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ABSTRACT: Stomatal behaviour and transpiration of the laurel forest trees
Laurus azorica, Persea indica, and Myrica faya were studied in spring in a
laurel forest on Tenerife. Approximately 40 diurnal courses, were measured
porometrically in sunand shade leaves, both young and completely developed.
The plants were well water-supplied. Stomatal resistances were low (mostly
less than 5 s cm™) during most time of a day. No signs of a midday depression
of transpiration could be found. Transpiration from these sufficiently water-
supplied trees is governed, mostly by the actual evaporative conditions. It
reached extreme rates of 7, 8 and 11 pg H,O cm? s in fully developed sun
leaves of Laurus, Persea and Myrica, respectively. The highest transpiration
values of shade leaves were only 1, 3 and 4 ug H,O cm™ s, respectively, for
the same sequence of species names. It is concluded that the weak ability of
these trees for physiological regulation of water loss under these circumstances
will have immediate influence upon the range of occurrence of the laurel
forest.

Key words: laurisilva, laurel forest, transpiration, leaf resistance, leaf
conductance, stomatal regulation

RESUMEN: Se ha estudiado el comportamiento estomatico y la transpiracion
de los arboles Laurus azorica, Persea indica, y Myrica faya durante la
primavera en un bosque de laurisilva en Tenerife. Se midieron, con técnicas
porométricas, aproximadamente 40 cursos diurnos, en hojas de sol y de
sombra, tanto jovenes como completamente desarrolladas, bajo condiciones
de buen suplemento de agua. Las resistencias estométicas fueron bajas,
menores de 5 s cm” durante la mayor parte del dia. No se encontraron
sintomas de depresion de la transpiracion al mediodia, estando controlada
ésta, principalmente por las condiciones de evaporacion del momento. Las
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mayores tasas de transpiracion fueron 7, 8 y 11 ug de H,O cm?s-1 en las hojas
de sol completamente desarrolladas y de 1,3 y 4 ug de H,O cm™ s en las de
sombra de Laurus, Persea 'y Myrica respectivamente. Se concluye que, la
débil capacidad de estos arboles para regular fisiolégicamente la pérdida de
agua bajo estas condiciones tendra una influencia inmediata en el rango de
distribucion de la laurisilva.

Palabras clave: laurisilva, transpiracion, resistencia foliar, conductancia
foliar, regulacion estomatica.

INTRODUCCION

La laurisilva canaria o monteverde (Rivas-Martinez et al., 1993) es un ecosistema
situado en una latitud donde la circulacion global del aire produce un macroclima zonal
con condiciones aridas, no favorables a la formacidn de este tipo de bosque. No obstante,
los vientos alisios traen humedad desde el norte del Atlantico formdndose una capa més o
menos persistente de nubes en las vertientes nordeste de las islas mas altas, que cuando se
enfria origina la condensacion del agua y su precipitacion. Estas condiciones de alta
humedad permiten el crecimiento de bosques densos a altitudes que varian desde los 500 a
los 1500 m sobre el nivel del mar (Huetz De Lemps, 1969; Ceballos & Ortufio, 1976).

La actual distribucion de los arboles en los archipiélagos de Canarias, Madeira y
Azores, asi como las condiciones microclimaticas imperantes en la laurisilva (Aschan et
al., 1994), indican que estos taxones crecen s6lo en condiciones de baja evaporacion y de
temperaturas suaves. Medidas de resistencia a la sequia y de conductividad hidrica de los
vasos, realizadas en condiciones controladas (Ldsch 1993), sugieren que los arboles de la
laurisilva se ven facilmente afectados negativamente en su balance hidrico cuando las
condiciones ambientales favorecen la evaporacion. Hollwarth & Kull (1979) pesando
hojas cortadas (siguiendo la técnica de Stocker, 1929), calcularon pérdidas de 50 a 250 ml
g peso fresco h'! en Laurus azorica (Seub.) Franco y Myrica faya Ait. Pero la transpira-
cion de los arboles de la laurisilva en condiciones naturales no ha sido suficientemente
investigada.

Nuestro objetivo es determinar la transpiracion en condiciones naturales a lo largo
del afio, de diferentes especies de la laurisilva, dentro de un estudio mas amplio en el que
se intenta describir los intercambios de materia y energia en el ecosistema (algunos prime-
ros resultados Aschan et al., 1994; Gonzadlez-Rodriguez et al., 1993; Jiménez et al., 1992,
1993; Larcher et al.,1991; Morales et al., 1991; 1992; 1993; 1994 a y b). La primera serie
de estas medidas se ha centrado en el estudio de la transpiracion y regulacion estomatica de
las hojas de Laurus azorica, Persea indica (L.) Spreng y Myrica faya durante la primavera.

