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1. INTRODUCCION

En este libro se realiza una revisién de la literatura publicada en relacién a
Prosopis tamarugo Phil., drbol de la familia Leguminoseae que es nativo del
desierto de Atacama en el Norte de Chile. Se enfatizan aspectos de ecofisiologia
poniendo especial énfasis a las relaciones hidricas de esta especie, aspecto que
ha sido motivo de un profundo debate académico y que ha sido posible aclarar
en parte gracias a la utilizacion de is6topos estables de oxigeno, carbono e
hidrégeno. Esta especie se encuentra tanto en la Pampa del Tamarugal, salares
de Zapiga, Pintados y Bellavista como en el salar de Llamara. La mayor parte
de la informacién disponible ha sido obtenida en la “Pampa del Tamarugal”
particularmente en salares con nivel fredtico profundo, de 10 6 mds metros y
fundamentalmente en el salar de Pintados.

2. ANTECEDENTES HISTORICOS

La Pampa del Tamarugal se extiende desde la Quebrada de Tiliviche por el norte
al rio Loa por el sur. En esta drea la ocupacion humana excede 9.000 afios. Los
recursos del mar y de la pampa fueron complementarios para las poblaciones
de cazadores y colectores. Restos de madera y semilla muestran que el tamarugo
fue utilizado por el hombre profusamente desde entonces. Ademds de alimento
y de bebida (alcohdlica), el género Prosopis proveia alimento para animales,
madera para lefia y elementos estructurales y de soporte. Desde 3.000 afios
atrds, con el advenimiento de la agricultura, se incorporaron otros productos
a la dieta, como quinoa, maiz, papas, pero sin desplazar totalmente a Prosopis
(Briones, 1985). Los productos de tamarugo y algarrobo se colectaban en Enero
y Febrero y se molian en marzo, abril y mayo. Ellos han servido como fuente
de energia para uso doméstico de las poblaciones locales de Pozo Almonte, La
Tirana, La Huayca, Huara, Pica e Iquique, para fines industriales como ocurrié
con las explotaciones de plata y salitre, y para talaje (Alvarez de Araya, 1994).

Usos de P. tamarugo.

Prosopis tamarugo se destaca por su alta productividad en medios con
fuertes limitantes hidricas y suelos extremadamente salinos. Es una especie
multipropésito por la cantidad y variedad de productos que ofrece, ademds del
efecto ambiental positivo que ejerce en las condiciones severas donde se desarrolla
(Serra, 1997). La madera de tamarugo ha sido utilizada tradicionalmente como
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combustible, gracias a su alto poder calorifico (4.222 kcal kg™?), lo que se debe
a la presencia de gran cantidad de extraibles fendlicos (CORFO, 1982b). Las
hojas, brotes tiernos y frutos constituyen una fuente de forraje para cabras y
ovejas. El tamarugo tiene un contenido de proteina de 10% aproximadamente
y baja energifa digestible, similar a la paja de trigo. Esto junto a la alta cantidad
de fibra del fruto, resultan en una pobre calidad de forraje (Zelada, 1986). Los
frutos pueden ser consumidos directamente o bien recogidos y almacenados, lo
que permite una variacién anual de la disponibilidad de forraje en sus distintas
formas: hojas, brotes tiernos (ramoneo), frutos y pastoreo del material en el
suelo. La madera es amarillento-rojiza en la albura y rojo intenso en el duramen,
es compacta y pesada. Recién cortada su humedad la hace ductil; al secarse,
adquiere dureza y resistencia a la humedad ambiental (Serra, 1997), 1o que la
hace apta para fabricar piezas mecdnicas como cojinetes y descansos, parquet,
artesanfa y otros (Alvarez de Araya, 1994). La madera no es vulnerable a plagas
y es muy resistente al desgaste, soportando hasta 910 kg cm? de presién. El
durameny la corteza de tamarugos adultos tienen alrededor de 15% de taninos
(Serra, 1997). Respecto al uso de madera y lefia, se debe considerar que se
trata de un recurso que crece en condiciones marginales de clima, donde
se sustentan distintas comunidades, por lo que no se puede pretender una
utilizacién masiva e intensiva del recurso .Por el contrario, se debe manejar
de manera de asegurar su permanencia y en lo posible incrementar su actual
disponibilidad (CORFO, 1982b).

3. DESCRIPCION DE LA ESPECIE

El genero Prosopis.

El genero Prosopis pertenece a la familia Leguminoseae, subfamilia Mimosoideae.
Prosopis es un género antiguo, que se ha ramificado en varios linajes, de los que
ha surgido una gran diversidad de formas y un elevado grado de especializacién
(Ffolliott y Thames, 1983). Pueden diferenciarse de otros géneros dentro de la
subfamilia porque la vaina, mds o menos carnosa, no se abre a la madurez para
liberar las semillas (indehiscente) y por liberar el polen en granos individuales
en vez de grupos, como sucede con la mayoria de los miembros de la familia
(Ffolliott y Thames, 1983). De las 44 especies de este genero, tres son originarias
del Sureste de Asia, una de Africa Tropical (Galera, 2000) y 40 especies son
originarias de América (Ffolliott y Thames, 1983), las que se distribuyen desde
el Suroeste de Estados Unidos a la Patagonia Chileno-Argentina (Galera, 2000).
Nueve especies son nativas de América del Norte, dos de las cuales se encuentran
también en México y Sudamérica. En América Central y del Sur hay 33 especies
de Prosopis, de las cuales 31 son endémicas, destacando entre ellas Prosopis
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tamarugo Phil. (Ffolliott y Thames, 1983). Ocupa territorios de gran diversidad
climética y edafica, desde climas subtropicales himedos a xéricos frios, y desde
el nivel del mar hasta mds de 3000 msnm (Galera, 2000). En Chile el género
estd representado por Prosopis alba Griseb., Prosopis burkartii Mufioz, Prosopis
chilensis (Mol) Stuntz var. chilensis, Prosopis flexuosa DC., Prosopis strombulifera
(Lam.) Benth. y Prosopis tamarugo Phil.

Los drboles del género Prosopis generalmente se encuentran en suelos pobres,
arenosos rocosos. Algunas especies son muy tolerantes a la salinidad y ademas
tienen nédulos fijadores de nitrégeno en sus raices que le permiten crecer en
suelos donde el nitrégeno es escaso (Habit et al., 1981). Por esta razén algunas
de las especies arbdreas de este grupo han sido estudiadas como plantacién
multipropésito, que provea alimentacién humana, animal, madera y lefia en
zonas aridas y semidridas (Ffolliott y Thames, 1983; Serra, 1997), como freno
a la desertificacion, para fijar dunas en la costa, como rompe vientos y en la
recuperacion de zonas degradadas (Habit et al., 1981). Ejemplos de ello se
encuentran la India, donde se usé para controlar la erosién causada por el
avance del desierto de Rajputana (Thar) hacia Nueva Delhi (Ffolliott y Thames,
1983), en el control de la desertificacién en el Africa Saheliana (FAO, 2006) y
en Brasil, donde P. juliflora fue introducido en el Noreste, en la década de 1940,
cultivdindose como forrajera arbdrea y como especie para reforestacion (Ribaski,
2003). P. tamarugo ha sido incluido en el Proyecto FAO/CIRF sobre Recursos
Genéticos de Especies Arbéreas de las Zonas Aridas y Semidridas para Mejorar
la Calidad de la Vida Rural (Serra, 1997). Sin embargo, bajo ciertas condiciones
ambientales, algunas especies de Prosopis invaden tierras agricolas y pastizales,
llegando en ocasiones a formar matorrales impenetrables, causando dafios
ecolégicos y econémicos al competir con la vegetacion nativa y los cultivos
agricolas (Geesing et al., 2004).

Botanica de Prosopis tamarugo.

El tamarugo es un drbol caducifolio, aunque no en sentido estricto. Es espinoso,
de copa abierta, en el que se pueden diferenciar dos hébitos de crecimiento, uno
cuya copa estd formada por ramas rigidas y erectas, y otro cuyas ramas tienden
a doblarse (Sudzuki, 1985 a). Alcanza entre 8 y 20 m de altura en condiciones
favorables, copas de 15 a 20 m de didmetro y troncos de 0,5 a 0,8 m de didmetro,
los que son de corteza hendida y de color gris oscuro (Sudzuki, 1969). Sus ramas
son arqueadas y nudosas, las ramas nuevas son delgadas, glandulosas y poseen
espinas de base ancha de 3 a 4 cm de largo (Galera, 2000). El follaje estd formado
por hojas compuestas, de peciolo de 1 a 3 mm de largo y un par de pinnas de
3 a4 cm de largo. Hay 10 a 15 pares de foliolos por pinna (Galera, 2000), los
que son glabros, caedizos, de forma eliptica-oblonga, de 3 a 6 mm de largo y 1
a 2 mm de ancho, de dpice obtuso o ligeramente apiculado (Sudzuki, 1985 a).
Tienen gldndulas que permiten el movimiento de los foliolos para sobrellevar
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las condiciones estresantes del medio en el cual habitan (Benavente, 2005). Las
hojas se desarrollan tanto en macroblastos como en braquiblastos (CORFO,
1983a). Las espinas estdn formadas por estipulas endurecidas de 0,5 a 3,8 cm
de largo, su color es amarillo (Habit et al., 1981), son axilares y estdn en pares
(Galera, 2000).

Las flores son pequefias y abundantes, reunidas en espigas largas de 3 a 6 cm,
cilindricas, de color amarillo dureo (Ffolliott y Thames, 1983), son sésiles y
glabras, el cdliz mide 1,5 mm y la corola 4 a 5 mm de largo (Habit et al., 1981).
Son actinomorfas y hermafroditas, de céliz gamosépalo y corola gamopétala
bien diferenciados (Galera, 2000). Posee cinco sépalos fusionados formando un
capuchén pubescente en la base y en la parte media, con vellosidades largas
en la cara interna. El androceo tiene 10 filamentos estaminales cortos o largos
de colores vivos con antena versétil, el gineceo tiene un pistilo de estilo largo
o corto, ovario uni carpelar que se encuentra rodeado y protegido por varias
vellosidades blancas (Galera, 2000).

El fruto es una legumbre de vaina carnosa, con forma de anillo, muy curvo,
a menudo solitario, de colores castafio-rojizo, verde-amarillento o amarillo
paja, de 2,5 a 4,0 cm de didmetro y 0,7 a 1,0 cm de espesor. Las suturas estdn
impresas, particularmente en el lado céncavo, el dpice subapical es corto
de base redonda, de longitud 1 mm (Galera, 2000). La seccién del fruto es
subcilindrica, el epicarpio tiene 0,5 a 1,5 mm de espesor, el mesocarpio es
espeso, castafio-rojizo, que se seca al madurar. Tiene 5 a 22 segmentaciones,
es transverso en dos filas irregulares separado por el mesocarpio, contiene
7 a 18 semillas en su interior sumergidas en una pulpa café (Galera, 2000).
Las semillas son pardas de 3,0 a 4,3 mm de largo (Habit et al., 1981), de
seccion eliptica, triangular con los bordes embotados y delgados. La testa es
muy espesa, con el tegumento algo mds grueso y de color mds claro que la
testa, el endospermo es abundante, duro y asimétrico en ambos lados de los
cotiledones, que son ligeramente amarillos, pero no rodeando totalmente la
parte superior de la radicula (Galera, 2000).

Las poblaciones de la Pampa del Tamarugal florecen a lo largo del afio, con
una floracién tipica de primavera que alcanza su maximo en octubre y uno
o dos picos de floraciéon de invierno, entre fines de abril y julio (devareo),
variables tanto en ndmero como en intensidad. El tamarugo emite una gran
cantidad de flores, lo que ha sido sefialado como una estrategia para atraer
insectos polinizadores, pero un bajo porcentaje de las flores produce frutos,
y s6lo unos pocos pueden producir semillas viables (Ffolliott y Thames,
1983). La polinizacién es esencialmente entoméfila, pero en un estudio
realizado en 10 tamarugos del Salar de Pintados, las flores presentaron un
20% de autogamia, aunque existiria algtin grado de autoincompatibilidad
(Villasefior et al., 1996). Los frutos requieren de alrededor de 3 meses para
su maduracién (Ffolliott y Thames, 1983).
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Anatomia. Tejido Foliar.

La epidermis de los foliolos de P. tamarugo de ambas caras es monoestratificada
(Benavente, 2005) y estd cubierta por una cuticula de grosor variable (2,5 a 10um)
(Sudzuki, 1985b). Las células epidermales son irregulares en cuanto forma y
tamafio, pudiendo ser triangulares, rectangulares o irregularmente poliédricas
(Sudzuki, 1985b) (Figuras 1cy 1d).Tiene estomas actinociticos en la cara adaxial
y paraciticos en la cara abaxial, los que carecen de tricomas (Benavente, 2005)
(Figuras 1e y 1f). La frecuencia estomdtica es en promedio de 200 estomas por
mm? en la cara adaxial del foliolo y 120 estomas por mm? en la cara abaxial
(Sudzuki, 1985b).

El meséfilo es de estructura isolateral, con parénquima en empalizada hacia
ambas caras del foliolo (Sudzuki, 1985b; Benavente, 2005) (Figura la y 1b),
el que estd formado por 3 a 5 corridas de células elongadas que tienen los
cloroplastidios (Sudzuki, 1985b). El parénquima en empalizada de la cara adaxial
estd formado por células de mayor longitud que el de la cara abaxial y es més
estructurado (Figura 1b). Con frecuencia se encuentran células almacenadoras
de tanino en este tejido (Benavente, 2005). El mesofilo es compacto y carente
de espacios intercelulares, salvo en plantas que crecen bajo riego. Las células
entre el tejido de empalizada, cuando existen, son isodiamétricas, de paredes
delgadas, escasos cloroplastidios o sin ellos (Sudzuki, 1985b). El tejido conductor
estd constituido por haces colaterales, pero muchas veces en el haz central el
floema es mds prominente que el xilema, rodedndolo casi completamente,
constituyendo una estructura de tipo semianficribal. El tejido de resistencia
puede estar representado por colénquima o fibras, cuyas paredes pueden ser
muy delgadas o muy prominentes. En el floema y en el xilema hay idioblastos
con cristales poligonales. Los vasos y traqueidas son del tipo anillado (Sudzuki,
1985Db). Los haces estdn rodeados por una endodermis que conforma la vaina.
Estos se encuentran rodeados por una capa parenquimadtica interna a la vaina
del haz (Benavente, 2005) (Figura 1a).
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Figura1. Foliolo de P. tamarugo. a) Seccioén transversal 100X. b) Meséfilo
200X. c) Epidermis superior (cara adaxial) 400X. d) Epidermis
inferior (cara abaxial) 400X. e) Estomas de la cara adaxial 200X.
f) Estomas de la cara abaxial 200X.

Fuente. Benavente (2005).

