6).

Tabla 4.6.4.3. Diferencias entre Laurus azorica (1), Persea indica (2) y Myrica faya (3) en la respuesta
a las altas temperaturas medidos con diferentes parámetros de fluorescencia, inmediatamente después
del tratamiento térmico (M) y 24 h después del tratamiento a temperatura ambiente y atmósfera
saturante (Rec).

Fo Fm Fv/Fm Fs Rfd
M 1 X 1 X 1 X 1 X 1 X

2 X 2 X 2 X 2 X 2 X
3 X 3 X 3 X 3 X 3 X

Rec 1 X 1 X 1 X 1 X 1 X
2 X 2 X 2 X 2 X 2 X
3 X 3 X 3 X 3 X 3 X
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Tabla 4.6.4.4. Resumen de los resultados obtenidos en el análisis de varianza de tres vías, en la respuesta a altas
temperaturas de los diferentes parámetros de fluorescencia medidos en hojas de sol y de sombra (Tipo) de Laurus
azorica en dos épocas diferentes; estación seca  y húmeda (Época). Los datos son los valores de la F de Snedecor
de los diferentes parámetros de fluorescencia (Fo, Fm, Fv/Fm, Fs y Rfd) medidos en el momento del tratamiento (M) y
tras 24 h (Rec). * P<0.05; ** P<0.01; *** P<0.001; NS = no significativa.

Fo Fm Fv/Fm Fs Rfd

M Rec M Rec M Rec M Rec M Rec

Temperatura 132.4
***

61.3
***

57.7
***

41.4
***

126.8
***

78.7
***

25.8
***

19.5
***

79.3
***

92.0
***

Tipo 75.2
***

105.9
***

4.3
*

36.1
***

27.4
***

18.0
***

60.2
***

40.1
***

109.5
***

54.5
***

Época NS 29.5
***

78.8
***

69.8
***

11.4
***

NS NS 4.0
*

36.5
***

79.2
***

Temp x Tipo 10.1
***

19.9
***

10.4
***

7.1
***

2.7
**

3.6
***

10.9
***

4.7
***

7.2
***

6.0
***

Temp x Época 2.8
**

2.8
**

11.1
***

5.6
***

3.2
**

2.5
*

NS NS NS 2.6
**

Tipo x Época 8.76
**

9.9
**

NS NS 8.6
**

17.3
***

NS 9.3
**

NS NS

Tabla 4.6.4.5. Resumen de los resultados obtenidos en el análisis de varianza de tres vías, en la respuesta a altas
temperaturas de los diferentes parámetros de fluorescencia medidos en hojas de sol y de sombra (Tipo) de Persea
indica en dos épocas diferentes; estación seca y húmeda (Época). Los datos son los valores de la F de Snedecor de
los diferentes parámetros de fluorescencia (Fo, Fm, Fv/Fm, Fs y Rfd) medidos en el momento del tratamiento (M) y
tras 24 h (Rec). * P<0.05; ** P<0.01; *** P<0.001; NS = no significativa.

Fo Fm Fv/Fm Fs Rfd

M Rec M Rec M Rec M Rec M Rec

Temperatura 43.6
***

28.6
***

17.5
***

41.2
***

84.5
***

129.9
***

7.5
***

15.7
***

46.3
***

93.3
***

Tipo NS NS NS 7.4
**

76.9
***

26.7
***

NS NS 12.8
***

27.7
***

Época 29.8
***

NS 11.7
***

67.5
***

33.8
***

123.2
***

6.7
*

27.6
***

60.3
***

163.2
***

Temp x Tipo 2.1
*

4.5
***

2.0
*

4.4
***

7.4
***

4.7
***

NS NS 3.8
***

5.6
***

Temp x Época NS NS 4.6
***

15.7
***

8.6
***

22.7
***

4.2
***

7.4
***

13.8
***

25.5
***

Tipo x Época 35.0
***

48.0
***

21.6
***

5.5
*

15.2
***

4.4
*

17.5
***

45.0
***

NS 10.1
**
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Tabla 4.6.4.6. Resumen de los resultados obtenidos en el análisis de varianza de tres vías, en la respuesta a altas
temperaturas de los diferentes parámetros de fluorescencia medidos en hojas de sol y de sombra (Tipo) de Myrica
faya en dos épocas diferentes; estación seca y húmeda (Época). Los datos son los valores de la F de Snedecor de los
diferentes parámetros de fluorescencia (Fo, Fm, Fv/Fm, Fs y Rfd) medidos en el momento del tratamiento (M) y tras 24
h (Rec). * P<0.05; ** P<0.01; *** P<0.001; NS = no significativa.

Fo Fm Fv/Fm Fs Rfd

M Rec M Rec M Rec M Rec M Rec

Temperatura 174.2
***

61.9
***

42.9
***

83.5
***

206.3
***

150.0
***

23.3
***

9.0
***

99.1
***

56.2
***

Tipo NS 4.1
*

27.1
**

33.3
***

5.8
*

7.0
**

NS 12.7
***

17.1
***

19.4
***

Época 43.9
***

38.3
***

239.8
***

97.8
***

19.4
***

NS 21.0
***

6.5
*

NS 28.2
***

Temp x Tipo 5.9
***

3.3
**

7.4
***

2.6
**

4.7
***

3.2
**

3.0
**

2.1
*

7.3
***

5.6
***

Temp x Época 5.7
***

7.0
***

12.4
***

6.4
***

12.8
***

2.7
**

NS NS 11.9
***

NS

Tipo x Época 13.9
***

10.8
***

NS 5.1
*

NS NS NS 36.3
***

6.8
*

20.2
***

En las tablas 4.6.4.4-6 se observa una variabilidad en el modelo obtenido para cada
una de las especies, dependiendo de los parámetros de estudio, ya sea en los parámetros de
cinética rápida o en los parámetros de cinética lenta. Así, en unos casos mostraron ser
significativos unos factores principales e interacciones dobles y en otros casos dieron
otros diferentes.

Aquellos factores principales e interacciones dobles que dieron significativos en el
modelo, fueron analizados en detalle, mediante un contraste a posteriori tipo Tukey al 5%.