MATERIAL Y METODOS

El estudio fue realizado durante siete semanas a lo largo del periodo comprendi-
do entre marzo y junio de 1993 en un bosque de laurisilva situado en Agua Garcia,
Tenerife. Un estudio preliminar delimitando la zona y el microclima fue realizado por
Aschan et al. (1994). Las medidas se hicieron en las ramas bajas de las especies
arboéreas dominantes en la parcela (Laurus azorica, Myrica faya y Persea indica).
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La radiacion fotosintéticamente activa (PAR), la temperatura de las hojas y del
aire, la humedad relativa a nivel de las hojas, la transpiracién y la resistencia a la
difusién de las hojas se determinaron con un pordmetro de balance nulo en condicio-
nes estables «steady-state» LI-1600 (LiCor Inc., Lincoln, Nebraska, EEUU). Este
aparato permite medir en hojas in situ, sin separarlas de los arboles y sin perturbar la
radiacién, la temperatura y la humedad ambiente. La tasa de transpiracion se calcula a
partir de la cantidad de aire seco que debe de introducirse en la cubeta para compensar
la pérdida de agua en una porcion de hoja de 2 cm? de superficie (ver manual, LI-COR
1979). Se midieron 37 cursos diurnos (desde las 8 hasta las 20 horas solar). Las
medidas se realizaron en arboles elegidos al azar sin tener en cuenta el tamafio o el
didmetro del tronco, distinguiendo en las tres especies, hojas de sol y de sombra, hojas
completamente desarrolladas y hojas jovenes todavia en proceso de desarrollo o recién
desarrolladas. En el caso de Myrica faya se tuvo en cuenta las respuestas de las hojas
de los chupones y las posibles diferencias que pueden existir entre los dos sexos, al ser
arboles dioicos. Cada ciclo diario se obtuvo realizando medidas a intervalos de tiempo
de 30 min en las mismas tres hojas elegidas al comienzo del dia seglin su condicién
(sol, sombra, joven, desarrollada, etc.).

RESULTADOS

En Laurus azorica, se midieron en total 12 cursos diurnos. En la Fig. 1 se
presentan los de hojas de sombra tanto jovenes como desarrolladas y en la Fig. 2 los de
hojas de sol desarrolladas. En condiciones de sombra el PAR nunca excedidé de 70
pmol fotones m? s y el déficit de saturacidén de la concentracién de vapor de agua
entre la hoja y el aire (DW) nunca llegd a 5 g m™; la temperatura de las hojas fue igual
a la del aire y oscil6 entre 10 y 16°C. En las hojas de sombra desarrolladas la resisten-
cia estomatica muy raramente sobrepas6 10 s cm™ y en las hojas jovenes nunca exce-
di6é de 7 s cm’'. Esto indica que las estomas permanecieron bastante abiertos durante
todo el dia. No obstante, los valores de transpiracién fueron inferiores a 1 pg H,O cm
* 5! como consecuencia del bajo déficit de saturacién de vapor ambiental. Este ultimo
subié a mas de 10 g m™? durante el dia en las zonas con incidencia de radiacion directa
en las hojas (Fig. 2), alcanzando un valor maximo de 27 g m* cuando la radiacién fue
de 1800 umol fotones m? s™!. En estas condiciones la temperatura de las hojas alcanzo
31,5° C, superando la temperatura del aire soélo 1,6° C, ya que la refrigeracion produ-
cida como resultado del alto nivel de transpiracion fue muy eficaz. La transpiracion
dependié pasivamente del déficit de saturacion de vapor pues la resistencia de las
hojas presentd valores bajos, muy semejantes a los medidos en la sombra. Sélo en las
ultimas horas de la tarde y a primeras de la mafiana cuando el PAR fue menos de 100
umol fotones m? s los valores de la resistencia aumentaron, indicando que las estomas
se cierran en la oscuridad.