Los foliolos juveniles se caracterizan por ser totalmente isolaterales, tener una
cuticula relativamente delgada (2 a 3um), células epidermales prominentes
y carecer de células subepidermales. Las células de la vaina del haz son
isodiamétricas (Sudzuki, 1985b). Benavente (2005) comparé la anatomia foliar
de P. tamarugo y P. chilensis, y encontré que P. tamarugo tiene mayor grosor de
foliolos, de epidermis, de cuticula abaxial y menor densidad estomatica que
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P. chilensis, lo que corresponderia a adaptaciones a un ambiente de extrema
sequedad y de alta radiacién solar. Estas adaptaciones se manifiestan también a
nivel fotoquimico, ya que P. tamarugo es una especie C, que tiene un transporte de
electrones mds eficiente, lo que le permite usar mds energifa de la luz absorbida
que P. chilensis, especialmente durante las horas de alta radiacién solar. Ademads,
tiene asimilacién de CO, y conductancia estomética més estable durante el dia,
y alta concentracién de antioxidantes (-caroteno) y complejos proteina-clorofila
mads estables (Lehner et al., 2001).

Raices.

El sistema radicular del tamarugo ha sido descrito por Sudzuki (1969) en el
Salar de Pintados, Pampa del Tamarugal. Posee un doble sistema de raices,
uno pivotante, profundo, formado por tres a cuatro raices gruesas, suberizadas,
lignificadas y no ramificadas, y el otro consistente en una amplia masa de
raices laterales superficiales, de 20 a 50 cm de espesor, que abarca un perimetro
aproximadamente igual a la copa del drbol (Ffolliott y Thames, 1983). En esta
zona el contenido de agua del suelo es alto, y el suelo que se encuentra sobre
y bajo ella tiene un contenido de agua mucho menor. En sus primeros estados
las plantulas de tamarugo desarrollan un pivote que alcanza radpidamente una
longitud de 80 a 120 cm de largo, mientras el vastago solo tiene 8 a 12 cm de
altura. La elongacion del pivote se detiene y comienza a desarrollar abundantes
raices laterales, a partir de los 3-5 cm del cuello. Cuando el véstago ha alcanzado
unos 30 a 40 cm de altura y se ha formado una densa masa de raices laterales
superficiales, el pivote reanuda su crecimiento, ramificindose en tres a cinco ejes
(Sudzuki, 1985a). Observaciones realizadas por los autores (datos no publicados)
en tamarugos naturales del salar de Llamara, en que el nivel fredtico esta cercano
ala superficie (ca 5 m) muestran, sin embargo, que la masa de raices superficiales
puede estar mucho menos desarrollada o incluso no existir, desapareciendo la
zona de alto contenido de agua del suelo para dar lugar a un aumento continuo
de agua del suelo desde la superficie y en profundidad.

El tamarugo, como la mayoria de las leguminosas, tiene la capacidad de fijar
nitrégeno atmosférico, a través de la simbiosis entre las raices y las bacterias
del suelo (Felker y Clark, 1980). Sin embargo, los nédulos no se encuentran
en todos los drboles. En una prospeccién realizada por CORFO (1983b) se
encontraron en suelos pobres en nitrégeno, ubicados en raicillas a 50 a 70 cm
de profundidad bajo la costra de sal. Los n6dulos crecen agrupados, formando
racimos y su tamafio es relativamente pequerio, entre 0,2 cm de ancho y 0,3 a
0,5 cm de largo (CORFO, 1983b). En una recoleccién realizada en el Salar de
Pintados el afio 1982, se logré aislar cuatro cepas de microorganismos del género
Rhizobium a partir de nédulos de P. tamarugo (CORFO, 1983b). De estas, s6lo una
mostré poder infectivo y precocidad en ensayos de laboratorio. La asociacién
planta-Rhizobium es resistente a salinidad, asi como el microorganismo mismo

(CORFO, 1983b).
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Otro factor importante a considerar en el desarrollo de las raices es la alta salinidad
del suelo sobre el que crece esta especie (Figura 7). En observaciones realizadas en
lugares donde la salinidad del agua varia entre 1,4 y 5,0 dS m*, el crecimiento de
individuos de 8 a 15 afios de edad no se vio afectado significativamente (Aguirre
y Wrann, 1985). Ademds la variacién estacional de macro y micro elementos
fue, en general, similar a la encontrada en otras especies perennes, aunque la
concentracion de iones en el suelo era alta. Esto sugiere una alta selectividad de
la especie a su absorcion (Mufioz et al., 1978; Donoso et al., 1989).

Ciclo vegetativo anual.

Como se sefial6 anteriormente, el tamarugo es un arbol semicaduco, que no
pierde totalmente su follaje durante el invierno, ya que su periodo vegetativo
se extiende durante todo el afio. La maxima actividad vegetal se produce entre
septiembre y diciembre, con la brotacién, floracién principal y fructificacion.
El fruto cae entre febrero y abril y las hojas viejas caen entre julio y agosto,
siendo esta caida de tipo parcial (CORFO, 1983a, Sudzuki, 1985a), mostrando
en esta época un aspecto avejentado (Altamirano, 2006). El receso invernal
de esta especie varia de afio en afio, de tal modo que la caida de las hojas no
ocurre con la misma intensidad todos los afios. Esto permite encontrar hojas en
crecimiento durante cualquier época del afio, como hojas que permanecen en
el drbol por largos periodos (CORFO, 1983a). Ademads, por la heterogeneidad
del tamarugo, hay variaciones en la floracién y fructificacién de un drbol a otro
en un mismo afo en una misma poblacion (Altamirano, 2006), asi como de un
afio a otro (Barros et al., 1982; Ffolliott y Thames, 1983).

4. ECOFISIOLOGIA

Las especies vegetales se adaptan para sobrevivir exitosamente en un ambiente
dado, de modo de capturar los substratos basicos para su crecimiento y
desarrollo: luz, agua, CO, y minerales (nutrientes). Bajo las condiciones de
la Pampa del Tamarugal, la captura de dichos substratos se ve dificultada
principalmente por la ausencia de precipitaciones, la sequedad ambiental,
las temperaturas extremas y la salinidad del suelo. En esta seccién se revisan
algunos rasgos del ambiente en que vive el tamarugo y las adaptaciones que
han sido descritas para esta especie.

Pampa del Tamarugal.

La Regioén de Tarapacd de Chile estd configurada macroestructuralmente por
tres grandes unidades geogréfico-fisicas que son: (1) Cordillera de la Costa;
(2) Depresion Central; (3) Cordillera de los Andes (Santibéfiez et al., 1982). La
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Pampa del Tamarugal se encuentra enclavada en la Depresiéon Central y cubre
aproximadamente un millén de hectdreas entre las latitudes 17° 45’ Sy 21° 20
S (Habit et al., 1981) que corresponden a la Quebrada de Tiliviche y al rio Loa,
respectivamente (Alamos y Peralta, 1982).

Karzulovié¢ y Garcia (1978) definen la Pampa del Tamarugal como una cubeta
de sedimentacién de una altitud media de 1.000 a 1.200 msnm en su borde
occidental, adosado a la Cordillera de la Costa y de hasta unos 2.500 msnm
en su limite oriental, junto a la Cordillera del los Andes. Los mismos autores
afaden que la Pampa contiene rocas fundamentales profundas (salvo cerros
islas ocasionales) y cadenas transversales que emergen en partes cubiertas de
sedimentos y volcanitas terciarias sobre las cuales, especialmente en la parte
occidental, se apoyan sedimentos cuaternarios. Estos materiales detriticos
del tipo limo, arenas, arcillas y gravas, provienen de acarreos fluviales de las
cuencas de la cordillera de los Andes (Alamos y Peralta, 1982). Al respecto,
Habit et al. (1981) destacan los cambios de forma ocurridos desde comienzos
del Cuaternario, cuando se iniciaron los grandes periodos pluviales que
originaron la erosion, el transporte y la sedimentacién de grandes masas
de detritos desde tierras altas orientales a la Depresién Central. A este
fenémeno se superpusieron episodios volcdnicos y evaporiticos durante el
proceso de relleno, lo que hace que se encuentren intercaladas, en ciertos
lugares, capas de liparitas, cenizas volcdnicas y niveles de yeso, carbonatos
célcicos y otros depésitos evaporiticos (Alamos y Peralta, 1982. Habit et
al. (1981) Los aluviones o avenidas que se presentan algunos afios en la
Depresion Central conforman amplios y suaves conos de depésito por sobre
el glacis de sedimentacién de la Pampa del Tamarugal. La granulometria
de dichos depdsitos varia entre arena fina y limos, diferencidndose de los
sedimentos del glacis mismo los cuales comprenden arena fina y gruesa,
guijarros y clastos, todos ellos alternados en bancos, o estratos que oscilan
entre 20 y 30 cm de espesor como promedio. En la superficie es comtn la
presencia de grava gruesa como pavimento de grandes extensiones, debido
a la accién edlica que ha limpiado las fracciones finas generando algunos
escasos sectores de dunas al interior de Huara y en la Pampa de Camarones
(Habit et al., 1981).

IREN (1976) resume de la siguiente manera la geomorfologia de la Pampa del
Tamarugal:

1. El modelado de la region es el resultado de procesos acaecidos en el
terciario y cuaternario, los que en parte afectaron las rocas y formaciones
preexistentes.

2. Los principales fenémenos o procesos que afectaron morfodindmicamente
alaregion son el volcanismo, el o los rellenos de la Cordillera de los Andes
y los periodos pluvioglaciales.

3. Ladindmica morfoldgica actual estd restringida a dos procesos principales:
(i) las grandes avenidas estivales, producto de dindmica de las presiones
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atmosféricas continentales, fendmeno que genera grandes lluvias en el
marco andino y (ii) la deflacién y corrosién ejercida por flujos edlicos.

4. Lapresencia de salares activos en la Pampa del Tamarugal es signo evidente
del potencial hidrogeol6gico de los sectores ubicados aguas arriba de ellos.

5. Lasevidencias morfolégicas permiten establecer, a priori, una relacién entre
las dreas de escurrimiento superficial de los aluviones y la presencia, en
el subsuelo, de napas fredticas, ya que los principales salares activos de la
Pampa del Tamarugal se encuentran al pie de los grandes conos aluvionales
cuyas aguas se infiltran durante su trayecto.

Hidrogeolégicamente, la pampa es un sistema endorreico constituyendo un
gran lago subterrdneo alimentado por las precipitaciones andinas (Acevedo
y Pastenes, 1983). Las tnicas salidas importantes las constituyen las
quebradas de Tana y Amarga que se ubican en los limites norte y sur del drea,
respectivamente (Acevedo y Pastenes, 1983) siendo el rio Loa (limite sur), el
tnico sistema de avenamiento que mantiene a lo largo del afio un escurrimiento
permanente aunque esporadico (Habit et al., 1981). En la Pampa del Tamarugal
no existen cursos de agua superficial permanentes y s6lo ocasionalmente es
atravesada por avenidas de agua provocadas por lluvias que ocurren en la
parte alta de la cordillera de los Andes en verano (Acevedo y Pastenes, 1983).
En la Figura 2 se presenta un esquema de un corte transversal de la Pampa

del Tamarugal.

a)
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b)
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Figura 2. Corte transversal de la Pampa del Tamarugal a) redibujado de
Klohn (1972) y b) redibujado de Mooney et al. (1980).

Condiciones edafoclimaticas de la Pampa del Tamarugal.

Clima. El clima de la pampa del Tamarugal se clasifica como desierto normal
con una ausencia casi absoluta de precipitaciones, baja humedad relativa y
amplia oscilacién térmica diaria (Campillo y Hojas, 1975). Esta drea climdtica no
corresponde a un desierto cédlido; en efecto, las pampas interiores se encuentran
sobre 1.000 msnm, interviniendo la altitud como un factor regulador (Habit et
al., 1981), siendo la mayoria de las temperaturas medias mensuales inferiores a
21°C (CORFO, 1983a). Las temperaturas minimas absolutas son de -5°C a -12°C
y las médximas absolutas de 35°C y 36°C (Habit et al., 1981) con valores promedio
para la temperatura maxima del mes mds cdlido y del mes maés frio de 32°C y
0°C, respectivamente (Santibafiez et al., 1982). La fluctuacién de temperaturas es
especialmente importante a lo largo del dfa, como lo grafica el valor promedio
anual de oscilacion térmica diaria de 26°C registrado en Canchones entre los
afios 1999-2003 (Lanino, 2004). En la Figura 3 se presenta la evolucién anual
de las temperaturas maxima, media y minima y de la oscilacién térmica diaria
medidas en diferentes décadas en las localidades de Pintados y Canchones, en
la Pampa del Tamarugal. En dicha figura se puede apreciar que la fluctuacién
diaria (promedio= 24,4°C) es mds importante que la fluctuacién anual de las
temperaturas (promedio=7,8; 4,8 y 11,2°C entre el mes mds caluroso y el mds
frio para las temperaturas médximas, medias y minimas, respectivamente).
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Figura 3: a) Evolucién anual de las temperaturas maxima, media
y minima y b) oscilacién térmica diaria, medidas en
diferentes décadas en las localidades de Pintados y
Canchones en la Pampa del Tamarugal.

Fuente: Lanino (2004).

Santibanez et al. (1982) informan precipitaciones anuales inferiores a 5 mm
afo™, errdticas y sin patrén de distribucién definida. Los mismos autores ubican
el déficit hidrico anual (evaporacién-precipitacion) en la Pampa del Tamarugal
enniveles de 1.700 a 2.000 mm. Este valor es similar ala evaporacién de 1.589 mm
afio! medidos por Campillo y Hojas (1975) en el Salar de Pintados e inferior a los
3.410 mm afio! promedio medidos por Lanino (2004) en la Estacion Experimental
de Canchones y 10s 2.600 mm afio indicados por Sudzuki (1975). Por otra parte,
Santibéfiez et al. (1982) sitdan los niveles de evaporacién sobre 3.000 mm afio™
en la pampa interior, especialmente en los sectores ventosos.

La pampa tiene cielos generalmente despejados con un promedio de 250 dias
despejados al afio y 500 a 550 cal cm? d™! de radiacién solar (Habit et al., 1981;
Santibafiez et al., 1982). El nivel de nubosidad para la pampa es bajo, de1,1a1,5
octavos (Santibéfiez et al., 1982). Al respecto, Campillo y Hojas (1975) indican
que es un rasgo tipico de las zonas bajas de la pampa la existencia de neblinas
matinales que reciben el nombre de “camanchaca” y que se disipan hacia el
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mediodia. Durante los meses de Diciembre a Febrero sélo se registran unas seis
o diez neblinas. Estos meses coinciden con la temporada de precipitaciones en
la cordillera y altiplano (“invierno altipldnico”).

En cuanto a la humedad relativa del aire, Hajek y Di Castri (1975) entregan datos
promedio mensuales que fluctian entre 46 y 58% en Canchones y 50 y 61% en
Colonia Pintados, reflejando una baja fluctuacién anual, sin relacién aparente
con la época del afio. Por otro lado, Habit et al. (1981) indican que, aunque el
promedio diario se sittia en torno a 50%, la humedad relativa del aire durante el
dia flucttia de valores minimos entre 10% y 30%, a mediodia y valores mdximos
de entre 80% y 100% de humedad, sin precipitar, durante la noche.