- Análisis de los factores principales.
Los parámetros de cinética rápida (Fo, Fm y Fv/Fm) mostraron ser indicadores más

sensibles del daño a las altas temperaturas que los parámetros de cinética lenta (Fig.
4.6.4.1). Así, con los parámetros de cinética rápida L. azorica, P. indica y M. faya
mostraron daño a 42ºC medido en el momento del tratamiento y a 44 ºC después de 24 h.
Mientras que con los parámetros de cinética lenta (Fs y Rfd) las tres especies mostraron
daño a 48 ºC, tanto en el momento como tras 24 h (Fig. 4.6.4.2).
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Fig. 4.6.4.1. Respuesta de Laurus azorica, Persea indica y Myrica faya a las altas temperaturas según el análisis de
Fv/Fm medido después de 24h y de Fs medido en el momento del tratamiento. Los números en el eje de abscisas
indican las diferentes temperaturas de tratamiento (1=20ºC; 2=25ºC; 3=30C; 4=35ºC; 5=40ºC; 6=42ºC; 7=44ºC; 8=46ºC;
9=48ºC; 10=50ºC).
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Fig. 4.6.4.2. Sensibilidad de los diferentes parámetros de fluorescencia analizados (Fv/Fm y Fs) medidos en el
momento del tratamiento y después de 24h en la respuesta de Laurus azorica a las altas temperaturas. Los números
en el eje de abscisas indican las diferentes temperaturas de tratamiento (1=20ºC; 2=25ºC; 3=30C; 4=35ºC; 5=40ºC;
6=42ºC; 7=44ºC; 8=46ºC; 9=48ºC; 10=50ºC).

El estudio del tipo de hoja reflejó que, aunque en ocasiones no se observaron
diferencias significativas entre las hojas de sol y de sombra de las tres especies estudiadas,
por lo general se observa que las hojas de sol de L. azorica y P. indica se dañaban más por
las altas temperaturas que las hojas de sombra. M. faya tuvo un comportamiento contrario,
detectándose un mayor daño en las hojas de sombra que en las hojas de sol. En la Fig.
4.6.4.3 se muestra un ejemplo de este comportamiento mediante el análisis de Fv/Fm
medido después de 24 h del tratamiento en las tres especies.
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Fig. 4.6.4.3. Respuesta a las altas temperaturas de las hojas de sol y de sombra de Laurus azorica, Persea indica y
Myrica faya según el análisis de Fv/Fm medido después de 24 h del tratamiento.

A pesar de que en algunos de los parámetros estudiados no se observaron diferencias
significativas en la respuesta a las altas temperaturas según la época de tratamiento, en
general se pudo observar un mayor daño de las hojas durante la estación seca (Fig. 4.6.4.4).

Fig. 4.6.4.4. Respuesta a las altas temperaturas según la época del tratamiento en Laurus azorica, Persea indica y
Myrica faya mediante el análisis de Rfd medido después de 24h del tratamiento.

- Análisis de las interacciones dobles.
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Interacción tratamiento térmico x tipo de hoja
La interacción del tratamiento térmico frente al tipo de hoja mostró diferencias

significativas en la respuesta de las hojas de sol y de sombra al tratamiento térmico. Así, en
el análisis de los parámetros de cinética rápida, las hojas de sol de Laurus azorica se
dañaron a 42ºC, mientras que las hojas de sombra a 46ºC. Las hojas de sol de Persea indica
se dañaron a 44ºC y las de sombra a 46ºC. Por el contrario, las hojas de sol de Myrica faya
se dañaron a temperaturas más altas, 46ºC, que las hojas de sombra, que se dañaron a 44ºC.
En la Fig. 4.6.4.5 se muestran los resultados obtenidos con el parámetro Fv/Fm medido en
el momento del tratamiento.

Fig. 4.6.4.5. Estudio de la interacción entre el tratamiento térmico a altas temperaturas y el tipo de hoja (hojas de sol y
de sombra) según el análisis de Fv/Fm medido en el momento del tratamiento en Laurus azorica, Persea indica y
Myrica faya. Los números en el eje de abscisas indican las diferentes temperaturas de tratamiento (1=20ºC; 2=25ºC;
3=30C; 4=35ºC; 5=40ºC; 6=42ºC; 7=44ºC; 8=46ºC; 9=48ºC; 10=50ºC).

Interacción tratamiento térmico x época del tratamiento

La interacción del tratamiento térmico con la época del experimento mostró, en
general, diferencias significativas en la respuesta de estas especies a las altas temperaturas,
según la época en que se realizó el experimento. En las tres especies se observa como en la
estación seca las hojas son más sensibles a las altas temperaturas que la estación húmeda.
En la Fig. 4.6.4.6 se muestra la respuesta de L. azorica y P. indica según el análisis de
Fv/Fm medido en el momento del tratamiento.
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Fig. 4.6.4.6. Estudio de la interacción entre el tratamiento térmico a altas temperaturas y la época del tratamiento
(estación seca y húmeda) según el análisis de Fv/Fm medido en el momento del tratamiento en Laurus azorica y
Persea indica. Los números en el eje de abscisas indican las diferentes temperaturas de tratamiento (1=20ºC; 2=25ºC;
3=30ºC; 4=35ºC; 5=40ºC; 6=42ºC; 7=44ºC; 8=46ºC; 9=48ºC; 10=50ºC).

M. faya mostró, por lo general, una tendencia a estar dañada a 42ºC en la estación
seca y a 44ºC en la estación húmeda. En la Fig. 4.6.4.7 se muestran los resultados obtenidos
en el análisis de Fm medido después de 24 h del tratamiento.

Fig. 4.6.4.7. Estudio de la interacción entre el tratamiento térmico a altas temperaturas y la época del tratamiento
(estación seca y húmeda) según el análisis de Fm medido después de 24 h del tratamiento en Myrica faya. Los
números en el eje de abscisas indican las diferentes temperaturas de tratamiento (1=20ºC; 2=25ºC; 3=30ºC; 4=35ºC;
5=40ºC; 6=42ºC; 7=44ºC; 8=46ºC; 9=48ºC; 10=50ºC).
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Interacción tipo de hoja x época del experimento
 

La interacción del tipo de hoja con la época del experimento, aunque siendo no
significativa en algunos de los parámetros estudiados, reflejaba que en la estación húmeda
se dañan más las hojas de sol. Y en la estación seca se dañan más las hojas de sombra (P.
indica y M. faya) o no se aprecia una diferencia clara entre las hojas de sol y de sombra,
como es el caso de Laurus azorica (Fig. 4.6.4.8). Mientras que no se observó una
diferencia tan clara, dependiendo de la estación, en las hojas de sol; las hojas de sombra se
dañaron significativamente más en la estación seca (Fig. 4.6.4.8).
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Fig. 4.6.4.8. Estudio de la interacción entre el tipo de hoja (sol y sombra) y la época del tratamiento (estación seca y
húmeda) a las altas temperaturas, según el análisis de Fs medido después de 24 h del tratamiento en Laurus azorica,
Persea indica y Myrica faya.