En Myrica faya (Fig. 3) se midieron 15 cursos diurnos de resistencia de las hojas a la
difusion, de transpiracion y de microclima, con resultados semejantes a los descritos para
Laurus azorica. So6lo en el dia 4-6-94 en condiciones de sombra, se observé una subida
moderada de DW como consecuencia de una mayor radiacion; esto origind un aumento en
la transpiracion, aunque la resistencia de las hojas quedd inalterada. Como en Laurus
azorica, las resistencias mas altas se registraron en algunos cursos diurnos durante la
mafana y en la tarde.
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En las hojas de sol, la resistencia que comenz6 siendo alta en las primeras horas de la
mafiana disminuy6 posteriormente, de manera similar a las hojas de sombra, para aumen-
tar durante la tarde (Fig. 4). Los cursos diurnos mostrados, variaron considerablemente
dependiendo del tipo de hoja en relacién con la radiacién y como consecuencia, de la
temperatura y humedad del aire. No obstante, los cursos diurnos de la resistencia estomatica
fueron préacticamente iguales, por lo que en dias soleados (como el 1-6-93), la transpi-
raciéon aument6 hasta 7 pg H,O cm? s en hojas jovenes y hasta 11 pg H,O cm?s! en hojas
desarrolladas. En general, las hojas viejas, en idénticas condiciones que las hojas jovenes,
transpiraron aproximadamente un tercio més. Las hojas de los chupones mostraron por
término medio resistencias mas altas que las hojas insertas en las ramas (Fig. 5). Si se
comparan las resistencias estomaticas de plantas masculinas y femeninas, observamos que
son practicamente iguales bajo las mismas condiciones ambientales. Asi, se puede obser-
var, en las medidas obtenidas los dias de 22-3-93 y 26-5-93, que variaron mas dependiendo
de las condiciones microclimaticas del dia que del sexo de la planta (Fig. 6). El nivel
general de la resistencia de las hojas se correlaciona aproximadamente con el del déficit de
saturacion de la concentracion de vapor de agua entre la hoja y el aire (Fig.7). Las
resistencias medidas el 22-3-93 y 5-4-93 en hojas desarrolladas de sol con valores de
déficits de saturacion entre 10 y 24 g m™ son considerablemente més altas que las del 2-4-
93 y el 26-5-93, cuando el déficit de saturacion no excede de 5 g m™, los datos del 1-6-93
son intermedios. No existe ninguna relacién entre las respuestas estomaticas y la humedad
ambiente durante los cursos diurnos, pero si se distingue una cierta correlacion, cuando se
consideran los valores en su conjunto. Tal correlacion, no puede deducirse de los datos de
Laurus azorica, ni tampoco de los de Persea indica.

En Persea indica se midieron 10 cursos diurnos, mostrando niveles de resistencia
de las hojas un poco mas altos que los de las otras dos especies. Los cursos diurnos de
la transpiracion siguen normalmente los de déficit de saturacion, que por otra parte
dependen de la radiacion reinante (Fig. 8). Resistencias elevadas después del mediodia
en algunos cursos diurnos (p.ej. en hojas de sol del 2-6-93) sugieren la existencia de
depresiones en el intercambio gaseoso al mediodia, pero no son suficientemente gran-
des como para indicar sin duda esta regulacién fisiologica. Quizas los estomas respon-
den en estos momentos simplemente a la reduccién de la radiacion.

Los datos obtenidos en las tres especies estudiadas indican que la radiacion influye
sobre la apertura estomatica. En la oscuridad, las conductancias son muy bajas, y éstas van
subiendo con la radiacion hasta llegar a un méximo (Fig. 9). La radiacién necesaria para
producir conductancias méaximas es baja, en las hojas de sol de Laurus azorica y Persea
indica bastan 100 pmol fotones m? s! para obtener la mitad del valor de la conductancia y
en las hojas de sol de Myrica faya sucede lo mismo con aproximadamente 150 pmol
fotones m* s™'. Las hojas de sombra llegaron a conductancias maximas con valores de PAR
tan bajos como 12 umol fotones m? s'. Por encima de estos valores umbrales, los estomas
permanecen abiertos y la transpiracion depende sélo del déficit de saturacién de vapor
entre la hoja y el aire (Fig. 9). Como éste es proporcional a la radiacién, la integracion de
los valores totales medidos en un dia de transpiracion y radiacion estdn relacionadas
linealmente (Fig. 10). De estas relaciones se desprende claramente que las hojas de sol y de
sombra son diferentes en sus capacidades transpiratorias; asi, si las hojas de sombra se
sometieran a las condiciones de evaporacion en que se encuentran las de sol, gastarian
tanta cantidad de agua que se desecarian a corto plazo.
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DISCUSION

El ciclo del agua en los ecosistemas terrestres en su camino desde el suelo hacia la
atmosfera a través de las plantas se realiza en su mayor parte debido a la corriente de trans-
piracion (Larcher, 1983). Las plantas aumentan la cantidad de agua evaporada ya que la
superficie de sus hojas es mucho mayor que la superficie del suelo que ocupan, aunque pue-
den reducir la evaporacién como consecuencia de la regulacion estomatica. Las medidas
porométricas realizadas enLaurus azorica, Perseaindica y Myricafaya, ponen de manifiesto
que en muchas ocasiones estos arboles transpiran sin restriccion alguna. Los valores maxi-
mos de la transpiracién fueron de 6-8 pg H,0 cm™ s, en estas condiciones las cantidades
diarias, por término medio, deben elevarse a 18 mg H*O cm d' (1 mmol cm™ d') en hojas
de sombra y a 108 mg H,0 cm? d"! (6 mmol H,0 cm? d"') en hojas del sol.