Santibafiez et al. (1982) sefialan que la pampa presenta heladas ocasionales
en casi toda su extension, las que alcanzan singular intensidad en los sectores
mads bajos, ocupados por los salares. En un estudio sobre datos climdticos
del periodo 1995-2002, Lanino (2004) establecié que las heladas ocurrian
normalmente entre los meses de junio y agosto (registrando un valor minimo
absoluto de -6,4°C en el mes de julio) y ocasionalmente durante los meses
de mayo y septiembre. Las horas frio acumuladas (sumatoria anual de
horas bajo un umbral de 7°C) en la Pampa del Tamarugal son entre 700 y
1000 por Santibdfiez et al. (1982). Al respecto, Lanino (2004), quién utiliz6
diferentes ecuaciones para calcular las horas de frio en Canchones, obtuvo
valores congruentes con los indicados por Santibdfiez et al. (1982) de 1.112
horas con el método tradicional y fluctuaciones entre 1.604 (Ecuacion de
Rodriguez y Sherman) y 200 (Ecuacién de Da Motta) horas frio con sistemas
con ponderacién diferencial del aporte de distintos rangos de temperatura.
Lanino (2004) atribuy6 dicha dramética diferencia en los valores de horas frio
obtenidas con distintos métodos a la alta oscilacién térmica.

Suelos. El ecosistema de la Pampa del Tamarugal se encuentra asociado a
salares que presentan situaciones extremas en relacién a suelos. Con costras
superficiales selladas, extremadamente duras y que, en algunos casos, pueden
llegar a tener hasta un metro de espesor. Estos suelos tienen una topografia
plana a suavemente ondulada con microrelieve fuerte (Santibéfiez et al., 1982).
Las tierras altas orientales de la Pampa del Tamarugal tienden a presentar
depdsitos granulares gruesos del tipo pie de monte (Karzulovi¢ y Garcia, 1978)
producidos por la unién de abanicos aluviales (Acevedo y Pastenes, 1983). Estos
mismos autores (Acevedo y Pastenes, 1983) indican que, en dicho sector de la
pampa, hay suelos estratificados en que se alternan capas de arena de distinta
granulometria, profundos, sin plasticidad, salinos, de color grisdceo y carentes
de materia orgdnica. Las tierras bajas occidentales, por otro lado, tienden a la
acumulacién de depésitos granulares finos y los suelos de este sector son de
origen lacustre transformados en salares, el material es de granulometria fina,
arcilla y limo, estratificados (Acevedo y Pastenes, 1983) y cubiertos por una
costra salina de espesor variable (0,3 a 1,0 m) en la que predominan cloruro
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de sodio y sulfato de calcio (Botti, 1970). Dichos salares ocupan de preferencia
la porcién mds meridional de esta pampa con una superficie total estimada
por CORFO (1983a) en 3.750 km?. La superficie de los principales salares
actualmente identificables estd compuesta por sales de sulfato célcico y cloruro
sddico, producto de la evaporacién del extenso lago que ocupé esta seccién de
la Pampa del Tamarugal.

DICTUC (2007, comunicacién personal) distingue los Suelos de depresiones
salinas de Clima desértico y suelos salitrosos de desierto verdadero. Los
primeros se localizan en el borde occidental de la cuenca de la Pampa del
Tamarugal en contacto con la Cordillera de la Costa. Se pueden considerar
mayormente como suelos de tipo regoliticos asociados con suelos rojos de
desierto relacionados con suelos denominados solonchak, en dreas de suelos
recientes aluvionales y coluviales en parte salinos. Estos suelos se desarrollan
principalmente en algunos conos de deyeccién antiguos en donde hay una
cierta estratificacion de los materiales constituyentes debido al movimiento
ascendente de las sales solubres. El nivel superior al suelo es arena compactada
con cloruros de sodio y con un perfil que indica asociaciones de sulfatos,
magnesio y sulfato de calcio y nitratos.

Los suelos salitrosos de desierto verdadero estan en el paisaje de las cuencas
precordilleranas de la Costa y en planos con pendiente suave. Las gravas
antiguas aluviales y coluviales estdn impregnadas y cementadas por nitratos
de sodio y sal. Los perfiles de estos suelos son muy delgados, con no mas de
2,5 a 3 cm. de espesor. Estos suelos se incluyen en los litosoles y regosoles de
los suelos rojos del desierto. Basicamente estdn en dreas de solonchak, pero en
dreas con influencia de aguas subterrdneas.

Las sales se han originado en la actividad volcanica del Cuaternario Antiguo; un
clima mds humedo que el actual permiti6 una reparticién de dichos sedimentos
quimicos en toda la extensién del territorio nortino, concentrando sus depésitos
en las depresiones que se formaban como consecuencia de la actividad tecténica
local. Enla actualidad, la actividad fredtica que ha reemplazado al escurrimiento
superficial antiguo permite, debido a la notable sequedad atmosférica que acttia
succionando de la humedad del sistema subterrdneo, el ascenso de las sales
aprisionadas en el subsuelo. Este mecanismo de origen fredtico modela las
particulas del suelo o cubierta detritica superficial, provocando tipos variados de
costras, campos “moteados”, costras poligonales y solevantamientos columnares
(Habit et al., 1981).

Santibériez et al. (1982), describieron perfiles de suelo en los salares de Bellavista,
Zapiga y Pintados que se caracterizan por una costra superficial de espesor
variable, estando constituidos, en profundidad, por una marcada sucesién de
estratos de granulometria y contenido salino variable. En el Salar de Bellavista
describieron un suelo profundo de color rojizo, uniforme en todo el perfil y de
granulometria fina en todo el perfil, a excepcién de una granulometria media en
el horizonte B,. El suelo del salar de Zapiga, por su parte, presentaba texturas
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gruesas a través de todo el perfil mientras el suelo del Salar de Pintados mostraba
un suelo con granulometria variable, texturas finas a gruesas y un horizonte
endurecido y cementado por CaCO, entre los 78 y 85 cm de profundidad. Estos
autores (Santibafiez et al., 1982) resumieron las caracteristicas fisicas y quimicas
de los pedones que analizaron del siguiente modo: los perfiles presentan
valores de pH y conductividad eléctrica extremadamente altos. Todas las capas
analizadas tienen un pH superior a 8,4 que equivale a fuertemente basico. Los
suelos tienen valores de conductividad eléctrica superficial entre 54 y 500 dS
m™’ que desciende en profundidad a valores entre 4,5 y 6,5 dS m™ (valores de
conductividad eléctrica >2 dS m™ son clasificados como salinos). El contenido
de materia orgdnica de los suelos es bajo, con valores que oscilan entre 0,01 y
0,57%. Con respecto a la relacién entre capacidad de intercambio catiénico (CIC)
y fraccién arcilla, observaron una tendencia bastante errdtica ya que a valores
altos de arcilla no correspondieron altos valores de CIC. A diferencia de otros
suelos de la Primera Regién, el Na*, tanto intercambiable como soluble, desplaza
al Ca™ como el cation dominante del complejo de intercambio. Los perfiles de
contenido de cloruro de sodio y la conductividad eléctrica en funcién de la
profundidad del suelo medidos en tres salares de la Pampa del Tamarugal por
Santibdfiez et al. (1982) son presentados en la Figura 4.

a) b)

NaCl extraible (meqg/100g) Conductividad eléctrica (dS m™")
0 2(I)O 490 GOIO 8.00 1900 0 2|00 490 600

= Pintados | s = Pintados
= = =Bellavista™ * = = =Bellavista
Zapiga Zapiga

Figura4. a) Contenido de NaCl y b) conductividad eléctrica del suelo para
tres salares de la Pampa del Tamarugal (Dibujado a partir de datos
de Santibanez et al. (1982)).

Botti (1970) resumi6 del siguiente modo las propiedades de los suelos en que
se desarrollan los tamarugos en la localidad de Canchones:

- Suelo estratificado con alternancia de texturas que van de arena a arcilla
poco densa.
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- Densidad aparente de 1,10 a 1,35 g cm™.

- pH 7,5 a9,5. Los valores mds altos se presentan entre 40 y 100 cm de
profundidad.

- Contenidos de Na+ y Cl- del extracto a saturaciéon en la zona de la
masa radicular variable entre 100 y 5000 meq I y 60 y 1000 meq 17,
respectivamente.

- Nivel fredtico entre 4 y 16 m de profundidad

En resumen, las condiciones edafoclimdticas en las que se desarrollan los
tamarugos se caracterizan por un clima desértico con a) alta oscilacién térmica
entre el dia y la noche, b) temperaturas extremas (muy altas a mediodia y bajas
de noche), ¢) con incidencia frecuente de heladas invernales, d) baja humedad
relativa diurna, e) alta radiacién solar y f) ausencia practicamente absoluta de
precipitaciones; y por suelos i) salinos (salares con una costra salina), ii) alcalinos,
iii) con un nivel fredtico variable (~ 4m) y iv) con agua de mediana salinidad.
La fisiologia del tamarugo se ha adaptado a estas condiciones extremas y ha
sido el objeto de multiples controversias y discusiones cientificas.

El agua subterranea en la Pampa del Tamarugal.

El drenaje de la Pampa del Tamarugal es en su totalidad subterrdneo, con la
sola excepcion de las grandes avenidas que, en algunos veranos, se generan en
la zona cordillerana, producto del desplazamiento e intensificacion estival del
centro de bajas presiones continentales, fenémeno que constituye uno de los
principales procesos morfodindmicos actuales de trascendencia (IREN, 1976).
La circulacién subterrdnea estd interrumpida por la presencia de la Cordillera
de la Costa, que acttia como un muro obligando al ascenso de la napa fredtica
(Figura 2). Se suman a este fendmeno, los efectos de la capilaridad y de la
alta evaporacién superficial (Habit et al., 1981). La circulacion subsuperficial
a través de estratos ricos en sales, asi como la elevada evaporacién, explican
la presencia de salares en estado activo o parcialmente activos, en el margen
occidental de la Depresiéon Central (IREN, 1976). El agua subterrdnea, a través
de su escurrimiento, estd sometida a un proceso de progresiva salinizacién
producto de la disolucién de las sales existentes en el terreno y aumentando asi
su contenido salino en sentido este-oeste, aunque la calidad del agua de lanapa
fredtica es buena debido a su contenido de sélidos disueltos inferior a 1.500 ppm.
En la Cuadro 1, sin embargo, se muestran valores de calidad quimica del agua
fredtica que superan dicho valor en los cuatro salares en que se desarrolla el
tamarugo. Coincidentemente, Peralta (1985) indica que el contenido de sélidos
disueltos en el agua fredtica va aumentando su salinidad en sentido este-oeste,
de tal manera que al llegar al borde occidental su total de sélidos disueltos
es de 5.000 a 30.000 ppm. Alamos y Peralta (1982) midieron la conductividad
eléctrica del agua fredtica en mdltiples puntos de los salares de la Pampa del
Tamarugal registrando valores promedio de conductividad eléctrica de 1,25
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dSm™ en Zapiga, 1,15 dS m™ en Pintados y una conductividad, mucho mayor,
de 11,25 dS m™ en el agua fredtica del salar de Bellavista.

La profundidad del nivel fredtico en los distintos salares ha sido estudiada por
varios autores, el Cuadro 1 muestra un resumen elaborado por Habit et al. (1985).
En un detallado estudio de los recursos hidricos de la Pampa del Tamarugal,
Alamos y Peralta (1982) concluyeron que el nivel fredtico de los salares no era
significativamente afectado por la presencia de tamarugos y que las fluctuaciones
de éste estan principalmente relacionadas con los procesos de recarga. De hecho,
estos autores (Alamos y Peralta, 1982) indican que las mayores variaciones mas
acusadas en el nivel fredtico se producen en el sector oriental de cada embalse
subterrdneo, coincidiendo con las dreas de recarga por infiltracién del agua
proveniente de las quebradas andinas durante sus escurrimientos eventuales.
Por otro lado, Money et al. (1980) sugieren que es posible que el nivel fredtico
de los salares en los que se desarrollan los tamarugos tengan niveles mds altos
en primavera-verano, coincidiendo con el fenémeno del “invierno altiplanico”,
y menores en otofio-invierno.

Cuadro 1. Profundidad del nivel freatico y calidad quimica del agua en cuatro
salares de la Pampa del Tamarugal.

Salar Profundidad del Concentracion salina del
o Zona nivel freatico (m) agua freatica (ppm)
Valores Valores
Valor mayor Valor mayor
extremos extremos
Zapiga 4-20 6-16 700 - 2.500 800 - 2.500
Pintado 2-20 2-10 500 - 4.000 500 - 2.000
Llamara 0-25 0-15 3.000 - 16.000 3.000 - 9.000
Bellavista 2-20 2-18 700 - 80.000 500 - 20.000

Fuente: Habit et al. (1985).

Distribucién de Prosopis tamarugo en la Pampa del Tamarugal.

La extensa zona que abarca la Pampa del Tamarugal debe su nombre a la
presencia de Prosopis tamarugo. En el plano de O’Brien, realizado en 1765, el
espacio cartografico donde se distribufan los drboles de tamarugo abarcaba
aproximadamente desde los 19°35 sur hasta el pueblo de Matilla, 20°32’ S (Habit
et al., 1981). Actualmente el drea mds extensa con tamarugo se encuentra en la
Reserva Nacional Pampa del Tamarugal. Los drboles se distribuyen basicamente
en los salares de Pintados, Bellavista, Zapiga y Llamara. Asi, Torres (1985) sefial6
que la superficie forestada con tamarugos en la Pampa del Tamarugal ascendia a
22.942 ha ademads de 3.241 ha de bosque natural. Cinco afios mds tarde, Donoso
etal. (1989) reportaron 5.000 ha reforestadas con tamarugo en el salar de Zapiga,
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2.400 ha en el salar de Bellavista y 18.800 ha en el salar de Pintados, totalizando
26.200 ha reforestadas. Finalmente, los informes m4s recientes (Altamirano, 1995)
indican un total de 14.866 ha de tamarugo, presentes en los salares de Bellavista
(2.144 ha), Zapiga (3.295 ha) y Pintados (9.427 ha; mds 490 ha de plantaciones
mixtas de tamarugo y algarrobo), mientras PRAMAR (2005) sefiala que en el
salar de Llamara existe una superficie de matorral arborescente ralo (0-10% de
cobertura de copa), conformado por individuos aislados o pequerios grupos de
Tamarugo y Retama (Caesalpinia aphyla) que cubriria 7.422 ha. Esta distribucién
de los tamarugos en los salares se deberia a que en éstos el nivel fredtico estd
préximo a la superficie (130-140 cm) (Castillo, 1960; 1966). La Figura 5 muestra
cotas del nivel fredtico en las cercanias del Salar de Pintados, sector en que se
encuentra mds del 90% de los tamarugos de la Pampa. Los drboles se distribuyen
en aquellas zonas en que el nivel fredtico estd a mds de 4 m (Acevedo y Pastenes,
1983). La plantacién mds austral se encuentra en la Segunda Regién, en Tambillo
(26 km al sur de San Pedro de Atacama), donde CORFO establecié 4.000 ha
(Altamirano, 2006), de las que sélo quedan 535 ha (Garcia, 2001).