4.6.4.1.3.2.  Medidas de conductividad eléctrica

Las medidas de conductividad eléctrica detectan la salida de electrolitos de la
membranas, dándonos idea de la integridad de las mismas. Esta medidas se realizaron
únicamente en 1996, en la época perteneciente a la estación seca.

Los resultados obtenidos a lo largo del tratamiento a altas temperaturas se muestran
en la Fig. 4.6.4.9. Las hojas de sol y de sombra de Laurus azorica no mostraron daño hasta
50 ºC y 52 ºC inclusive, respectivamente. En Persea indica tanto las hojas de sol como las
de sombra, no mostraron daño hasta 50 ºC y en Myrica faya hasta 48 ºC.
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Fig. 4.6.4.9. Indice de daño (It) en respuesta a altas temperaturas en hojas de sol y de sombra de Laurus azorica,
Persea indica y Myrica faya. Los símbolos representan el valor medio de tres réplicas y su desviación estándar.
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Las temperaturas que produjeron un 50% de daño en las tres especies fueron: para L.
azorica 54 ºC, tanto para las hojas de sol como de sombra, 53 ºC, aproximadamente, para
hojas de sol y de sombra de P. indica y esta misma temperatura para las hojas de sombra de
M. faya. Las hojas de sol de M. faya alcanzaron valores de LT50 a 51 ºC (Tabla 4.6.4.7).

4.6.4.1.3.3. Valoración visual

En la Tabla 4.6.4.8 se resumen los resultados obtenidos por valoración visual del
daño en las distintas especies, según el tipo de hoja y la época en la que se llevó a cabo el
experimento. El daño en la hoja se desarrolló de una forma gradual, empezando con un
enrojecimiento de los nervios, seguido de la aparición de infiltraciones más o menos
dispersas a lo largo del mesófilo a medida que aumentaba la temperatura, hasta llegar, a
temperaturas extremas, a una necrosis total, tomando la hoja un color marrón.

En la estación húmeda, los daños iniciales fueron observados en las hojas de sol de
Laurus azorica a 46 ºC y en las hojas de sombra a 50 ºC. Persea indica mostró unos
resultados similares viéndose el daño inicial en las hojas de sol a 46 ºC y en las hojas de
sombra a 48 ºC. Myrica faya fue la especie más sensible mostrando los primeros daños a
44 ºC en las hojas de sol y a 42 ºC en las hojas de sombra.

Estos resultados cambiaron significativamente en la estación seca. Así, L. azorica no
mostró daños visibles a lo largo de todo el tratamiento térmico, tanto para las hojas de sol
como de sombra. Este mismo efecto se detectó en las hojas de sol de P. indica. Las hojas
de sombra de P. indica mostraron daños iniciales a 54 ºC, mientras que tanto las hojas de
sol como de sombra de M. faya no mostraron daños hasta 50 ºC.

Tabla 4.6.4.7. Temperatura límite sin daño (LT0) y temperatura
a la cual el 50 % de electrolitos ha salido de la hoja (LT50) en
Laurus azorica, Persea indica y Myrica faya en 1996
(estación seca). Los valores son la media de 5 réplicas.

LT0 LT50

Laurus azorica Sol 50 54
Sombra 52 54

Persea indica Sol 50 53,5
Sombra 50 53,3

Myrica faya Sol 48 51,5
Sombra 48 52,8
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Tabla 4.6.4.8. Valoración visual del daño por altas temperaturas en Laurus azorica, Persea indica y Myrica faya. Los
símbolos significan: (-) la temperatura más alta sin daño, LT0; (+) la temperatura de daño incipiente a la cual aparecen
los primeros daños, LT i; (++) la temperatura en la que se observa el 50% de daño, LT50; y (+++) la temperatura en la
que se observa un 90-100% de daño, LT100.

ESTACIÓN SECA (1996)
46 ºC 48 ºC 50 ºC 52 ºC 54 ºC 56 ºC

Laurus azorica Sol - - - - - ++
Sombra - - - - - ++

Persea indica Sol - - - - - +++
Sombra - - - - + +++

Myrica faya Sol - - + ++ +++ +++
Sombra - - + - ++ +++

ESTACIÓN HÚMEDA (1992-94)

42 ºC 44 ºC 46 ºC 48 ºC 50 ºC 52 ºC 54 ºC 56 ºC
Laurus azorica Sol - - + ++ ++ ++ +++ +++

Sombra - - - - + ++ +++ +++
Persea indica Sol - - + + ++ +++ +++ +++

Sombra - - - + ++ +++ +++ +++
Myrica faya Sol - + ++ ++ +++ +++ +++ +++

Sombra + +++ +++ +++ +++ +++ +++ +++

4.6.4.1.4. Discusión

Las altas temperaturas producen alteraciones en el estado fisicoquímico de las
membranas celulares y en la conformación de las proteínas. Estas alteraciones pueden, en
un principio, ser reversibles, o en caso extremos, ser letales. Las membranas tilacoidales
son especialmente sensibles a las altas temperaturas. Así, uno de los primeros síntomas de
daño por altas temperaturas son las alteraciones producidas en la fotosíntesis (Larcher
1995), principalmente a nivel del PSII. Esto hace que la fluorescencia de la clorofila sea
una técnica eficaz en el estudio de la respuesta a las altas temperaturas.

El efecto de las altas temperaturas sobre la fluorescencia de la clorofila tiene lugar
ya sea por una aceleración directa de la velocidad de las reacciones, debido al aumento de la
energía cinética de las moléculas, o por inactivación de algunas reacciones enzimáticas
durante los 30 min de incubación de las muestras. Además, los efectos de la temperatura
afectan tanto a los procesos fotofísicos de transformación y migración de la energía de
excitación como a las reacciones fotoquímicas y a las reacciones fotosintéticas de
oscuridad.

Los resultados mostraron cómo los parámetros que reflejan la cinética rápida de la
fluorescencia (Fo, Fm, Fv/Fm) son indicadores más sensibles del daño por calor que los
parámetros de cinética lenta. Cuando se estudió la diferencia entre los resultados obtenidos
en el momento y después de 24 h del tratamiento térmico, se observó que, midiendo en el
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momento con los parámetros de cinética rápida, se detectaba el daño 2K antes que
midiendo tras 24 h de tratamiento. Esto indicaba que, por lo general, L. azorica, P. indica y
M. faya empezaban a sufrir daño a 42 ºC, pero este era reversible. Sólo cuando se
alcanzaban temperaturas de 44ºC, o superiores, el daño era irreversible. Así L. azorica, P.
indica y M. faya son plantas sensibles al calor.