En las medidas a lo largo del dia casi nunca se mostraron evidencias claras de
una regulacion estomatica. Esto indica que la seleccion evolutiva del habitat no ha
ejercido presion sobre los arboles para retener y conservar agua. Se distinguen en este
aspecto claramente de los arboles esclerdfilos (Losch et al., 1982; Beyschlag et al,,
1986) que han reemplazado a la laurisilva en la regién mediterranea (Cifferi, 1962).

Los estomas de los arboles investigados permanecen cerrados en la oscuridad, y
en hojas de sol son necesarios valores de PAR superiores a 150 pmol fotones m? s
para producir conductancias maximas (Fig. 9). Estas curvas de respuesta de la
conductancia estomatica a la luz se presentan como curvas tipicas de hojas de sombra.
Evidentemente la hoja lauréfila en su fisiologia general se caracteriza como una hoja
de sombra, caracteristicas que aumentan mucho mas en las hojas de las capas interio-
res del dosel. Seria muy interesante aclarar las causas de las diferentes sensibilidades
de los estomas a la radiacién, investigando comparativamente en condiciones contro-
ladas en invernadero, como se comportan las células oclusivas de hojas de sol o de
sombra, p.¢j. en el intercambio del potasio o en parametros electrofisiologicos.

Asimismo, comparaciones entre especies esclerofilas del drea mediterranea y
especies laurdfilas afines (Losch, 1993) indican, que la respuesta estomatica a la
humedad del aire es muy eficaz en arbustos de la maquia (Lange et al., 1982; 1985) y
falta casi completamente en Laurus azorica 'y Persea indica. En Myrica faya la
conductancia tampoco depende linealmente del déficit de saturacion entre la hoja y el
aire, aunque los niveles de conductancia fueron diferentes en los distintos dias de
medida (Fig. 7). Esta respuesta lineal si se encuentra en especies que responden a las
variaciones de humedad (Lésch & Tenhunen, 1981). La falta de respuesta en las
especies estudiadas puede deberse unicamente a un déficit hidrico en los tejidos de la
planta. El contenido en agua del suelo no cambia tan rapidamente (Aschan et al. 1994)
como para que en tres dias (del 2 al 5 de abril de 1993) la resistencia de las hojas
aumente tres veces. Por otro lado es posible que los dos efectos, desecacion gradual
del suelo y un nivel mas alto del déficit de saturacion en vapor, se hubiesen unido
causando resistencias mas altas en el dia 5-4-93 (Fig. 7). Esta observacion necesita ser
contrastada realizando experimentos bajo condiciones controladas en el laboratorio.

De cualquier manera, ésto y la necesidad de valores de PAR un tercio mas altos
para obtener maximas conductancias, indican diferencias ecofisiologicas entre Mpyrica
faya y las otras dos especies, lo que concuerda con la mayor amplitud ecoldgica de
Myrica faya que participa tanto en la formacion cerrada y 6ptima como en los ambien-
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tes algo degradados del monteverde. Laurus azorica y, mas ain Persea indica, con
unos requerimientos ecologicos mas restringidos, son més escasas o no se encuentran
en las etapas més degradadas y abiertas de esta formacién. Tales particularidades
autoecoldgicas pueden determinar los nichos ecoldgicos de las diferentes especies.

30
25 hojas desarrolladas
de sombra
e
o
B
(e
2000
ch sombra - hojas desarrolladas
e 1500 1 & 47 de sombra
X I
s E 3
~ 10001 o
E <’ 24
=1
o 500- =
((1‘:: =5
o =
0 ASnonatsoalo
254 sombra 25 4 hojas jovenes de sombra
() 2y 20 1
~ 15 e 151
— [3)
10 ©
~
5 i o
0 4
sombra = hojas jovenes de sombra
15 I
i I
£ g 34
2 10 A Q
~. = 5]
& g
5- ~
e
0 T T T T T T T O T T T T T T T
8 10 12 14 16 18 20h 8 10 12 14 16 18 20h