Informes recientes (PRAMAR-DICTUC, 2007, comunicacién personal) reconocen
cuatro sectores con presencia de Tamarugos al interior de la Pampa de
Tamarugal. De norte a sur estos sectores son: salar de Zapiga, salar de Pintados
y salar de Bellavista, pertenecientes a la Reserva Nacional Pampa del Tamarugal,
y el salar de Llamara ubicado 30 kilémetros al sur de la Reserva. Los sectores
correspondientes a los salares de Zapiga y Bellavista estdn conformados casi
exclusivamente por plantaciones de Tamarugo, mientras que en el salar de
Pintados hay formaciones naturales de Tamarugo, plantaciones de Tamarugo,
plantaciones de Algarrobo Blanco (Prosopis alba) y plantaciones mixtas de
Tamarugo y Algarrobo Blanco. El sector correspondiente al salar de Llamara
estd conformado exclusivamente por formaciones naturales de Tamarugo.
Considerando los cuatro sectores anteriormente descritos, con sus plantaciones
y formaciones naturales tanto de tamarugo como de algarrobo blanco, la Pampa
del Tamarugal abarca una superficie arbolada de 40.766 ha con un total de
1.015.194 ejemplares de P. tamarugo'y P. alba (densidad promedio de 24,9 drboles/
ha). De esta superficie, 10.886 ha corresponden a formaciones naturales (34 ha
ubicadas en el salar de Zapiga, 6.542 ha en el salar de Pintados y 6.542 ha en el
salar de Llamara), 22.689 ha corresponden a plantaciones de tamarugo (5.115 ha
ubicadas en el salar de Zapiga, 15.154 ha en el salar de Pintados y 2.420 ha en el
salar de Bellavista), 2.383 corresponden a plantaciones de algarrobo blanco (todas
ubicadas en el salar de Pintados) y 4.808 ha corresponden a plantaciones mixtas
de tamarugo y algarrobo blanco (todas ubicadas en el salar de Pintados).
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Figura5: Tamarugos y profundidad del agua subterranea en el Salar de
Pintados (Adaptado de Castillo, 1960; 1966).

Tipo de metabolismo.

El intercambio gaseoso de las plantas se realiza principalmente por via
estomadtica y estd compuesto por flujos de agua desde la planta hacia el medio
(transpiracién) y de oxigeno y CO, desde el ambiente hacia la planta, a través
del proceso de fotosintesis: liberaciéon de O, y fijaciéon de CO, y respiraciéon
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celular: liberacién de CO, y absorcién de O,. Elmodo en que se relacionan estos
flujos esta fuertemente determinado por el tipo de metabolismo de las plantas.
Asi, se conocen tres vias metabdlicas vegetales denominadas C,, C, y CAM.
Las principales diferencias entre estas distintas vias metabdlicas se resumen
en el Cuadro 2.

Debido a las observaciones de Botti (1970), que indicaban una mayor apertura
estomadtica durante la noche en las hojas de tamarugo, se hipotetizé que esta
especie presentaria un metabolismo CAM. Por otro lado, las altas temperaturas
maximas alcanzadas en la Pampa podian sugerir que el tamarugo presentara un
metabolismo del tipo C,. Para dar una respuesta a estas interrogantes, Acevedo
et al. (1985b) estudiaron el metabolismo fotosintético del tamarugo midiendo
la evolucién diaria del comportamiento estomdtico y la acidez titulable de las
hojas; la discriminacién isotépica del C (3"*C) (que es un indicador del tipo
de enzima que cataliza la fijacién de CO,; Bender, 1971) y la eficiencia en el
uso del agua (EUA). Estos trabajos se realizaron en la Pampa del Tamarugal
(fundo Refresco) bajo condiciones normales de crecimiento y en invernadero, en
Santiago de Chile, bajo condiciones controladas en que se aplicaron tratamientos
de i) riego no limitante y ii) estrés hidrico.

Cuadro 2: Principales caracteristicas de las vias metabdlicas de las especies

vegetales.
Tipo de metabolismo
Caracteristica c3 c4 CAM
L . Grandes vacuolas
i . No se distingue Vaina del haz i
Anatomia de la hoja . . en células
vaina del haz prominente .
del mesdfilo
EUA
1,1-22 28-4,0 18 -20
(mg MS/g H20)
Apertura estomatica dia dia noche
-37%o a -23%o -16%o0 a -9%o
8"C _ _ -29%o a -9%
X = ~27%o X = -12%0 0T
Temperatura éptima 10 noche
peraiuira op 15 - 25 30 - 40 :
de fotosintesis (°C) 35 dia
Materia seca ton/ .
. 23+0.3 39+17 Variable
ha/afio
Fluctuacion diaria
en acidez titulable - - 100 - 200
Jeq/g peso fresco

Fuente: Sotomayor y Zenteno (1984).
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Los resultados de este trabajo de Acevedo et al. (1985b) permitieron determinar
que el tamarugo es una tipica especie leguminosa de metabolismo C, en base
a los siguientes argumentos:

1. Bajo las condiciones de la Pampa del Tamarugal, el tamarugo abre sus
estomas durante el dia y los cierra durante la noche (Figura 6).

2. Lashojas de tamarugo no tienen variacién de su acidez titulable a lo largo del dia
en condiciones naturales ni bajo invernadero (Acevedo et al., 1983; Figura 7).

3. Los valores de discriminacién isotépica (8"°C) en hojas (8"°C=-24,9%0) y ramas
(813C=-25,8%0) de tamarugos en la Pampa y en hojas de tamarugo con y sin estrés
hidrico en invernadero (-26,3%o y -26,2%o, respectivamente), corresponden
a valores tipicos de especies de metabolismo C, (Bender, 1971).

4. Elvalor de EUA para distintas condiciones de estrés hidrico fue estimado a
un valor de 1,2 mg[MS] g[H,0]", caracteristico de plantas con metabolismo
C, (Figura 8).
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Figura 6: Evolucion diaria de a) la radiacion fotosintética activa (PAR),
b) el déficit de saturacion de vapor de la atmésfera (SD) y c) la
conductividad de vapor de agua (C ) en hojas de tamarugo en la
localidad de Refresco, Pampa del Tamarugal.

Fuente: Sotomayor y Zenteno (1984).
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Evolucion diaria de la radiacion fotosintética activa (PAR) y

la acidez titulable a pH 6,4 en tejido fotosintético de hojas de
tamarugo a) bajo condiciones naturales en Refresco, Pampa

del Tamarugal para dos fechas de muestreo durante el mes

de diciembre de 1982 y b) bajo condiciones de invernadero en
Santiago para niveles de potencial del agua del suelo de —0,06 MPa
(°) y -3,0 MPa (°).

Fuente: Sotomayor y Zenteno (1984).
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EUA mg MS/g H20
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Tiempo (dias)

Evolucion de la eficiencia en el uso del agua (EUA) calculada para
plantas de tamarugo en funcién de su edad, bajo condiciones
hidricas limitantes (linea segmentada) y no limitantes (linea entera).

Fuente: Sotomayor y Zenteno (1984).
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Absorcion de agua de P. tamarugo.

El mecanismo mediante el cual el tamarugo absorbe agua para su crecimiento
y desarrollo bajo las condiciones de la pampa del tamarugal ha sido una de las
controversias cientificas mas importantes en las ciencias agronémicas y forestales
chilenas. Esta controversia resulta del hecho sorprendente, constatado por varios
autores (Botti, 1970; Sudzuki, 1969 y 1981; Mooney et al., 1980), que contrario
a lo que se observa en el salar de Llamara, el suelo que rodea la masa de raices
absorbentes (entre 20 y 70 cm de profundidad aproximadamente) en el salar de
Pintados se encontraba siempre con mayor humedad que la que existia sobre,
bajo o lejos del drbol (Figura 9a).
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Figura 9. Contenido de agua () en funcién de la profundidad del suelo
bajo (linea fragmentada) y lejos (linea entera) de la copa de un
tamarugo, a) Salar de Pintados, b) Salar de Llamara.

Fuente: a) Redibujado de Botti (1970); b) Ortiz et al. (2006) datos no publicados.

Basandose en la observaciéon de que las raices pivotantes aparentemente no
alcanzaban la napa fredtica en estas plantas, Sudzuki (1969) atribuy6 el origen
de esta humedad en la zona de raices absorbentes a un transporte invertido
de humedad desde la atmdsfera hacia el suelo via hojas—tallos—raices. Esta
autora fund¢ su afirmacién en un ensayo en el cual sometié la parte aérea de
plantas de tamarugo a una atmésfera saturada con agua tritiada y demostré
que era posible recuperar tritium en el suelo que rodeaba la masa de raices.
Cabe recordar que el transporte de agua en las plantas es pasivo y para que el
agua fluya desde la atmdsfera hasta las raices y luego al suelo, debe existir un
gradiente de potencial hidrico (¥, ) negativo entre cada componente del sistema



28 SERIE CIENCIAS AGRONOMICAS

adyacente (¥ atmoésfera > ¥, hojas > ¥ tallos > ¥  raices > ¥ _ suelo). El
paso clave en esta cadena es el ingreso del agua desde la atmdsfera a las hojas
(absorcién foliar). Al respecto Acevedo y Pastenes (1983) indican que para que
ocurra absorcién foliar de agua deben cumplirse ciertas condiciones fisicas: a)
que las hojas alcancen el punto de rocio y la absorcion sea de agua liquiday /o b)
que el gradiente de concentracién de vapor entre el aire circundante a las hojas
y los espacios intercelulares del meséfilo favorezca el movimiento de vapor de
agua hacia el interior de la hoja en algtin momento en que la resistencia al paso
sea baja. Al respecto, Acevedo y Pastenes (1983) sefialan que, en campaiias de
mediciones en terreno realizadas en febrero y agosto de 1970, la temperatura de
las hojas no alcanz6 la temperatura del punto de rocio de la atmdsfera siendo
la temperatura del aire turbulento y la temperatura de las hojas similar. Por
otra parte, no se encontré un gradiente de concentraciéon de vapor de agua que
favoreciese un flujo hacia el interior de la hoja. Doce afios mds tarde, Sotomayor
y Zenteno (1984) tampoco encontraron temperaturas de hoja que permitieran
la condensacién de rocio tanto en dias despejados como nublados de los meses
de diciembre y marzo (Figura 10). Acevedo y Pastenes (1983) concluyeron que,
con la evidencia existente, el aporte de agua al drbol desde la atmdsfera, ya
sea en forma de depositacién de rocio o como flujo de vapor de agua, parece
poco probable. En cuanto al flujo en fase gaseosa, Botti (1970) observé un alto
porcentaje de estomas abiertos durante la noche, periodo en que la humedad
relativa de la atmosfera es méxima, lo cual facilitaria un ingreso de agua en
fase gaseosa a las hojas. Esta apertura estomdtica nocturna no fue corroborada
por Acevedo et al. (1985a) quienes observaron, en el tamarugo, el cldsico cierre
estomadtico nocturno de la mayoria de las especies vegetales C3 y C4 (Figura 6).
Sobre la base de los estudios del grupo de Acevedo, la absorcién foliar de agua
desde la atmésfera como fuente de alimentacién hidrica del tamarugo puede
ser descartada o bien relegada a una importancia marginal e insignificante. Los
resultados de los estudios con agua tritada de Sudzuki (1969) podrian, bajo esta
perspectiva, ser explicados por una translocaciéon no-xilematica (floemdtica por
ejemplo) del elemento marcado.

Una hipétesis mds probable es aquella que indica que el tamarugo es una planta
freatofita (que obtiene el agua desde la napa fredtica). El desarrollo de profundas
raices pivotantes del tamarugo (Sudzuki, 1981) es tipico de las especies freatdfitas
y podria permitirle absorber agua desde la napa fredtica. Al respecto, Aravena
y Acevedo (1985), mediante el estudio de la composicién isotépica (isétopos
estables oxigeno 18 y deuterio) del agua en los distintos componentes del
ecosistema de la Pampa del Tamarugal (hojas y ramas de tamarugo, suelo en la
zona de raices absorbentes, acuifero fredtico y humedad atmosférica) lograron
demostrar que el agua presente en todo el sistema suelo-planta proviene
del acuifero fredtico. Asi, el agua presente en la zona de raices absorbentes,
provendria directamente del acuifero. Sin embargo, estas observaciones
de Aravena y Acevedo (1985) no explican el mecanismo que da origen a la
acumulacién de agua en el suelo que rodea la masa de raices absorbentes del
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tamarugo. Buscando una explicacion a este fenémeno, Acevedo y Zagal (datos no
publicados) cuantificaron el aporte directo de vapor de agua desde lanapaala
zona de la masa radicular de tamarugos del sector de Canchones y concluyeron
que la mayor tasa de entrega, en el periodo 1971-1972, se produjo en invierno
(Mayo a Septiembre) y que el total anual interceptado a 50 cm de profundidad
de suelo era del orden de 9 mm de agua. Esta contribucién no explica los altos
contenidos de humedad a nivel de la masa de raices (Figura 9a), ni permitiria el
crecimiento y desarrollo del drbol. El perfil de contenido de agua del suelo que
se observa en el Salar de Llamara es distinto al descrito en el Salar de Pintados,
ya que el contenido de agua del suelo aumenta en profundidad (Figura 9b), lo
que indica que en este Salar el agua estarfa ascendiendo desde el nivel freatico
hacia la zona de raices.
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Tiempo solar (horas del dia) Refresco, Pampa del Tamarugal.

Fuente: Sotomayor y Zenteno (1984).
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La teoria del “ascensor hidrico” (Richards y Cladwell, 1987) podria explicar la
presencia de esta zona de mayor humedad en el suelo que rodea a las raices
absorbentes. Segtin esta teoria, durante la noche, cuando los estomas se cierran
y la pérdida de humedad desde la planta hacia la atmésfera se ve practicamente
interrumpida, las raices profundas absorben agua desde las zonas de suelo mas
htimedo, la transportan hacia capas superficiales més secas, dénde liberan el
agua hacia el suelo. Richards y Cladwell (1987) demostraron este movimiento
de agua en la especie Artemisia tridentata a través del estudio de potenciales
hidricos. Mds recientemente, se demostraré que otra especie de género Prosopis
(P. glandulosa) eleva agua desde el acuifero fredtico a capas mds superficiales del
suelo, mediante el “ascensor hidrico”, facilitando de este modo el desarrollo de
arbustos de enraizamiento superficial en la sabana de Texas. Basados en esta
hipétesis se podria proponer que las raices pivotantes del tamarugo absorberian
agua desde la napa tanto de dia como de noche: i) durante el dia, debido a la
apertura estomdtica, el componente de menor potencial hidrico es la atmésfera
y el agua absorbida tanto de la napa como de la zona de raices absorbentes,
se evaporaria hacia ésta y ii) durante la noche, cuando los estomas se cierran,
el menor potencial hidrico del sistema se encontraria en el suelo de la zona de
raices absorbentes (zona altamente salina) y el agua fluirfa desde la napa en
aquella direccién, mientras el potencial de las hojas se equilibraria con el del
suelo de la zona de raices absorbentes (Figura 11). Este “ascensor hidrico” de
agua desde la napa hacia capas mds superficiales del suelo requiere que las raices
pivotantes tengan acceso al acuifero fredtico. Al respecto, Mooney et al. (1980),
se preguntan por qué una especie como el tamarugo desarrollé una masa de
raices cercana a la superficie (Figura 11) y propusieron que esta zona serviria
como un reservorio de agua, de modo que en invierno, época en que se produce
un descenso del nivel fredtico, el 4rbol pudiese disponer de agua.
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Figura 11.

Esquema de movimientos
tedricos del agua entre el
suelo y el tamarugo durante
el dia y la noche basandose
en la hipétesis del “ascensor
hidrico” que elevaria agua
desde el acuifero freatico a la
zona de raices absorbentes
durante la noche. (Redibujado
de Mooney et al. 1980).

Transpiracion.