El aumento de Fo se correlacionó bastante bien con la temperatura crítica que daña
irreversiblemente el aparato fotosintético. Esto también fue encontrado por Bilger et al.
(1985) y Schreiber & Bilger (1987). Según Briantais et al. (1986) el aumento de Fo podría
ser interpretado como una reducción en la eficacia del transporte de energía desde la
clorofila a antena a los centros de reacción del PSII, y/o a una perturbación en la función de
este último. Schreiber & Armond (1978) sugirieron que tratamientos térmicos
preliminares con un aumento gradual de la temperatura permite, probablemente, en mayor
medida, la disociación de los complejos LHCP de los centros de reacción del PSII, lo cual
provoca un aumento en los niveles de Fo. Sin embargo, Ducruet & Lemoine (1985)
consideraron que el aumento de Fo debido a las altas temperaturas no está relacionado con
la desconexión de los LHCP de los centros de reacción del PSII, sino que podría estar
relacionado con el estado redox de la Qa. Teniendo en cuenta esto, Bukhov et al. (1990)
mostraron que el aumento de Fo después de un precalentamiento, aumentando gradualmente
la temperatura, fue debido principalmente a un cambio en el equilibrio del estado redox del
PSII, y no debido solamente a una separación de la clorofila a/b que forma parte de la antena
de los centros de reacción del PSII. Estos autores asumieron que el aumento de Fo era
debido a centros del PSII inactivos.

Al igual que fue descrito por Georgieva & Yordanov (1994) y Klinkovsky & Naus
(1994), se detectó un aumento de Fo y una disminución de Fm a medida que se aumentó la
temperatura. A altas temperaturas, Fv/Fm comienza a descender fuertemente, lo que refleja
una perturbación en el sistema de rotura del agua y una caída en la donación de electrones al
PSII (Berry & Björkman 1980; Santarius & Weis 1988). El rendimiento cuántico
fotosintético desciende en proporción al aumento en la inactivación del PSII.

En cuanto a la respuesta a las altas temperaturas entre las hojas de sol y de sombra,
se observa como las hojas de sol de L. azorica y P. indica son más dañadas que las hojas de
sombra. Esto se puede explicar si pensamos que estas dos especies son características de
una laurisilva propiamente dicha, en donde su óptimo de distribución se encuentra siempre
en zonas de temperaturas muy suaves, con poca oscilación térmica, así las hojas de sol, al
estar situadas en las partes más externas del árbol se encuentran sometidas a condiciones
desfavorables, de manera que un estrés añadido las daña en mayor medida. Sin embargo, las
hojas de sombra de Myrica faya se dañaron más que las hojas de sol, esto podría explicarse
si pensamos que esta especie es una especie de transición, que aunque forma parte de la
laurisilva, es característica del fayal-brezal, adaptada a situaciones más abiertas, con una
mayor luz y una mayor temperatura, que haría que sus hojas de sol estén más adaptadas a
altas temperaturas que las hojas de sombra.

La respuesta a las altas temperaturas varió según la época en la que se llevó a cabo el
tratamiento, así se observó un mayor daño en la estación seca que en la estación húmeda.
Esto confirma, de nuevo, la adaptación de estas especies a las condiciones climáticas de
estas islas, suavizadas por los vientos alisios. La estación seca supone una época limitante,
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en donde temperaturas más elevadas y humedades relativas más bajas hacen que este tipo de
bosque no se encuentre en su estado óptimo.

Como ya se ha mencionado anteriormente, la membrana tilacoidal es muy sensible a
las altas temperaturas, sin embargo las membranas que envuelven el cloroplasto son más
resistentes al calor (Krause & Santarius 1975).

El análisis de conductividad eléctrica realizado en octubre de 1996 (estación seca),
mostró que L. azorica y P. indica sufrieron daño a temperaturas más altas que M. faya. El
análisis visual se correspondió bastante bien con el índice de daño medido por
conductividad eléctrica.

El límite de temperatura medido como LT50, en hojas de especies leñosas
siempreverdes de los subtrópicos se encuentra entre 50-60 ºC (Larcher 1995), estos
valores se encuentran dentro del rango de temperatura observado para las tres especies.

Los valores de resistencia a altas temperaturas calculados a finales de verano (1996)
por medidas de conductividad eléctrica y por valoración visual en L. azorica, P. indica y M.
faya fueron similares a aquellos obtenidos por Lösch (1980), quién estudió, mediante
valoración visual,  la resistencia a las altas temperaturas de diferentes plantas existentes en
la laurisilva canaria y mostró que L. azorica, P. indica y M. faya se dañaban  fuertemente
por encima de 56 ºC, 54 ºC y 48 ºC, respectivamente. Se observa un ligero aumento en la
resistencia al daño comparado con nuestros resultados debido, probablemente, a la época en
la que se llevó a cabo el experimento y/o a la metodología utilizada.

En L. azorica y P. indica los daños iniciales observados mediante los parámetros de
fluorescencia difieren de los datos obtenidos por valoración visual y por medida de la
conductividad eléctrica en un rango de 6-8 K. Mientras que en M. faya esta diferencia fue
de 4K.

Según Bilger et al. (1985) existe una clara correlación entre la temperatura crítica
en la que se produce un aumento de fluorescencia que corresponde a un 50% de daño y el
50% de daño calculado visualmente, debido a 30 min de exposición a altas temperaturas.
Larcher et al. (1990), sin embargo, no observó esta correlación tan claramente. En nuestro
caso, se detectaron cambios irreversibles en los parámetros de fluorescencia, antes que los
primeros daños detectados visualmente o por pérdida de electrolitos.

Los resultados del estudio a altas temperaturas mostraron que L. azorica, P. indica y
M. faya son especies sensibles al calor, en las que tienen lugar daños irreversibles del
aparato fotosintético a la misma temperatura para las tres especies, aproximadamente a 44
ºC. Sin embargo, la pérdida de integridad de las membranas tiene lugar a temperaturas más
altas, mostrándose diferencias entre las especies. L. azorica y P. indica se dañan a
temperaturas más altas que M. faya, esto puede ser debido a las diferentes características
foliares de estas especies. L. azorica y P. indica son especies con hojas duras, coriáceas,
en donde el esclerénquima se encuentra bien desarrollado. Lösch (1980) demostró que
existía una correlación entre la resistencia a las altas temperaturas y el grado de esclerofilia
de las hojas. Esto es apoyado por nuestros resultados que muestran que L. azorica y P.
indica, especies más esclerófilas que M. faya, muestran una mayor resistencia a las altas
temperaturas.