Fig. 1.- Cursos diurnos de radiacion fotosintéticamente activa (PAR) incidente en la zona
de medida, temperatura de la hoja = temperatura del aire (T), y déficit de saturacion de la
concentracion de vapor de agua entre la hoja y el aire (DW) (izquierda), resistencia a la
difusién (R) 'y transpiracién (Tr) de hojas tanto desarrolladas como jovenes de Laurus
azorica en la sombra (derecha). Cada punto es la media de tres medidas en tres hojas
distintas. Las medidas se realizaron los dias: circulo blanco 25-3-93; circulo negro 30-3-
93; triangulo 20-5-93; cuadrado 25-5-93.
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Fig. 2.- Cursos diurnos de radiacion fotosintéticamente activa (PAR), temperatura de la
hoja = temperatura del aire (T), déficit de saturacion de la concentracion de vapor de agua
entre la hoja y el aire (DW) (izquierda), resistencia a la difusién (R) y transpiracién (Tr)
de hojas desarrolladas de Laurus azorica en el sol (derecha). Cada punto es la media de tres
medidas en tres hojas distintas: circulo 22-3-93; cuadrado 5-4-93; triangulo 3-6-93.
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Fig. 3.- Cursos diurnos de radiacion fotosintéticamente activa (PAR) incidente en la zona
de medida, temperatura de la hoja = temperatura del aire (T), y déficit de saturacién de la
concentracion de vapor de agua entre la hoja y el aire (DW) (izquierda), resistencia a la
difusién (R) y transpiracion (Tr) de hojas tanto desarrolladas como jovenes de Myrica faya
en la sombra (derecha). Cada punto es la media de tres medidas en tres hojas distintas:
circulo 30-3-93; tridngulo 20-5-93; cuadrado 4-6-93.



99

2000
Tln
<1500 A 1500
€
= 1000 4 1000
o
E
3
™~ 500 500 -
ac
=
30
25 1 25 1
20 20 1
)
~ 15 1 .
. e VN
10 10 -
54 5 4
30
254 25
m o 20 20 1
€
o 151 15 1
o
= 10 10 4
(=]
5 4 5
25
20 A 20
'g 15 1 15
< 101 10
o
| e
12
_ 10 10 4
)
¥ 8 81
E
o 6 - 64
o
2
~ 44 44
2 2

8 10 12 14 16 18 20 8 10 1‘2 1'4 16 18 20h

Fig. 4.- Cursos diurnos de PAR, temperatura (T) y déficit de saturacion de la concentracion
de vapor entre la hoja y el aire (DW), resistencia a la difusion (R), y transpiracién (Tr) de
hojas tanto desarrolladas (izquierda) como jovenes (derecha) de Myrica faya en el sol. Cada
punto es la media de tres medidas en tres hojas distintas: circulo blanco 1-6-93; circulo
negro izquierda 2-4-93; circulo negro derecha 26-5-93.
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Fig. 6.- Cursos diurnos de resistencia a la difusion (R) y déficit de saturacion de la
concentracion de vapor de agua entre la hoja y el aire (DW) en hojas desarrolladas de
Mpyrica faya. Las medidas se hicieron los dias 22-3-93 (tridngulo negro: hojas de un 4rbol
femenino, triangulo blanco hojas de un arbol masculino) y 26-5-93 (cuadrado: hojas de un
arbol femenino, circulo: hojas de un arbol masculino).
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Fig. 8.- Radiacion fotosintéticamente activa (PAR), déficit de saturacién de la concentracién
de vapor de agua entre la hoja y el aire (DW), transpiracion (Tr) y resistencia a la difusion R)
en hojas de Persea indica. Linea superior de graficos: hojas jovenes de sol (circulo blanco 1-
6-93; circulo negro 2-6-93). Segunda linea de gréficas: hojas desarrolladas de sol (cuadrado 2-
4-93; circulo blanco 1-6-93; circulo negro 2-6-93). Tercera linea de graficas: hojas desarrolladas
de sombra (triangulo 23-3-93; circulo blanco 25-5-93; circulo negro 4-6-93). Linea inferior de
graficos: hojas jovenes de sombra (circulo blanco 25-5-93; circulo negro 4-6-93).
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Fig 9.- Respuesta de la conductancia de las hojas a la radiacion fotosintéticamente activa
(PAR, izquierda), y de la transpiracion al déficit de saturacion de la concentracion de vapor
de agua entre la hoja y el aire (DW, derecha) en hojas de sol de las tres especies estudiadas.
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sombra han de ser multiplicados por 0.1.
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