La necesidad de conocer la pérdida de agua a la atmdsfera ocasionada por
los tamarugos en el sistema hidrolégico Pampa del Tamarugal ha estimulado
muchos de los estudios realizados en esta especie. Después de aproximadamente
cuarenta afios desde que se publicara el Boletin Técnico N°30 de la Estacion
Experimental Agronémica de la Universidad de Chile ”Absorcion Foliar de
Humedad Atmosférica en Tamarugo” (Sudzuki, 1969), atin hay incertidumbre
acerca de este término del balance hidrico de la Pampa. Hoy se sabe que el
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tamarugo es una leguminosa con metabolismo C, que obtiene el agua desde
el acuifero pero atin no se cuantifica la magnitud del flujo de agua hacia la
atmdsfera ocasionado por la presencia de los tamarugos en la Pampa. La
determinacién de este término del balance hidrico en forma directa es en si
complejay lo es particularmente en el ecosistema tamarugo por las caracteristicas
tan peculiares descritas anteriormente en esta publicacién. Una aproximacién
razonable para conocer la evapotranspiracion de cualquier sistema suelo-planta
es realizar el balance hidrico del suelo. En el caso del ecosistema tamarugo el
balance hidrico del suelo se complica enormemente por cuanto el suelo en
contacto con la masa de raices estd siendo rellenado con agua proveniente del
acuifero en forma permanente por las raices pivotantes del drbol. Tampoco es
posible hacer una aproximacién con algin modelo agroclimédtico como el de
Penman-Monteith u otro por la gran capacidad regulatoria que el tamarugo tiene
del flujo transpiratorio a través de la variaciéon de la conductancia estomética
(Figura 6) y por las caracteristicas de oasis de la Pampa el Tamarugal que hacen
que los fenémenos advectivos puedan tener gran importancia.

Ademads, el bosque del Tamarugal tiene sus propias caracteristicas aerodindmicas
que son las que, en definitiva, determinan su evapotranspiraciéon. La pérdida
de agua a la atmésfera, en consecuencia, sélo se podria conocer directamente a
través de la medicion del flujo vertical de vapor de agua que abandona el bosque
usando las técnicas de correlacion de eddies o bien de la relacién de Bowen o
scintilografia. Estos métodos requieren equipamiento especial de alto valor.

Otra aproximacién para estimar la evapotranspiracién es suponer que la
evaporacién directa del suelo es cero (no es una mala suposicién de acuerdo
a los valores de la Figura 5) y estimar la transpiracién a partir de la eficiencia
de transpiracién, es decir, de la materia seca producida por unidad de agua
transpirada. Conociendo la materia seca producida en un lapso de tiempo
se puede estimar el agua transpirada en el periodo. Especies de igual tipo de
metabolismo tienen similar eficiencia de transpiracién (Fischer y Turner, 1978,
Sinclair et al., 1984, Salisbury y Ross, 1992) para valores similares de demanda
atmosférica. La eficiencia de transpiracién en pldntulas de tamarugo fue medida
por Acevedo et al (1985b) en invernadero para diferentes condiciones hidricas
(-0,06 y -3,0 MPa de potencial métrico en el suelo) y una evapotranspiracién
potencial media de 8,2 mm dfa™. El valor de eficiencia de transpiracién es
altamente conservado, variando fundamentalmente con tipo de metabolismo
de la especie (C,, C,, CAM) y con el déficit de presién de vapor de la atmésfera
(dpv). El valor obtenido fue de 1,2 g de materia seca producida por kg de agua
transpirada. Si este valor se corrige a la evapotranspiracién potencial media (
un indicador de dpv) de la Pampa en las localidades de La Tirana y Pintados
de 5,3 mm dia™ se obtiene una eficiencia de transpiracién de 1,8 g de MS kg
agua transpirada, es decir, en esas localidades se usan 555 kg de agua/kg de
materia seca producida. El Cuadro 3 muestra una estimacién basada en materia
seca producida y superficie cubierta informada por Campillo y Hojas (1975).
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Una mejor estimacién de la evapotranspiracion del tamarugo en la Pampa del
Tamarugal espera a que se realicen los estudios correspondientes.

Cuadro 3. Transpiracion de tamarugos de diferentes edades. Estimacion
realizada en base a una eficiencia de transpiraciéon media de la
Pampa del Tamarugal de 1,8 g MS/kg agua transpirada.

Produccién | Productividad L ... | Area | Transpiracion
Edad i Transpiracion | Transpiracion i
. MS (kg/arbol/ i ~ . i (m2/ | (mm/arbol/
(afos) ~ . (Varbol/afo) | (I/arbol/dia) | | :
(kg/ano) ano) arbol) dia)
10 20 2,0 1110 3,0 19,1 0,16
20 134 6,7 3719 10,2 41,1 0,25
25 210 8,4 4662 12,8 54,3 0,24
30 300 10,0 5550 15,2 57,0 0,27
35 395 11,3 6272 17,2 105,5 0,16
50 1534 30,7 17039 46,6 153 0,30

Variacion diaria y estacional de las variables fisiol6gicas.

Coémo se ha discutido, el tamarugo tiene metabolismo C, y, por lo tanto,
concentra su actividad transpiratoria y fotosintética durante el dia. Enla Figura
6 se puede observar que la conductancia estomédtica es mayor durante las horas
de la mafiana, cuando la demanda evaporativa de la atmésfera no es tan alta y
los niveles de radiacién solar son moderados. La reduccién de la conductancia
estomdtica hacia mediodia puede asociarse a una reduccion del potencial hidrico
foliar cémo se observa en las Figuras 12 y 13, obtenidas por Sotomayor y Zenteno
(1984), a un aumento del déficit de presién de vapor (dpv). Esto es indicativo de
una regulacion estomdtica para evitar una excesiva deshidratacion de la planta
via transpiracion. Se puede hipotetizar que la fotosintesis ha de ser mayor en
la manana con moderados niveles de radiacién, sufriendo una disminucién
hacia mediodfa, producto de una limitacién estomatica a la absorcién de CO,
(substrato esencial para la fotosintesis). De hecho, Lehner et al. (2001) midieron
bajos niveles de fotosintesis de aproximadamente 1,5 umol[CO,] m? s tanto a
mediodia cémo en la tarde en la localidad de Refresco y estos valores estaban
asociados a valores también bajos de conductancia estomatica.
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Fuente: Sotomayor y Zenteno (1984).

Fuente: Sotomayor y Zenteno (1984).

En cuanto a la variacién estacional de la fisiologia del tamarugo, Sudzuki
(1981) indica que en invierno la planta entra en una suerte de receso pudiendo
perder parcial o totalmente sus hojas cuando las temperaturas minimas son
muy bajas (-5°C). La actividad fisioldgica se asocia a los ciclos de brotacién y
crecimiento de las plantas que, en el caso del tamarugo, comenzarian con una
brotacién en primavera. El periodo de crecimiento estacional irfa asociado a
una disminucién progresiva del potencial hidrico foliar (Money et al., 1980).
De hecho, Sudzuki et al. (1973) encontraron potenciales hidricos foliares al
amanecer de-1,3 MPa en verano que se redujeron a -2,7 MPa en el mes de agosto.
Este descenso en el potencial hidrico foliar estaria asociado a un descenso de
la napa fredtica durante el invierno (Mooney, et al. 1980) y redundaria en una
baja a nula actividad fisiol6gica. Por otra parte, durante el verano, las mayores
temperaturas inducen un mayor déficit de presién de vapor del aire que puede
provocar cierre estomético. En otra especie de Prosopis (P. glandulosa) Nielsen et
al. (1983) observaron un comportamiento estacional basado en el ajuste osmético
y un cambio en la sensibilidad estomatica al déficit de presién de vapor de la
atmosfera para mantener una mayor actividad fisiolégica durante la época més
seca y calida del verano. Este tipo de comportamiento podria producirse también
en Prosopis tamarugo explicando su mayor actividad durante esta época del afio.
Por otra parte, la baja actividad invernal del tamarugo puede estar relacionada
con el termoperiodo ya que Lopez (1984) demostr6 que combinaciones de
temperatura de dias frescos (20°C) y noches frias (5°C) detenian completamente
el crecimiento de la especie.
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Adaptacidn a estreses ambientales.

Se puede afirmar que el ambiente en que se desarrolla el tamarugo corresponde
en si a un ambiente estresante. Es asi que la especie muestra una serie de
adaptaciones morfo-anatémicas y fisiol6gicas para tolerar estrés hidrico, salino,
luminico y de temperatura.

Estrés hidrico. En cuanto a estrés hidrico, Acevedo et al. (1985¢c) demostraron,
mediante la construccién de curvas presién-volumen, que el tamarugo tiene
la capacidad de realizar ajuste osmético, en aproximadamente 0,8 MPa de
turgor al variar el potencial del suelo de -0,06 a -3,0 MPa. Este tipo de ajuste le
permite a la planta mantener un mayor contenido relativo de agua en las hojas
a valores bajos de potencial hidrico (Figura 14) y favorecer asi la mantencién
de un potencial de presién positivo y un activo metabolismo. Acevedo et al.
(1985c¢) afiadieron que en este proceso de mantencién de turgor los cambios de
elasticidad de las paredes celulares no tienen una participacion efectiva.

Estrés salino. En cuanto a la tolerancia a la salinidad, el tamarugo ha sido
clasificado como especie haléfita (Money et al., 1980). De hecho Felker, et al.
(1981), en un ensayo con plantulas cultivadas en macetas en un substrato
de arena, establecieron que el crecimiento del tamarugo no se vio afectado
por contenidos de NaCl de 18 g I en la solucién suelo y que mantenian un
crecimiento leve a niveles de 36 g 1", superior al contenido de sal del agua
marina. Estudios mds recientes (Serrato Valenti et al., 1991 y 1992) mostraron
que niveles de 400 mM de NaCl provocaron una reduccién del didmetro de
las raices, un menor nimero de capas corticales, un sistema vascular reducido
y una lignificacién temprana de tejidos secundarios en tamarugo. Si bien la
planta es muy tolerante a la salinidad (y al estrés hidrico que de ella resulta),
Sotomayor y Zenteno (1984) indican que las poblaciones naturales de tamarugo
se producen en sectores de suelos de menor salinidad a la encontrada en los
salares reforestados de la Pampa del Tamarugal (Figura 15), siempre dentro de
rangos considerados salinos.

Elmecanismo de tolerancia a la salinidad de P. tamarugono ha sido especificamente
estudiado sin embargo existen estudios en otras especies del mismo género. Asf,
Kahn (1987) estableci6 que P. juliflora, especie de alta tolerancia a la salinidad,
tendia a excluir el Na* de las hojas, acumuldndolo en las raices.
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El estudio de Kahn (1987) coincide con Reinoso et al. (2004) que sugieren que la
capacidad de tolerar altos niveles de salinidad en P. strombulifera estd relacionada
con la capacidad de desarrollar una barrera endodermal (raiz) de exclusién de
iones. Similares resultados han sido sefialados por Ramoliya et al. (2006) en
P. cinerea. Estos autores indican que al aumentar los niveles de salinidad en
el medio, el Na* se acumulé en las raices de estas plantas siendo el tallo una
barrera para la translocacién de este i6n hacia las hojas. Por otra parte, las raices
de las plantas sometidas a mayor salinidad se renovaban mds rdpidamente
en esta ultima especie, sugiriéndose abscision de raices como un mecanismo
de eliminacién de sales (Ramoliya et al., 2006). Villagra y Cavagnaro (2006)
compararon la capacidad de establecimiento bajo condiciones de salinidad de
las especie P. argentina (baja tolerancia a la salinidad) y P. alpataco (alta tolerancia
a la salinidad) y concluyeron que el mejor establecimiento de P. alpataco podia
deberse a su capacidad de controlar la absorcién de iones desde el suelo,
favoreciendo la absorcién de K* y Ca** y evitando la absorcion de Na*. En P. alba,
otra especie del género muy tolerante a salinidad, Meloni et al. (2004), describen
un mecanismo de adaptacion a la salinidad basado en el ajuste osmético por
medio de la acumulacién de betaina y carbohidratos en raices y hojas.

Conforme a lo anterior las especies del género Prosopis presentarian un
mecanismo de exclusién del Na* a nivel de raices y una capacidad de realizar
ajuste osmotico para hacer frente a la reduccion del potencial hidrico del suelo
provocado por la actividad osmética de las sales en la solucién suelo. Es probable
que estos mismos mecanismos estén presentes en el caso de Prosopis tamarugo
(de hecho, como se discutié anteriormente, la especie tiene la capacidad de
realizar ajuste osmético), sin embargo esta es un drea que debe ser estudiada
con mayor detalle.

Estrés salino y la absorcién de iones. Las condiciones de salinidad y alcalinidad
en que se desarrolla el tamarugo afectan la absorcién de iones desde el suelo.
Turan et al., (2002) indican que los altos contenidos de NaCl en el suelo pueden
inhibir la absorcion de nutrientes: Na* inhibe la absorcién de K* y Cl'la absorciéon
de NO?y Giines etal. (1999), indican que, en la mayoria de los casos, la salinidad
disminuye el contenido de P en los tejidos vegetales. Coincidentemente, en
tamarugo, Aguirre y Wrann (1985), a partir de mediciones de contenido foliar de
macro y micronutrientes en plantas de distintas edades y creciendo sobre suelos
distintos, pudieron establecer una relacién negativa entre el contenido de Na*y
los contenidos de los macronutrientes N, P y K. Por otra parte, el contenido de
Na' se relacion6 positivamente con los contenidos de Ca** y Mg**. Al respecto, en
un estudio reciente realizado en la especie Prosopis cinerea, Ramoliya et al. (2006)
muestran que el aumento del contenido de Na* en la solucién se acompafié de
una reduccién del K* en las raices y del N en todos los 6rganos (raices, tallos y
hojas), mientras en las hojas disminuy6 el contenido de P, pero aumenté el de
Ca*™. Si bien los arboles que fueron utilizados para el muestreo realizado por
Aguirre y Wrann (1985) no mostraban signos de toxicidad, los contenido de B



38 SERIE CIENCIAS AGRONOMICAS

encontrados son considerados téxicos para otras especies, lo que indica que el
tamarugo es muy resistente a este elemento. Los valores promedio de macro y
micronutrientes encontrados por Aguirre y Wrann (1985) en hojas de tamarugo
se presentan en el Cuadro 4.

Cuadro 4. Valores promedio de contenido de macro y micronutrientes en
muestras de hojas de tamarugos adultos (8-15 afios) tomadas en
primavera.

Macro nutrientes % Micro nutrientes p.p.m.

N P K Ca | Mg | Na Cl B Fe | Cu Mn Zn

2,56 0,13 1,07 | 280|028 | 0,43 |0,79 |270,1| 77,8 | 20,3 | 270,2 | 41,7

Fuente: Aguirre y Wrann (1985).

Estrés radiativo. Lehner et al. (2001) demostré una alta tolerancia de Prosopis
tamarugo a altos niveles de radiacion solar con respecto a Prosopis chilensis
(algarrobo). Esta tolerancia se tradujo, bajo las condiciones de Refresco (Pampa
del Tamarugal), en i) una ausencia de fotodarfio, ii) la mantencién de una tasa
fotosintética positiva y iii) una estabilidad en los complejos clorofila-proteina,
que no se observo en algarrobo. Estos autores atribuyeron la alta tolerancia a la
radiacion solar a un uso mas eficiente del ciclo de los antocianos para disipar el
exceso de energia y a la acumulacién de flavonoides en las vacuolas que tendrian
un efecto antioxidante ante dafios por radiacién UVB.