Larcher et al. (1991b) estudió los efectos de las altas temperaturas en la actividad
fotosintética de P. indica mediante el uso de la fluorescencia de la clorofila, mostrando
que el límite térmico para la actividad fotosintética es de 43 ºC y que el daño irreversible
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aparece por encima de 48 ºC. El valor de LT50 medido por valoración visual, fue a 50 ºC.
Este estudio fue realizado en la estación fría y está en acuerdo con nuestros resultados
obtenidos a finales de invierno.

4.6.4.2. Efecto del tiempo a las altas temperaturas

4.6.4.2.1. Introducción

El efecto a las altas temperaturas depende del tiempo de exposición a esas
temperaturas extremas, es decir,  el efecto del calor obedece a la “ley de la dosis”
(Belehrádek 1957),  menos calor durante un tiempo largo produce mayor daño que
temperaturas más altas durante menos tiempo. Bajo esta premisa quisimos conocer como
era la respuesta de L. azorica, P. indica y M. faya en función del tiempo de exposición y
elaboramos un modelo matemático que muestra el comportamiento de estas especies a las
altas temperaturas.

4.6.4.2.2. Material y métodos

El experimento se llevó a cabo en octubre de 1996 (estación seca).
Se tomaron hojas de sol y de sombra de las tres especies (Laurus azorica, Persea

indica y Myrica faya) en el campo y se llevaron al laboratorio donde fueron colocadas toda
la noche a temperatura ambiente y atmósfera saturada. Al día siguiente se medía la
fluorescencia de la clorofila en las hojas (valores control) y se sometían a los diferentes
tiempos de exposición para cada temperatura y se les medía inmediatamente la
fluorescencia de la clorofila. Se dejaban esas mismas hojas a temperatura ambiente y
atmósfera saturante toda la noche y se les medía nuevamente la fluorescencia de la clorofila
y se hacía la valoración visual de los daños. Posteriormente se preparaban las muestras para
el análisis de la conductividad eléctrica.

Las temperaturas de estudio fueron desde 20 hasta 46ºC en pasos de 2 K y los
tiempos de exposición fueron 30 min, 1, 4, 6 y 24 h. Las medidas de pérdida de electrolitos
por rotura de membrana se llevaron a cabo mediante el estudio del índice de daño (It) según
Flint et al. (1967).

Los resultados obtenidos con la técnica de la fluorescencia de la clorofila fueron
analizados estadísticamente mediante un análisis de la varianza multifactorial.

Para el análisis del comportamiento de estas tres especies según el tiempo de
exposición a bajas temperaturas se aplicó un análisis de varianza de 4 vías (especie, tipo de
hojas, temperatura de tratamiento, tiempo de exposición).
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Teniendo en cuenta que el diseño experimental incluye tres réplicas para cada
tratamiento térmico y tiempo de exposición fue factible el estudio de una forma
individualizada para cada una de las especies y tipo de hoja.

En base a los resultados obtenidos con el estudio de las bajas temperaturas a 30 min
de exposición, en el cual se observó que los parámetros de cinética rápida eran indicadores
más sensibles del daño, se realizó, en esta ocasión, el análisis del índice Fv/Fm medido
después de 24h del tratamiento como parámetro indicador de daño. Así, los resultados
obtenidos con el parámetro Fv/Fm medido después de 24 h se analizó individualmente para
cada especie y tipo de hoja mediante un análisis de varianza de 2 vías. El modelo que se
obtuvo incluía los dos factores principales; tratamiento térmico y tiempo de exposición, y
su interacción. Tanto los factores principales como la interacción que dieron significativas
(al 5%) fueron analizados con un contraste a posteriori tipo Tukey a dicho nivel de
significación.

Además, se desarrolló un modelo de regresión no linear basado en el modelo
logístico, el cual ha sido modificado para dos variables independientes (temperatura de
tratamiento y tiempo de exposición).

4.6.4.2.3. Resultados

4.6.4.2.3.1. Medidas de fluorescencia de la clorofila

El análisis de la varianza de 4 vías diseñado para estudiar las diferencias en el
comportamiento de las tres especies estudiadas, según el parámetro Fv/Fm medido después
de 24 h, mostró que no existía una diferencia significativa entre L. azorica, P. indica y M.
faya. Estos resultados apoyan aquellos obtenidos en el apartado anterior con 30 min de
exposición.

El efecto del tratamiento térmico en las tres especies y tipo de hoja se muestra en la
Fig. 4.6.4.10, en ella se refleja como las hojas de sol de L. azorica se daña a 40 ºC mientras
que las hojas de sombra a 42 ºC. En P. indica no se observaron diferencias entre sol y
sombra sufriendo daño a  40 ºC. Las hojas de sol de M. faya se dañaron a 42 ºC, mientras
que las hojas de sombra lo hicieron a 40 ºC.

La interacción entre el tiempo de exposición y el tratamiento térmico mostró la
temperatura y el tiempo a partir de los cuales empiezan a sufrir daño las especies estudiadas
(Fig. 4.6.4.11). Así, las hojas de sol de Laurus azorica mostraron daño a partir de 24h a
40ºC, 4h a 42ºC y 30 min a 44ºC, sin embargo las hojas de sombra fueron un poco mas
resistentes dañándose a 24h a 42ºC, 1 h a 44ºC y 30 min a 46ºC.
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Fig. 4.6.4.10. Efecto del tratamiento térmico a altas temperaturas, según el análisis de Fv/Fm medido después de 24 h
del tratamiento, en hojas de sol y de sombra de Laurus azorica, Persea indica. Los números en el eje de abscisas
indican las diferentes temperaturas de tratamiento (1=20ºC; 2=25ºC; 3=30ºC; 4=35ºC; 5=40ºC; 6=42ºC; 7=44ºC; 8=46ºC).
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Fig. 4.6.4.11. Estudio de la interacción tratamiento térmico x tiempo de exposición a las altas temperaturas según el
análisis de Fv/Fm medido después de 24 h del tratamiento, en hojas de sol y de sombra de Laurus azorica, Persea
indica y Myrica faya. Los números en el eje de abscisas representan los diferentes tiempos de exposición a una
temperatura determinada (1=30min; 2=1h; 3=4h; 4=6h; 5=24h). Los números insertos dentro de la gráfica reflejan las
diferentes temperaturas de tratamiento  (1=20ºC; 2=25ºC; 3=30ºC; 4=35ºC; 5=40ºC; 6=42ºC; 7=44ºC; 8=46ºC).