Crecimiento.

Los principales estudios sobre el crecimiento del tamarugo fueron realizados
por el Instituto Forestal (INFOR) entre los afios 1964 y 1981 y fueron resumidos
por Aguirre y Wrann (1985). En estos estudios relacionaron dos pardmetros de
crecimiento de las plantas de tamarugo (altura y drea de proyeccién de la copa)
con la edad de las plantas (Figura 16).
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La curva que relaciona altura con edad (Figura 16a) es muy similar a la relacion
de altura versus edad del tamarugo presentada por Habit et al. (1981) que se
observa en la Figura 16b, ambas indican una cinética de crecimiento similar
hasta aproximadamente los 24 afios. Sin embargo, Habit et al. (1981) proponen
una estabilizacién de la altura de las plantas en aproximadamente 10 m
mientras Aguirre y Wrann (1985) predicen un crecimiento a una tasa constante
de aproximadamente un metro cada cinco afios. Estos tltimos autores indican
que el crecimiento medio anual en altura es mayor en sectores con contenidos
de sal entre 4,3 y 7,9 dS m y con nivel fredtico superficial (2 m). Al respecto,
cabe sefialar que los sectores con el nivel mds superficial de la napa fredtica
coincidian en dicho estudio, con aquellos de una salinidad entre 4,3 y 7,9 dS
m™. En un estudio mads especifico con plantas de 8 a 15 afios de edad Aguirre
y Wrann (1985) llegaron a las siguientes conclusiones con respecto al efecto
de la salinidad del suelo y la profundidad de la napa sobre el crecimiento del
tamarugo:

1. Elcrecimiento en el periodo considerado (8-15 afios), en términos de altura
media, es significativamente mayor en sitios con una profundidad de napa
de 0-4 m que en sectores en que la napa estd mds profunda.

2. Enedades superiores a 15 afios, las diferencias de crecimiento en relacién
con profundidad de napa son menores.

3. El crecimiento de esta especie para rangos de edades de 8 a 15 afios, en
lugares con salinidad del agua entre 1,42 y 5,0 dS m?, no se ven afectados
significativamente.

Reproduccion.

Las poblaciones de tamarugo de la Pampa del Tamarugal tienen una floracién
principal en primavera, que alcanza su maximo en octubre, ademds de presentar
uno o dos picos de floracién de invierno (devareo), variables tanto en ndamero
como en intensidad, entre fines de abril y julio (Chiappa et al., 1997). Estos
autores (Chiappa et al., 1997) indican que, en el caso de las poblaciones de
tamarugo de Toconao, se observa sélo una floracién estival concentrada en el mes
de diciembre. La polinizacién aneméfila estd ausente en tamarugo ocurriendo
s6lo polinizacién entomofila realizada por 10 especies de insectos, sin incluir las
especies nocturnas que no han sido estudiadas (Toro et al., 1993). Las especies
mds importantes en la polinizacién del tamarugo segtin Chiappa et al. (1997)
son: Centris mixta-tamarugalis (Anthophoridae), Pachodynerus peruensis (Vespidae),
Apis mellifera (Apidae) y Lentotes trigemmatus (Lycaenidae). Existe también un cierto
grado de autopolinizacién por contacto directo de las flores de la inflorescencia
que ascenderia a un 20% de la polinizacién total y que tendria un rol muy
importante en el periodo de floracién invernal (devareo) cuando los insectos
polinizadores son mds escasos (Villasefior et al., 1996).
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Las semillas de las diferentes especies de Prosopis tienen un tipo de dormancia
fisica debida a la dureza e impermeabilidad de sus cubiertas que impiden la
germinacién de las mismas (Villagra et al., 2002). La dormancia constituye un
mecanismo de regulaciéon temporal y espacial de la germinacién de las plantas
en zonas donde las condiciones favorables para la germinacién ocurren rara
vez (Villagra et al., 2002). Esta dormancia es rota por escarificacion fisica o
quimica (Villagra et al., 2002). Asi, Prosopis tendria la capacidad de generar
bancos de semilla de larga persistencia en el suelo, a la espera de condiciones
6ptimas para la germinacién (Soldbrig y Cantino, 1975). Serra (1997) sefiala
que las semillas de tamarugo se mantienen viables hasta 15 afios o mds. Por
otra parte, Kemp (1989) sefiala que las especies lefiosas desérticas dependerian
para su establecimiento de semillas producidas en la misma estacién de
crecimiento. Por ciertas caracteristicas de sus frutos (las vainas son ricas en
aztcares y almidén y son consumidas por animales) y por observaciones de
germinacion y establecimiento en bostaderos de animales, se considera a las
especies de Prosopis como adaptadas a la dispersién endozooica (Archer, 1995,
Campos y Ojeda, 1997). En efecto, distintos autores han comprobado que la
dispersién endozooica de las semillas de distintas especies de Prosopis por parte
de vertebrados, aumentan tanto su resistencia a ataques de insectos y roedores
(Lerner y Peinetti, 1996; Villagra et al., 2002) como su capacidad germinativa
(Campos y Ojeda, 1997).

5. POBLACIONES NATURALES Y PLANTACIONES

Regeneracion natural del tamarugo.

En cuanto al establecimiento efectivo de las semillas que logran germinar,
Acevedo y Pastenes (1983) y Mooney et al. (1980) sugieren que la propagacion
natural de la especie estd asociada a las inundaciones de la Pampa provocadas
por avenidas provenientes de los Andes. Estas arrastran los frutos, lo que
provocaria su destruccién y una escarificacién mecanica de las semillas o bien,
darian condiciones favorables para la germinacién de semillas que hayan
pasado por el tracto digestivo de animales. Una vez detenido el arrastre de
la mezcla de suelo sobreviene la decantacién y germinacién de la semilla en
forma muy abundante (Aguirre y Wrann, 1985). Estas inundaciones son poco
frecuentes, sin embargo, cuando ocurren el agua puede permanecer apozada
en superficie por periodos de uno y mas meses permitiendo la infiltracion a
grandes profundidades (Acevedo y Pastenes, 1983). Mds aun, Mooney et al.
(1980) sefialan que la planta es lo suficientemente resistente como para sobrevivir
de una inundacién a la siguiente. Acevedo y Pastenes (1983) y Aguirre y Wrann
(1985) observaron el afio 1978 y 1982 dos y seis afios después de la ocurrencia
de una avenida, numerosas plantulas de tamarugo creciendo naturalmente
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en sectores que habian sido inundados en los alrededores de La Tirana. El
nivel fredtico de esta zona estd aproximadamente a 14 m de profundidad y es
posible que el agua haya infiltrado produciendo un continuo liquido entre el
nivel fredtico y la superficie. Observaciones al suelo indicaron que éste estaba
himedo desde los 30 cm en profundidad a 1,50 m y mds y que no tenia la costra
salina superficial tipica de las zonas plantadas artificialmente (salares). En otros
sectores en que las pldntulas no prosperaron y estaban secas, Acevedo y Pastenes
(1983) sugieren que es posible que no se haya producido el continuo liquido
con el nivel fredtico y las raices hayan agotado el agua del suelo sin llegar al
agua subterrdnea. Por otro lado, el proceso de regeneracién no ocurre en suelos
con costra de sal aflorada, lo que se deberia a que la alta concentracién de sal
impediria el desarrollo de las pldntulas (Lanino, 1966; Aguirre y Wrann, 1985).

6. PROYECTO DE FORESTACION DE LA
PAMPA DEL TAMARUGAL

Inicio y duracién.

La preocupacién por proteger y manejar adecuadamente la masa arbérea de
la Pampa del Tamarugal viene desde la década de 1880, cuando se incentivé a
privados a plantar tamarugos y algarrobos como una estrategia de desarrollo
regional de largo plazo (Castro, 2004). Al afio 1900 se contabiliz6 en la Pampa
unos 300.000 algarrobos. Entre los afios 1920 y 1930 el empresario Luis Junoy
reforesté con tamarugos los alrededores del pueblo de La Huayca (Castro,
2004). Posteriormente el afio 1963 la Corporacién de Fomento de la Producciéon
(CORFO) inici6 el Programa de Investigaciones Forestales y Ganaderas,
cuyo objetivo fue desarrollar la ganaderia a través de la forestacion de la
Pampa del Tamarugal con el fin de absorber la mano de obra cesante por la
disminucién de la actividad pesquera y el cierre de oficinas salitreras. Entre
1963 y 1966 se trabajé e investigd exclusivamente en aspectos de produccién
animal, adaptando diversas razas ovinas y caprinas que respondian a la base
alimenticia proporcionada por el tinico recurso del sector (Habit et al., 1981). En
1967 se iniciaron estudios forestales tendientes a determinar mejores sistemas
de plantacién y multiplicacién de los drboles a base de semillas (Habit et al.,
1981). La forestacion de CORFO se realiz6 entre los afios 1965 y 1973 y abarcé
los Salares Zapiga, Pintados y Bellavista. Este programa se extendi6 hasta el
afio 1983, cuando pas6 a manos de la Corporacién Nacional Forestal (CONAF),
credndose la Reserva Nacional Pampa del Tamarugal. Las tltimas plantaciones
fueron realizadas por CONAF, con el establecimiento de 750 ha en el Salar
de Pintados entre los afios 1983 y 1985 (CONAF, 1997). En la actualidad una
empresa particular ha plantado una superficie cercana a las tres mil hectdreas
de tamarugo y algarrobo inmediatamente al norte de La Tirana. El suelo lo
trabajaron mediante subsolado lineal y el riego lo realizan por goteo.
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Salares forestados.

Los salares reforestados por CORFO fueron Zapiga, Pintados y Bellavista. El
Salar de Zapiga se ubica 30 km al norte de Huara, el Salar de Pintados se ubica
15 km al sur de Pozo Almonte y el salar de Bellavista se ubica al oriente de
Victoria. El Cuadro 5 muestra la superficie forestada con tamarugo y algarrobo,
y la superficie de bosques naturales, los que se ubican en los alrededores de
La Tirana.

Cuadro 5. Superficie plantada de tamarugo y algarrobo y bosques naturales
en los Salares de Pintados, Bellavista y Zapiga.
Superficie (ha)
Pintados Bellavista Zapiga Total
Tamarugo 9.427 2.144 3.295 14.866
Algarrobo 1.939 1.939
Mixtas 490 490
Total 11.856 2.144 3.295 17.295
Bosque natural tamarugo (estimado) 780
Bosques privados
Plantaciones de tamarugo 3.444
Plantaciones de algarrobo 1.197
Bosque natural de tamarugo 2.240
Total | | | 24.956

Fuente: Altamirano (1995).

Técnicas de propagacion artificial.

La técnica de propagacion mads utilizada ha sido la reproduccién por semilla.
El método usado se ha mantenido précticamente invariable desde el siglo XIX.
Las semillas que se usan en la producciéon de plantas se obtienen de drboles
seleccionados por su fenotipo (Habit et al., 1981). La colecta se realiza desde el
suelo entre octubre y enero (Serra, 1997). Para sacar la semilla se tritura el fruto
en un molinillo graduado. Luego se separa la semilla de la cdscara mediante
cribado y flotacion (Habit et al., 1981; Aguirre y Wrann, 1985). El ntimero de
semillas por kilogramo oscila entre 79.000 y 110.000, un kilogramo de frutos
0 vainas proporcionan entre 70 y 156 g de semillas puras (Serra, 1997). La
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semilla posee un tejido esclerenquimdtico muy duro, por lo que es necesario
someterla a escarificacion quimica o mecanica (Aguirre y Wrann, 1985), 1o que
eleva la capacidad germinativa sobre el 90% (Serra, 1997). La mds usada es la
escarificacion quimica, que consiste en sumergir las semillas en dcido sulftrico
durante siete minutos, luego lavarlas con abundante agua y secarlas a la
sombra. Los tiempos de aplicacién pueden variar segtin la edad, condiciones de
almacenamiento y contenido de humedad de la semilla (Serra, 1997). En el vivero
se prepara el sustrato mezclando suelo con guano en proporcién de 2:1 (Habit
etal., 1981). Para evitar ataques de hongos, se debe tratar el suelo con fungicida
antes de la siembra. Se utilizan bolsas plésticas de 12 cm de didmetro por 30 cm
de largo, las que se ubican en una platabanda bajo nivel (Serra, 1997). En seguida,
se satura la platabanda por anegamiento. Se siembran 3 a 5 semillas a 1,5 cm
de profundidad en cada bolsa (Habit et al., 1981). La siembra se puede realizar
durante todo el afio, sélo varia el ritmo de desarrollo de las plantulas, el que es
mads lento en los meses de invierno (Aguirre y Wrann, 1985). En cuanto al riego,
es importante mantener hiimeda la parte superficial, donde estdn ubicadas las
semillas. Una vez germinada la semilla y emergida la plantula se riega con mayor
cantidad de agua, pero con intervalos de tiempo mds largos. Es importante
no usar agua en exceso (Habit et al., 1981). La pldntula permanece en vivero
de 3 a 5 meses, hasta que alcanza una altura de 8 a 10 cm. Como el desarrollo
radicular es rapido y vigoroso hay que evitar que las raices rompan la bolsa de
pléstico. Previo al transplante se debe preparar el hoyo de plantacién. Primero
se debe extraer la costra salina en forma manual o mecdanica (Aguirre y Wrann,
1985), haciendo una taza de 80 cm de didmetro y 30 a 70 cm de profundidad,
dependiendo del grosor de la costra de sal, ya que la sal se debe sobrepasar y
descubrir el suelo antes de hacer el hoyo de plantacién (Habit et al., 1981) para
favorecer el rdpido desarrollo radicular. Al fondo de la taza se cava un hoyo
de 20 cm de didmetro por 50 cm de profundidad y se abona con guano (Serra,
1997). Antes de plantar se da un riego a saturacion a fin de humedecer el suelo
en profundidad (Habit et al., 1981), luego se realiza el transplante (Figura 17).
Para lograr el arraigamiento de las pldntulas de tamarugo es necesario efectuar
riegos durante los primeros meses después de plantacién. El ntimero varia segtn
la profundidad del nivel fredtico y la textura del suelo, en promedio se aplica
11 riegos durante el establecimiento. La cantidad de agua es de 10 litros y la
frecuencia varia entre 5 y 10 dias (Aguirre y Wrann, 1985). El establecimiento
de la planta se caracteriza por la emisién de brotes nuevos, cuando esto sucede
los riegos pueden distanciarse cada 20 dias. La plantacion se realizaa 10 x 10 m,
y amenudo a 15 x 15 m, considerando el crecimiento del drbol como forrajero,
para produccién de madera o para lefia (Serra, 1997).

Ademads de la reproduccién por semillas, el tamarugo se ha multiplicado
vegetativamente a través del enraizamiento de estacas y se han realizado injertos.
Esto permitiria disminuir la enorme variacién entre individuos y homogeneizar
la produccién.
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Figura17. Esquema del hoyo de plantacion y ubicacién de la plantula de
tamarugo (Redibujado de Contreras (1978)).

7. ESTADO ACTUAL DE LAS POBLACIONES DE
TAMARUGO EN LA PAMPA DEL TAMARUGAL

Evolucidn del acuifero de Pampa del Tamarugal.