Las hojas de sol de Persea indica mostraron daño a partir de 24h a 40ºC, 4 h a 42ºC
y 30 min a 44ºC, mientras que las hojas de sombra se dañaron a 24 h a 35ºC, 6 h a 40ºC, 4 h
a 42ºC y 30 min a 44ºC. Las hojas de sol de Myrica faya se dañaron a 24 h 42ºC, 4 h a
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44ºC y 30 min a 46ºC, mientras que las hojas de sombra se dañaron a 24 h a 40ºC, 4 h a
42ºC, 4h a 44ºC y 30 min a 46ºC.

A partir de los datos de Fv/Fm medidos después de 24 h, se desarrolló un modelo de
regresión no linear basado en el modelo logístico pero modificado para las dos variables de
estudio (temperatura de tratamiento y tiempo de exposición). El modelo resultante fue:

Fv/FmREC (estimado) = A/(1+B0*B1^(B2*X+B3*Y+B4)

en donde X es la temperatura de tratamiento, Y es el tiempo de exposición y A, B0, B1, B2,
B3 y B4 son los diferentes coeficientes estimados.

El modelo resultante para cada especie y tipo de hoja se resume en la Tabla 4.6.4.9.

Tabla 4.6.4.9. Valores de los coeficientes estimados (A, B0, B1, B2, B3 y B4) y del coeficiente de correlación múltiple
(R2) obtenidos del modelo no linear resultante en el estudio de Rfd medido después de 24 h, cuando hojas de sol y de
sombra de Laurus azorica, Persea indica y Myrica faya, son sometidas a diferentes tiempos de exposición a altas
temperaturas.

Laurus azorica Persea indica Myrica faya
Hojas de sol Hojas de sombra Hojas de sol Hojas de sombra Hojas de sol Hojas de sombra

A 0.7970 0.8228 0.7754 0.8114 0.7977 0.8241
B0 2.9550 4.8065 0.2963 38.7424 0.0003 0.0593
B1 11.9163 21.2016 10.5202 74.6430 1.1674 1.0665
B2 0.5135 0.9480 1.5380 0.9150 10.6011 21.7739
B3 0.0546 0.0437 0.0892 0.0975 1.0859 2.6710
B4 -4.4382 -7.3007 -9.5879 -6.9862 -35.2651 -132.8645

R2 0.8347 0.8462 0.9655 0.9717 0.9007 0.8813

En la Fig. 4.6.4.12. se observa el modelo tridimensional según la respuesta de Fv/Fm
medido después de 24 horas del tratamiento a diferentes temperaturas y tiempos de
exposición obtenido para las hojas de sombra de Myrica faya.



224 CARACTERIZACIÓN FOTOSINTÉTICA DE ÁRBOLES DE LA LAURISILVA

4.6.4.2.3.2. Medidas de conductividad eléctrica

Los resultados obtenidos con las medidas de conductividad eléctrica se muestran en
la Fig. 4.6.4.13. Se observa como las hojas de sol y de sombra de L. azorica sufren daño
con 24 h a 44ºC, sin embargo a los 46ºC las hojas de sol comienzan a dañarse a 4 h,
mientras que en las hojas de sombra no se detecta una salida significativa de electrolitos
hasta las 24 h a 46ºC. Esto refleja como las hojas de sol de Laurus azorica son dañadas
ligeramente antes que las hojas de sombra.

En M. faya tanto las hojas de sol como de sombra presentaron un comportamiento
similar, observándose el daño a 24 h a 44ºC y a 4 h a 46ºC (Fig. 4.6.4.14).
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Como vimos en el estudio de 30 min, se observa claramente que no existe una
correlación entre el daño detectado por medidas de fluorescencia de la clorofila y por
conductividad eléctrica. El daño detectado por conductividad eléctrica refleja una rotura de
las membranas celulares.

Fig. 4.6.4.13. Indice de daño (It) en hojas de sol y de sombra de Laurus azorica sometidas a diferentes tiempos de
exposición a altas temperaturas.
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Fig. 4.6.4.14. Indice de daño (It) en hojas de sol y de sombra de Myrica faya sometidas  a diferentes tiempos  de
exposición a altas temperaturas.

4.6.4.2.3.3. Valoración visual

La evaluación visual de los daños en las distintas especies y tipo de hoja, a lo largo
del tratamiento térmico y según el tiempo de exposición, se resume en las siguientes tablas
(Tablas 4.6.4.10-15).
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Tabla 4.6.4.10. Valoración visual de daño a altas temperaturas a diferentes tiempos de exposición en hojas de sol de
Laurus azorica. Los símbolos significan: (-) la temperatura más alta sin daño, LT0; (+) la temperatura de daño
incipiente, a la cual aparecen los primeros daños, LT i; (++) la temperatura a la que se produce el 50% de daño, LT50; y
(+++) la temperatura en que se produce un 90-100% de daño, LT100.

Temperatura de
tratamiento

Tiempo de exposición

30 min 1 h 4 h 6 h 24 h
35ºC - - - - +
40ºC - - - - +
42ºC - - - - +
44ºC - - + + +++
46ºC - - + ++ +++

Tabla 4.6.4.11. Valoración visual de daño a altas temperaturas a diferentes tiempos de exposición en hojas de sombra
de Laurus azorica. Los símbolos significan: (-) la temperatura más alta sin daño, LT0; (+) la temperatura de daño
incipiente, a la cual aparecen los primeros daños, LT i; (++) la temperatura a la que se produce el 50% de daño, LT50; y
(+++) la temperatura en que se produce un 90-100% de daño, LT100.

Temperatura de
tratamiento

Tiempo de exposición

30 min 1 h 4 h 6 h 24 h
35ºC - - - - -
40ºC - - - - +
42ºC - - - - +
44ºC - - - - ++
46ºC - - - + +++

Tabla 4.6.4.12. Valoración visual de daño a altas temperaturas a diferentes tiempos de exposición en hojas de sol de
Persea indica. Los símbolos significan: (-) la temperatura más alta sin daño, LT0; (+) la temperatura de daño
incipiente, a la cual aparecen los primeros daños, LT i; (++) la temperatura a la que se produce el 50% de daño, LT50; y
(+++) la temperatura en que se produce un 90-100% de daño, LT100.

Temperatura de
tratamiento

Tiempo de exposición

30 min 1 h 4 h 6 h 24 h
35ºC - - - - -
40ºC - - - - -
42ºC - - - - +
44ºC - - - - +
46ºC + ++ ++ ++ +++
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Tabla 4.6.4.13. Valoración visual de daño a altas temperaturas a diferentes tiempos de exposición en hojas de sombra
de Persea indica. Los símbolos significan: (-) la temperatura más alta sin daño, LT0; (+) la temperatura de daño
incipiente, a la cual aparecen los primeros daños, LT i; (++) la temperatura a la que se produce el 50% de daño, LT50; y
(+++) la temperatura en que se produce un 90-100% de daño, LT100.