La pampa del Tamarugal es una reserva subterrdnea de agua importante en
una zona donde este recurso es particularmente escaso. Este debe satisfacer la
demanda de agua potable de Iquique, Alto Hospicio, Pozo Almonte, La Tirana
y La Huayca y también los requerimientos de la mineria y la agricultura. A eso
hay que agregar el consumo por evapotranspiracién de 25.000 ha de tamarugo.
En este capitulo se sintetiza informacién antigua y muy reciente obtenida por
DICTUC en informes entregados a la empresa SQM (comunicacién personal).

El acuifero de la Pampa del Tamarugal es una cuenca que se encuentra recargada
por el flujo que se establece desde varias subcuencas que se emplazan en su
borde oriental, que transportan el agua superficial y subterrdneamente desde las
partes altas de la cordillera de los Andes (sobre 3.000 msnm) hasta el acuifero.
Se debe recordar que no ocurren precipitaciones directas sobre el acuifero, que
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puedan considerarse como recarga. Sus descargas naturales corresponden a la
evaporacion que se produce en los salares donde la napa se encuentra somera
(menos de 10 m de profundidad), la transpiracién del bosque de tamarugos y la
descarga subterrdnea hacia otros acuiferos. Actualmente, la extracciéon de agua
subterrdnea se erige como la principal descarga del sistema.

Las estimaciones de recarga han sido variables, dependiendo del criterio de
célculo y del sector del acuifero considerado. En 1962 (Ministerio de Obras
Publicas) se estim6 la recarga como la precipitacion directa que recibe la superficie
dela cuenca, de acuerdo a las isoyetas, lo que da un valor de 22.2001s, estimacién
que no considera las pérdidas por evaporaciéon. Un informe de la CORFO el afio
1975 sefiala que las recargas del acuifero eran escasas y que era muy probable
que el sistema Pampa del Tamarugal sea un sistema en desequilibrio que estaba
descargando parte de su reserva de almacenamiento. Otro estudio de CORFO
(1985) estimo la recarga entre 95,13 y 190,26 1 s en el Salar de Pintados. En
el estudio de DICTUC (2007, comunicacién personal), se sefiala que desde el
afio 1988 a la fecha se han realizado diferentes estudios hidrolégicos que en
términos generales entregan estimaciones similares para la recarga: 1.002 1/s
en Cabrera (1988), 893 1/s en DICTUC (1994), 9051/s en JICA (1995), 976 1/s en
DGA (1996), 1.036 1/s en DICTUC (2006) que corresponde a una actualizacién
de las series de recarga del estudio DICTUC (1994) y finalmente 880 1/s en el
estudio DICTUC (2007) donde se realiz6 una estimacién utilizando informacién
de pluviometria a nivel diario.

La extraccién de agua subterrdnea desde la Pampa del Tamarugal para abastecer
aIquique comenz6 el afio 1922 en el sector de Chintaguay con un caudal un poco
superior a 301 s (Karzulovié¢ y Garcia, 1978). El afio 1975 el caudal extraido era
de 260 1 s (CORFO, 1975), en 1978 la extraccién era de 322 1 s (Karzulovi¢ y
Garcia, 1978) y en 1995 era de 696 1 s (JICA, 1995). En la actualidad se estima
que la extraccién total es del orden de 2000 Is?, si se considera el acuifero de la
Pampa del Tamarugal en toda su extensién, es decir, desde la quebrada Tiliviche,
hasta los afloramiento de rocas ubicadas al sur del sector de Bellavista. Esto ha
provocado importantes descensos del nivel fredtico en todo el acuifero, siendo
dichos descensos mayores en los sectores cercanos a los pozos de extraccion.
Lasegundadescargaenimportanciacorrespondealasalidaporevapotranspiracién
de los tamarugos, la que fue estimada por JICA (1995) en 1.109 1 s™., valor que
parece bastante alto al compararlo con el resto de los componentes del balance
hidrico.

Respecto a la profundidad del nivel fredtico, la oscilacién anual entre los afios
1968 y 1973 es similar en zonas forestadas y no forestadas, Al comparar las
profundidades de los afios 1966 y 1980, lapso en que los tamarugos ya habian
alcanzado un desarrollo importante, no se nota un descenso de los niveles en las
zonas reforestadas (CORFO, 1985). Karzulovi¢ y Garcia sefialaban el afio 1978
que la extracciéon permanente de 3001 s para el abastecimiento de agua potable
de Iquique se traduce en un descenso lento pero consistente de los niveles de
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aguas subterrdneas. Peralta (1983) comparé los descensos del nivel fredtico en los
Salares reforestados entre 1967 y 1982. En el Salar de Zapiga el descenso medio
era de 0,5 m, con un maximo de 0,82. En el Salar de Pintados la extraccién de
agua en el sector de Canchones generaba un cono de depresién de 1 a 2 km de
radio, dentro del sector forestado se encontraban valores de descenso del nivel
fredtico de 3 y 5 m, aunque como hechos esporadicos. También se encuentran
alli los puntos con menores descensos. Esta situacion pone de manifiesto
la estratificacion de niveles de rellenamiento con materiales de distinta
permeabilidad, lo que provoca descensos de distinta magnitud en zonas cercanas
(Peralta, 1983). El estudio realizado por JICA (1995) sefiala que el nivel fredtico
ha disminuido levemente, a una tasa extremadamente pequefia, 2 m entre 1982 y
1993 (14 a 29 cm/ afio aproximadamente) y no se detectan cambios estacionales,
aunque a veces se observan pequefias oscilaciones. Los descensos en el nivel de
la napa reportados se pueden explicar por el balance negativo de esta cuenca,
donde el total de las descargas (naturales y antrépicas) superan largamente los
caudales de recarga estimados. Las distintas estimaciones de recarga y descarga
del acuifero sefialan que no existe un recurso hidrico subterraneo renovable
que satisfaga la creciente demanda. Sin embargo, este recurso puede aumentar
sustantivamente su disponibilidad si se considera el gran volumen embalsado.
Por este motivo la Direccién General de Aguas (DGA) del Ministerio de Obras
Publicas (1996) estimé que explotar un 5% de ese volumen, 1,345,4 millones de
m?, durante 20 afios, equivalente a un caudal de 2.0601s”, es una medida racional
y responsable que permite satisfacer en gran medida la demanda de agua sin
comprometer la vida del acuifero. Actualmente la DGA esta regularizando los
derechos de extraccién de manera de llevar un registro de los usuarios y estimar
de manera precisa la cantidad de agua extraida.

Estado de conservacion de los salares forestados.

La forestacion con P. tamarugo y P. alba en la Pampa del Tamarugal tenia por
objeto desarrollar la produccién ganadera de ovinos y caprinos, los que se
alimentarian de las hojas y frutos de estos drboles, ademds de generar madera,
lefia y carbén como subproductos. Sin embargo, en el Salar de Pintados el manejo
de estos drboles se ha visto afectado porque el porcentaje de sobrevivencia no
sobrepasa el 75% en promedio para todas las plantaciones, hay ejemplares
que presentan enanismo y no fructifican, la produccién de frutos es baja por el
ataque de lepidépteros y, lo mds importante, la mortalidad afecta a mas de un
20% del bosque remanente (CONAF, 1997). El afio 1999 CONAF determiné que
la superficie efectiva de plantaciones en los Salares de Pintados y Bellavista, era
de 12.183 ha, incluyendo 1.400 ha plantadas con algarrobos. De ese total 8.389
ha se encuentran en buen estado y 3.794 ha se encuentran marchitos y secos.
Altamirano (1994) observo en el sector Pillalla, del Salar de Pintados, que en los
rodales verdes se encuentra una gran variabilidad en cuanto a altura, didmetro
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y cobertura de copas, variabilidad que es genética, pero no se puede descartar la
influencia del sitio (agua y suelo), especialmente cuando se encuentran conjuntos
de drboles notoriamente disminuidos en su desarrollo. Los bosques de Prosopis
tamarugo que crecen en los Salares de Bellavista y Zapiga muestran variabilidad
en cuanto a desarrollo y sobrevivencia. En el Salar de Bellavista también hay
tamarugos secos, pero la proporcién es menor a la de Pintados. Hacia el sector
norte del Salar es donde se encuentran tamarugos de tamafio bajo y muchos
ejemplares secos. Al avanzar hacia el sur la proporcién de drboles de mayor
tamafio y de copa verde aumenta, siendo en el extremo sur donde estan los
individuos de mayor altura y didmetro de copa, aunque también se encuentran
arboles secos aislados. En el Salar de Zapiga se plantaron 5.100 ha de tamarugo,
sin embargo, la superficie efectiva remanente es de 3.295 ha (Altamirano, 1995).
En el sector sur los drboles se encuentran en buen estado pero la densidad
es baja. Los tamarugos del sector centro-oriente se encuentran en muy buen
estado, encontrdndose arboles de gran didmetro y altura, conformando un
bosque denso en algunos sectores. En el sector norte los tamarugos son de bajo
tamafio y se encuentran secos, probablemente por mal prendimiento. Una
caracteristica descrita por Altamirano (1994) en el sector de Pillalla, y que se
aprecia en la mayoria de los drboles marchitos, es la emisién de brotes nuevos
en la base o0 en ramas altas de alguno de los troncos del drbol. La intervencién
de estos arboles a través de la poda podria estimular la brotacién y aumentar
la produccién de follaje verde.

Posibles causas de la muerte de los tamarugos.

Las variaciones en el estado de los tamarugos, pueden ser atribuidas a la
disponibilidad de agua y a las caracteristicas fisico-quimicas del suelo. Ambos
factores son importantes, e interactdan para determinar el crecimiento de la
especie (Aguirre y Wrann, 1985). Karzulovi¢ y Garcia (1978), observaron que
arboles jovenes del drea Canchones-La Tirana se estaban marchitando y secando,
lo que asociaron al descenso de las aguas subterrdneas a una profundidad mayor
que el alcance de sus raices. Aguirre y Wrann (1985) midieron el crecimiento de
arboles de 8 a 15 afios de edad en términos de altura media, y vieron que ésta
era significativamente mayor en sitios donde la profundidad de la napa era de
0 a4 m. Sobre 15 afios las diferencias de crecimiento en relacién a profundidad
son menores. Por otra parte, Zelada (1986) sefiala que en el Salar de Bellavista
habia una gran mortalidad de tamarugos en sectores donde el nivel fredtico
se encontraba cerca de la superficie, parte de esos sectores tenian salinidad
del agua subterrdnea sobre los 6,45 dS m™. Donoso et al. (1989) realizaron un
trabajo de dos afios en el Salar de Pintados para establecer las causas de la
muerte de tamarugos. Luego de descartar el ataque de insectos, enfermedades
o deficiencias nutricionales, establecieron que la mortalidad de P. tamarugo y P.
alba se explica por una excesiva acumulacién de sales, en extremo desecantes,
en el tejido conductor del xilema, lo que impide gradualmente el flujo de savia
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ascendente. Estas sales estdn constituidas principalmente por sodio y calcio
en combinacién con cloruros, sulfatos, oxalatos y en menor grado silicatos.
La excesiva acumulacién de estas sales en sectores muy definidos, responde
a caracteristicas de la napa (calidad y profundidad) y a la presencia en alta
concentracién en el suelo salino de esos aniones y cationes, lo que se agrava
con la escasa agua libre que presenta la madera de estas especies y su reducido
tejido conductor.

8. USO DE ISOTOPOS ESTABLES EN EL ESTUDIO
DE LA FISIOLOGIA DE LAS PLANTAS

En capitulos anteriores se ha visto que el uso de is6topos estables ha sido una
herramienta muy valiosa en el estudio de las relaciones hidricas de tamarugo.
El estudio de la abundancia de isétopos estables de elementos quimicos
puede ser aplicable a diversas dreas del conocimiento, debido a que muchos
procesos naturales provocan variacién en la abundancia de dichos is6topos.
Los cambios de estado quimico y las reacciones enzimadticas, entre otros, suelen
ser procesos que actian de forma diferencial sobre moléculas con distinta
composicion isotépica, generando asi una sefial isotépica particular. Una vez
comprendida la relacién entre el comportamiento diferencial de los is6topos y
el o los procesos que lo generan, las mediciones de dichos elementos pueden
servir como herramientas de cuantificacion. Los is6topos estables de carbono,
nitrégeno, azufre, oxigeno e hidrégeno son los méds usados en estudios ecolégicos
y medioambientales. Su distribucién varia de acuerdo a la localizacién y al
periodo de tiempo del proceso que genere la diferencia.

A continuacién se presentan cuatro dreas en que las mediciones de los is6topos
estables *C, O y *H son de particular interés. En primer lugar se abordaréd la
relacion entre transpiracién vegetal y la composicion de **O en tejidos foliares,
en segundo lugar se hard una resefia acerca del empleo de mediciones de °C en
estudios de eficiencia en el uso del agua (EUA), luego se tratard la relacion entre
ruta fotosintética vegetal y la composicion de *C de la planta y finalmente se
incluye el uso de ’H en la determinacién de la fuente de agua de las plantas.

Aspectos basicos sobre la utilizacién de is6topos estables.

Abundancia y distribucién Natural de los is6topos estables. El oxigeno posee
tres is6topos, 1°O (99,759%), 7O (0,037%) y %O (0,204%). Sélo el °O y el O son
estables, el 7O es radioactivo. En la naturaleza hay dos isétopos estables del
Carbono, el 2C (98,89 %), y el ®C (1,11%), siendo el is6topo *C radioactivo. El
hidrégeno consta de dos isétopos estables, el "H (99,985%) y el *H (0,015%), este
altimo es llamado deuterio y se identifica con la letra D.

Distribucién. La distribucién es de vital importancia ya que determina la
razén por la que la medicién de is6topos estables constituye una herramienta
analitica tan interesante. La distribuciéon de un determinado tipo de is6topo
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varia tanto en ubicacién como en el tiempo, de acuerdo a algtin proceso que
genera la diferencia. El fendmeno de variacién es conocido como fraccionamiento
isotépico y se refiere al comportamiento diferencial que experimentan moléculas
que poseen formas isotdpicas ligeras respecto de las méds pesadas (Urey, 1947).
El fraccionamiento isotépico puede ocurrir por causas cinéticas (durante una
reaccion quimica), durante el proceso de difusién y en situaciones de equilibrio
dindmico (debido a las propiedades fisicas de las moléculas). El fraccionamiento
cinético ocurre debido a que en cualquier reaccién quimica las moléculas que
poseen isétopos livianos son mds féciles de destruir (o romper sus enlaces). En
reacciones enzimaticas, los sustratos isotépicamente mas pesados son utilizados
mds lentamente que los livianos, por lo que, a menos que el sustrato sea
consumido en su totalidad, la distribucién de los isétopos varia entre sustratos
y productos. El fraccionamiento por equilibrio ocurre entre diferentes fases y se
debe a que los is6topos mds pesados permanecen en la fase de menor energia;
un ejemplo es que si tenemos un sistema liquido-vapor de agua, las moléculas
de H,O pesadas tenderdn a localizarse en la fase liquida. Los eventos de
fraccionamiento difusivos se basan en la observacién que las formas isotépicas
pesadas difunden mds lentamente que las livianas (Squeo y Ehleringer, 2004).

Estindares y lenguaje empleado. Estandares. Para hacer de la medicién de
isétopos estables una herramienta analitica universal se debid fijar materiales de
referencia o estdndares para cada is6topo a partir de la utilizacién de materiales
de referencia. Asi, al tomar una muestra, la abundancia de un determinado
is6topo se compara con la del material de referencia y se determina cuan
enriquecido o empobrecido se encuentra la muestra respecto del material.
Algunos estdndares de interés se presentan en el Cuadro 6.