Temperatura de
tratamiento

Tiempo de exposición

30 min 1 h 4 h 6 h 24 h
35ºC - - - - -
40ºC - - - - +
42ºC - - - + +
44ºC - - - - ++
46ºC + + ++ ++ +++

Tabla 4.6.4.14. Valoración visual de daño a altas temperaturas a diferentes tiempos de exposición en hojas de sol de
Myrica faya. Los símbolos significan: (-) la temperatura más alta sin daño, LT0; (+) la temperatura de daño incipiente,
a la cual aparecen los primeros daños, LT i; (++) la temperatura a la que se produce el 50% de daño, LT50; y (+++) la
temperatura en que se produce un 90-100% de daño, LT100.

Temperatura de
tratamiento

Tiempo de exposición

30 min 1 h 4 h 6 h 24 h
35ºC - - - - -
40ºC - - - - -
42ºC - - - - +
44ºC - - - - +++
46ºC - - + + +++

Tabla 4.6.4.15. Valoración visual de daño a altas temperaturas a diferentes tiempos de exposición en hojas de sombra
de Myrica faya. Los símbolos significan: (-) la temperatura más alta sin daño, LT0; (+) la temperatura de daño
incipiente, a la cual aparecen los primeros daños, LT i; (++) la temperatura a la que se produce el 50% de daño, LT50; y
(+++) la temperatura en que se produce un 90-100% de daño, LT100.

Temperatura de
tratamiento

Tiempo de exposición

30 min 1 h 4 h 6 h 24 h
35ºC - - - -
40ºC - - - - +
42ºC - - - - +
44ºC - - - - ++
46ºC - - + - +++

El grado de necrosis del tejido para cada temperatura aumentó con el aumento de la
temperatura y el tiempo de exposición. Así en L. azorica, tanto en hojas de sol como de



Águeda Mª GONZÁLEZ RODRÍGUEZ 229

sombra no se detectó daño alguno hasta por encima de una exposición de 1 h a -6ºC. En P.
indica las hojas de sol no sufrieron daño a 24 h a 40ºC y a 30 min 42ºC, y las hojas de
sombra a 6 h a 40ºC, 4 h a 42ºC y 30 min a 44ºC. En las hojas de sol de M. faya no se
observó daño a 24 h a 40ºC, 6 h a 42ºC, 6 h a 44ºC y 1 h a 46ºC, y en las hojas de sombra a
6h a 42ºC, 6 h a 44ºC y 1 h a 46ºC. Como se puede observar, las hojas de sol de L. azorica y
P. indica se dañaron antes que las hojas de sombra. En el caso de M. faya no se detectó una
diferencia tan clara entre las hojas de sol y de sombra.

Comparando los resultados obtenidos por medidas de conductividad eléctrica y por
valoración visual se observó que existía una buena correlación entre ambos métodos.

4.6.4.2.4. Discusión

Los resultados del efecto del tiempo de exposición a altas temperaturas estudiado
por análisis de fluorescencia de la clorofila, conductividad eléctrica y valoración visual,
mostraron como las hojas desarrolladas de primer año de árboles adultos de Laurus,
Persea y Myrica  no presentaron daño alguno hasta que fueron sometidas durante varias
horas a temperaturas por encima de 40ºC. El tiempo y temperatura de daño varió
dependiendo de la especie y del tipo de hoja.

4.6.5.  CONCLUSIONES

El estudio de la resistencia del aparato fotosintético a las temperaturas extremas
mostró que para las bajas temperaturas los parámetros de cinética lenta de la fluorescencia
de la clorofila fueron indicadores más sensibles del daño, mientras que para las altas
resultaron más sensibles los parámetros de cinética rápida. El análisis visual de los daños a
bajas temperaturas fue incluso más sensible que la fluorescencia, coincidiendo ésta última
con la rotura de la membrana. Sin embargo, para altas temperaturas la fluorescencia fue el
método más eficaz.

El límite de resistencia a las bajas temperaturas, mediante tratamientos de 30
minutos, mostró que L. azorica  era la especie más resistente, sufriendo daños a - 10 °C,
mientras que P. indica se dañaba a -6 °C y M. faya a -4 °C.

Las hojas de las tres especies presentaron capacidad de superenfriamiento y una
bajada en el punto crioscópico como mecanismos para evitar el daño por congelación. Las
tres especies mostraron ser plantas resistentes al frío pero sensibles a la congelación.

El estudio de la resistencia del aparato fotosintético a altas temperaturas mostró que
las tres especies sufrían daños a temperaturas por encima de 44 ºC. Así podemos decir, por
tanto, que las tres especies estudiadas son sensibles al calor.

El análisis comparativo entre los diferentes tipos de hoja, tanto para altas como para
bajas temperaturas, reveló que las hojas de sol resisten menos que las hojas de sombra,
exceptuando las hojas de sombra de M. faya que, en el tratamiento a altas temperaturas,
sufrieron mayor daño. Esto podría indicar que M. faya es una especie más adaptada a
espacios con mayor luz y temperatura.
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Tanto para altas como para bajas temperaturas, el estudio de la resistencia del aparato
fotosintético en diferentes épocas del año, para las tres especies, mostró que en la estación
seca las hojas resistían significativamente menos que en la estación húmeda.

Los resultados del tiempo de exposición a bajas y altas temperaturas, mostraron que
las hojas de L. azorica, P. indica y M. faya no presentaban daño alguno en el aparato
fotosintético hasta que fueron sometidas durante varias horas a temperaturas por debajo de
0 ºC y por encima de 40ºC.
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5-CONCLUSIONES
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1.- Se ha establecido una parcela experimental en el bosque de Madre del Agua
(Agua García) en la que se encuentran seis especies arbóreas: L. azorica (38 %), E.
arborea (27 %), M. faya (17 %), P. indica (14 %),  I. canariensis e I. platyphylla (4 %).
Atendiendo al área basal, M. faya representa la especie con mayor proporción (39 %),
seguida por L. azorica (26 %), E. arborea (20 %), P. indica (14 %) y las dos especies de
Ilex (2 %). Al clasificar los árboles en base a su altura media,  los ejemplares de M. faya
resultaron ser más altos, seguidos de  L. azorica, P. indica, las dos especies de Ilex y E.
arborea.

2.- Se estudió la distribución foliar vertical de los árboles mostrando que las hojas
se encuentran concentradas, principalmente, en una capa relativamente delgada de 5.5 m de
grosor, con una densidad media de 1.4 m2 m-3. El índice de área foliar (LAI) fue de 7.8. M.
faya fue responsable de casi la mitad de ese valor, seguida de L. azorica, P. indica, E.
arborea y las dos especies de Ilex. Este valor se encuentra dentro del rango dado para
laurisilvas de Japón, siendo más alto que los encontrados en bosques de hoja caduca y más
bajo que los de muchas coníferas.

3.- Se estudiaron las características foliares de L. azorica, P. indica y M. faya a lo
largo del perfil vertical del bosque, observándose que con la profundidad, se incrementaron
el área y el contenido en clorofilas (en relación al peso seco), mientras que el grosor y  el
peso específico foliar disminuyeron, y el potencial hídrico fue alcanzando valores menos
negativos, lo que muestra una gran plasticidad para adaptarse a las distintas condiciones
microclimáticas.

4.- Las características fotosintéticas encontradas en las hojas de las tres especies
fueron parecidas, mostrando valores de Pnmax (11, 10.5 y 9.5 µmol m-2 s-1 para P. indica , L.
azorica y M. faya, respectivamente) y PSL similares a los de especies que viven en bosques
tropicales. Sus WUE extremadamente bajos están de acuerdo con los altos valores de
transpiración y escaso control estomático, características que las hace dependientes del
hábitat húmedo donde se desarrollan.

5.- No se encontró una clara estacionalidad en las características de intercambio
gaseoso debido a la uniformidad del clima. Sin embargo, se encontraron variaciones entre
los distintos meses, según las condiciones ambientales. Al integrar la Pn realizada durante
el día por las hojas de sol de cada especie a lo largo del curso de estudio, los resultados
reflejaron que P. indica fue la especie que más fotosintetizó por unidad de superficie de
hoja, alcanzando valores medios próximos a 185 mmol m-2 d-1, y M. faya la especie con
menores tasas de Pn diaria, tomando valores medios de 141 mmol m-2 d-1. Se observó una
buena correlación entre los valores diarios de Pn y PPFD.

6.- En base al estudio de las características de nuestra parcela: LAI, grado de
interceptación de luz, y perfil morfológico de las hojas estudiado, se ha calculado la Pn por
área de bosque, a partir de datos de Pn media diaria, dando un valor de 8.6 µmol m-2 de suelo
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s-1. La escasez de estudios, basados en la misma metodología, hace difícil su comparación
con otros tipos de bosques, sin embargo, en este estudio damos una primera aportación de
la Pn que tiene lugar en la laurisilva canaria.

7.- El incremento de los valores de fotosíntesis en condiciones de CO2 no limitante
fue mayor en M. faya lo que podría indicar un mayor efecto de la fotorrespiración en ella.

8.- Las hojas de sol de las tres especies estudiadas sufrieron fotoinhibición a lo
largo del año en condiciones naturales, produciendo una disminución en el rendimiento
cuántico que se puso de manifiesto mediante la fluorescencia de la clorofila y por el
cambio en el estado de epoxidación del ciclo de las xantofilas. No observándose cambios
en la concentración total de antioxidantes ni de otros pigmentos. El grado de fotoinhibición
a lo largo del día fue mayor en P. indica y L. azorica que en M. faya, y revirtió después de
unas pocas horas de oscuridad, dando idea del dinamismo de este fenómeno (fotoinhibición
dinámica).

9.- El estudio de la resistencia del aparato fotosintético a las temperaturas extremas
mostró que para las bajas temperaturas los parámetros de cinética lenta de la fluorescencia
de la clorofila fueron indicadores más sensibles del daño, mientras que para las altas
resultaron más sensibles los parámetros de cinética rápida. El análisis visual de los daños a
bajas temperaturas fue incluso más sensible que la fluorescencia, coincidiendo ésta última
con la rotura de la membrana. Sin embargo, para altas temperaturas la fluorescencia fue el
método más eficaz.

10.- El estudio de la resistencia del aparato fotosintético a bajas temperaturas, con
tratamientos estándar de 30 min, mostró que L. azorica fue la especie más resistente,
dañándose a - 10 ºC, seguida de P. indica a  -6 ºC y M. faya a - 4 ºC. En general, se observó
una tendencia en las hojas de sol a resistir menos que las hojas de sombra. El estudio en
diferentes épocas del año, para las tres especies, mostró que en la estación seca las hojas
resistían significativamente menos que en la estación húmeda.

11.- Las hojas de las tres especies presentaron capacidad de superenfriamiento y una
bajada en el punto crioscópico como mecanismos para evitar el daño por congelación. Las
tres especies mostraron ser plantas resistentes al frío pero sensibles a la congelación.

12.- El estudio de la resistencia del aparato fotosintético a altas temperaturas, con
tratamientos estándar de 30 min, mostró que las tres especies sufrían daños a temperaturas
por encima de 44 ºC. Así podemos decir, por tanto, que las tres especies estudiadas son
sensibles al calor. En general, las hojas de sol se dañaron más que las hojas de sombra en L.
azorica y P. indica, sin embargo las hojas de sombra de M. faya sufrieron mayor daño que
las hojas de sol, esto indica que es una especie más adaptada a espacios con mayor luz y
temperatura. La resistencia a las altas temperaturas varió según las épocas en que se llevó a
cabo el tratamiento, así se observó un mayor daño en la estación seca que en la estación
húmeda.

13.- Los resultados del tiempo de exposición a bajas y altas temperaturas, mostraron
que las hojas de L. azorica, P. indica y M. faya no presentaban daño alguno en el aparato
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fotosintético hasta que fueron sometidas durante varias horas a temperaturas por debajo de
0 ºC y por encima de 40ºC.

14.- Independientemente de las pequeñas diferencias en la resistencia del aparato
fotosintético a las temperaturas extremas entre especies, época y condición de hoja, los
rangos encontrados mostraron que, en cuanto a la respuesta a las bajas temperaturas, las tres
especies ocupan una posición intermedia entre las plantas tropicales y subtropicales
sensibles a la congelación y las plantas de las regiones templadas, asemejándose a los
árboles y arbustos siempreverdes mediterráneos. En su respuesta a las altas temperaturas se
asemejan a los árboles siempreverdes subtropicales.

15.- Finalmente, concluimos que, P. indica es una especie más característica de
zonas umbrías, corroborado por el mayor grado de fotoinhibición, mientras que M. faya
está más adaptada a zonas abiertas, como lo demuestran sus altos PCL, Rd, menor grado de
fotoinhibición y mayor resistencia del aparato fotosintético a altas temperaturas.
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