Cuadro 6. Estandares para el Oxigeno 18 ('®0) e Hidrégeno 2 (*?H) (SMOW:
Standard mean oceanic water (Estandar para el agua oceanica
media), Carbono 13 (*C) PDB: Pee dee belemnite).

Elemento Estandar R valor
Oxigeno SMOW 180/160 0,0020052
Carbono PDB 13C/12C 0,0112372

Hidrégeno SMOW 2H/1H 0,0001558

Fuente: Squeo y Ehleringer (2004).
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Lenguaje empleado. Proporcion de is6topos estables. La proporcién de
isétopos estables se define como la proporcién de isétopos estables con respecto
al estandar. Se representa con el simbolo 8 y se calcula de la siguiente forma:

5 (% )= [(Rmuestm / Resm'ndar )_ 1]X1 000

Donde R corresponde a la relacién de abundancia entre el is6topo de interés y
el mds comun. Para el caso del Oxigeno 18, R esta dado por la relacién O/ O,
para el Carbono 13, corresponde a *C/"C y para el caso del Hidrégeno 2
corresponde a’H/'H o D/H.

Discriminaciéon. Hay procesos de la naturaleza que “discriminan” la materia
compuesta por ciertos is6topos; por ejemplo, hay enzimas que utilizan los
sustratos isotépicamente cargados selectivamente. Es por esto que se define el
término “discriminacién”, representado por el simbolo A, el cual compara el
enriquecimiento con un determinado is6topo estable de una fuente con respecto
a un producto:

A 8 °I( fuente) -8 “I( producto)
1+ 8 “I( fuente ) +1000
Donde el término “I” representa el simbolo quimico del elemento de interés
(C, O, N, H, etc), mientras que el indice “a” el nimero mdsico del isétopo
en particular.

El O y la transpiracion vegetal.

Los estudios meteoroldgicos y de intercambio hidrico entre el suelo, las plantas
y la atmdsfera generalmente estiman un valor de evapotranspiracién, que es
la suma del agua evaporada por el suelo (E), y la transpiracién de las plantas
(T). Hay varios modelos para estimar ET, destacando el formulado por Penman
(McNaughton y Jarvis, 1984).

La transpiracién es muy dificil de medir y puede ser estimada por métodos
indirectos mediante herramientas tedricas, o mediante el empleo de mediciones
en terreno, tales como el intercambio gaseoso o por el flujo de un pulso de
calor. Sin embargo, estos métodos resultan muchas veces cuestionables, y las
estimaciones no siempre se ajustan a la realidad. Las mediciones de intercambio
gaseoso son generalmente de tipo instantdneo o se realizan sélo unas cuantas
veces al dia sin representar un valor integrado, siendo afectadas en gran medida
por el medioambiente. Debido a lo complejo que resulta la medicién y /o calculo
de transpiracion es que resulta complicado separar los aportes que realizan E
y T a la evapotranspiracion.
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La transpiracion vegetal, al igual que el intercambio de CO,, ocurre
principalmente a través de los estomas. Los estomas son estructuras foliares
microscépicas que regulan el intercambio gaseoso, ya sea con su apertura
variable, permitiendo el paso de agua y CO,, o cerrandose e imposibilitando el
transporte. Su comportamiento esta directamente relacionado a las condiciones
ambientales y reacciones fisioldgicas de las plantas, optimizando la cantidad
de carbono fijado por unidad de agua transpirada (Cowan y Farquhar, 1977).
La cantidad de agua transpirada es funcién de la demanda evaporativa de la
atmosfera (déficit de presién de vapor), intensidad luminica, viento, temperatura
y tipo de metabolismo de la planta, entre otros.

Base teérica del enriquecimiento de *O foliar en el proceso de
Transpiracion.

Andlogo a la primera ley de Fick, la tasa de transpiracién puede ser
modelada por:

E=g,6r-w,) @

Donde E corresponde a la tasa de transpiracién; g a la conductancia de la hoja
y de la capa limite con respecto a la difusién del agua; w, y w, a las fracciones
molares de vapor de agua en los espacios intercelulares de la hoja y en el
ambiente, respectivamente.

Normalmente una pequefia proporcién del agua que ingresa por las raices
contiene is6topos pesados de Hidrégeno y /o Oxigeno. El proceso de absorcién
radicular no tiene fraccionamiento isotdpico (Ehleringer y Dawson, 1992; Bariac
et al., 1994), por lo que el agua del suelo tiene similar composicién al agua que
fluye por la planta.

La transpiracién de agua isotépicamente cargada puede expresarse como:

o (R @)
RyE=="]1—w,—R,w,
OCk (x+

Donde R, corresponde a la razén molar del agua transpirada (agua pesada/agua
ligera; H,"*O/H,"O), R alarazénisotdpica del agua en los sitios de evaporacién,
y R alarazénisotépica del vapor de agua del ambiente. o, es el factor cinético
asociado a la menor difusividad que presenta el agua isotépicamente cargada,
y o (>1) corresponde al factor de equilibrio asociado a la diferencia de presiéon
de vapor entre las diferentes formas isotépicas. El agua ligera posee una mayor
presién de vapor por lo que tiende a evaporarse con mayor facilidad.
Dividiendo la primera ecuacién por la segunda se obtiene:

RE_1(R€1R h) (3)

Taylat 1=k U=k
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Donde  corresponde a la humedad relativa (w/w ). Reordenando,

(4)
¢ =oc+|:0ck(1—h)+hgv :|

E E

La ecuacién asume un estado estacionario en el cual se ignora la influencia del
ambiente en el comportamiento de los estomas. Cabe sefialar que en estado
estacionario la razén isotépica del agua transpirada, (R,) es bastante cercano
al del agua del suelo (R).

Es conveniente expresar el enriquecimiento del agua foliar (A ) con '*O en funcién
del factor de fraccionamiento cinético g, (€, = 0, -1), del factor de fraccionamiento
de equilibrio liquido-vapor €* (¢" = a*-1), y del enriquecimiento del vapor de
agua del ambiente R .

A, = ﬁ+e+I(1+ekX1—h)+h(‘I+AV)]—1 (5)
~et+e, +(A, —g, N

Se obtiene la expresién de enriquecimiento en los sitios de evaporacion de la hoja
derivada por Dongmann et al. (1974), andloga a la ecuacién formulada por Craig
y Gordon (1965) que permite calcular el enriquecimiento isotépico que ocurre
en la superficie de lagos y océanos como resultado del proceso evaporativo.

El enriquecimiento con O observado en el agua de la hoja, en general, es
menor al que predicen las ecuaciones 2 y 5 (Flanagan et al., 1991; Farquhar
y Lloyd, 1993; Barbour et al., 2000b; Helliker y Ehleringer, 2000; Barbour y
Farquhar, 2003; Barbour et al., 2004). Esta diferencia aumenta al aumentar
la tasa de transpiracién (Walker et al., 1989; Flanagan et al., 1991). Ademds
se ha observado una significativa heterogeneidad espacial en §*0 del agua
dentro de la hoja, por cuanto todas las partes de la hoja no se ven expuestas
a evaporacion de manera equivalente (Yakir et al., 1989; Bariac et al., 1994;
Helliker y Ehleringer, 2000; Gan et al., 2002). Esto ha llevado a la formulacién
de modelos matemadticos alternativos: 1) compartimentalizacién en venas
y tejidos del mesdéfilo, explicado a través del modelo llamado “Two pools”
(Leaney et al., 1985); 2) enriquecimiento a lo largo de la via de evaporacion,
modelo llamado “String of lakes” (Gat y Browser, 1991; Yakir, 1992); (3) por
un efecto contrario entre el flujo por difusién del agua enriquecida desde
los sitios de evaporacién y el flujo convectivo de la transpiracién, llamado
Efecto Péclet (Farquhar y Lloyd, 1993) (Figura 1).

El modelo denominado “Two pools” describe a la hoja como la unién de
2 compartimientos, un compartimiento (tejido vascular) donde el agua no
sufre fraccionamiento isotépico alguno, teniendo similar composicién al agua
que ingresa a la planta, y otro compartimiento compuesto por los sitios de
evaporacion que sufre fraccionamiento y es igual al modelado por la ecuacién
5 (Figura 18A). El pool de agua no fraccionado varia entre 13 y el 33% del agua
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foliar total, dependiendo de la tasa de transpiracién (Flanagan et al., 1991).
El modelo denominado “String of lakes” (serie de lagos) explica el gradiente
isotépico dentro de la hoja como consecuencia del enriquecimiento a lo largo
de la via de evaporacién, andlogo a una serie de lagos evaporantes a través de
un rio. En este modelo la salida desde un elemento evaporante ingresa dentro
del siguiente elemento dentro de la serie, lo que provoca el enriquecimiento
progresivo del is6topo pesado a lo largo del flujo de agua (Figura 18B). El
tercer modelo fue planteado por Farquhar y Lloyd (1993), quienes modificaron
el modelo de una fuente tinica de agua dentro de la hoja por uno que tiene
una composicion isotdpica continua. Ellos plantean que dentro de la hoja se
producirian dos gradientes, uno formado por la difusién de is6topos pesados
desdelos sitios de evaporacién y el otro por el flujo convectivo de la transpiracion,
que va en sentido contrario. La relacién entre conveccién y difusién sobre una
distancia ! (m) se describe por el ntimero Péclet (& ):

=¥ /D (6)

donde v (m s@) es la velocidad del movimiento de agua y D es la difusividad
de H,"O en agua (2,66x10° m?s”). La velocidad es proporcional a la tasa de
transpiracién, la que puede expresarse como una velocidad compuesta por v=k
E/C (donde E [moles ms™] es la tasa de transpiracién y C es la densidad del
agua [5,55x10* mol m~]). El factor escalar (k, la constante de proporcionalidad)
se espera que sea del orden de 10* a 10°. Asf:

_ KEI (7)
D

Dentro de la hoja se crearfa un gradiente isotépico continuo. A, serfa
descrito por la ecuacién 5 y disminuiria exponencialmente hasta llegar a la
composicion isotépica de la fuente de agua (5 ) en las venas. La integracion
de esta variacién isotdpica origina un bajo enriquecimiento isotépico del
agua foliar en relacién a la fuente de agua, descrito por:

1— en@ (8)
%

Este modelo explica el menor enriquecimiento del agua foliar respecto a la
ecuacioén 5, asf como la variacion espacial del enriquecimiento del agua dentro
de la hoja, pero sélo a pequefia escala, entre el estoma y el xilema (Gan et al.,
2002). Barbour y Farquhar (2003) y Barbour et al. (2000b; 2004) proporcionaron
evidencia de la existencia del efecto Péclet. Gan et al. (2002) plantearon que
incorporando el efecto Péclet al modelo serie de lagos se describe de mejor
manera la el enriquecimiento del agua foliar.

A=A,
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Figura 18. Diagrama de los modelos que representan el enriquecimiento
con "0 del agua foliar en los sitios de evaporacién (3 ) sobre
la fuente de agua (3_). A, Modelo de los dos pools; B, Modelo
de la serie de lagos y C, Efecto Péclet. La intensidad del
sombreamiento indica la cantidad de agua foliar enriquecida
(Redibujado de Gan et al. (2002)).

El enriquecimiento del agua foliar es un proceso que depende de la tasa de
transpiracion (Ecuacién 1). El efecto del aumento de la transpiracién E sobre
el enriquecimiento con *O A depende de la naturaleza del cambio en E, que
puede variar por cambios en la conductancia estomaética (g, ) o por cambios en
(w-w ).Lag, eslarespuestadela planta con mayor influencia en el A0, ya que
afecta varios pardmetros de la ecuacién 5 (Barbour et al., 2000b). Si g disminuye
existe un efecto sobre €, que estd determinado por la resistencia estomatica y la
resistencia de la capa limite. Si ¢ disminuye la resistencia estomdtica aumenta
y dominaria el fraccionamiento, por lo que € _aumentaria, aumentando el
enriquecimiento (Farquhar et al., 2007). Ademas, la disminucién de g _aumenta
la temperatura foliar, lo que disminuye €*. El aumento de la temperatura es
creciente al aumentar el cierre estomatico, lo que conlleva a un aumento de e,
(Barbour et al., 2000b). Si el aumento en E se debe un aumento en la demanda
evaporativa de la atmdsfera A™®O también aumentaron (Farquhar et al., 2007).

Enriquecimiento de la materia organica. Los modelos descritos anteriormente
describen el enriquecimiento con **O del agua foliar. La composicién isotépica
del oxigeno de la materia orgdnica estd determinada por el oxigeno del
agua disponible en el momento de la sintesis, por lo que el aumento de la
proporcién de '*O en el agua foliar se refleja en la formacién de carbohidratos
y celulosa (Sternberg et al., 1986). La celulosa se enriquece en un 27 a 28%o
aproximadamente en comparacién con el agua (DeNiro y Epstein, 1981; Sternberg
et al., 1986; Barbour et al., 2000b; Gessler et al., 2007). Este enriquecimiento se
debe al fraccionamiento bioquimico (e ) y estd determinado por el intercambio
isotdpico que ocurre durante la reaccién de hidratacién de grupos carbonilo de
los compuestos intermedios de la sintesis de celulosa, principalmente sacarosa
(Sternberg et al., 1986). El valor de fraccionamiento de 27 a 28%o puede no ser
constante, ya que las moléculas de sacarosa se disocian y reordenan para formar
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celulosa, lo que expondria grupos carbonilo nuevamente a moléculas de agua
que estarian menos enriquecidas que el agua foliar (Hill et al., 1995; Farquhar
et al., 2007), perdiendo parcialmente la sefial de 8O del agua foliar impresa
en la sacarosa. Otro factor a considerar es que el fraccionamiento varia si se
trata de una especie dicotiled6nea o monocotiledénea (Helliker y Ehleringer,
2000). Para calcular el §**0 de la celulosa en los tallos (6O ) Saurer et al.
(1997) incluyeron en el enriquecimiento del agua foliar un factor f, que resume
el efecto de la no homogeneidad del agua foliar y el intercambio de dtomos de
oxigeno de la sacarosa con el agua del tallo. Al incluir este factor en la ecuaciéon
de enriquecimiento se obtiene:

9)
86 Ocell:68 Os+f|:8k+8e+68 OV_Ss OS_E’k 4 +80
¢

Saurer et al. (1997) encontraron buen ajuste cuando f= 0,5.

Barbour et al. (2000a) midieron el 3'*O en genotipos de trigo cultivados en tres
temporadas, encontrando una relacién positiva entre ¢ y rendimiento, pero el
8'*0 medido en hojas se correlacioné negativamente con g , sefialando que §*0O
se debe a un aumento en la conductancia estomadtica. Estos autores proponen que
8"0 se use para seleccionar genotipos de alta ¢ en condiciones potenciales.

Adtn cuando la explicacién tedrica de §®0 en las hojas tiene gran complejidad y
estd en evolucidn, experimentalmente se observa una relacion lineal estrecha entre
transpiracién y 8O como lo muestra la Figura 19, que corresponde a la relacién
entre enriquecimiento con *O de la biomasa foliar y la tasa de transpiracién
media en genotipos de arroz y mani, trabajo realizado por Sheshshayee et al.
(2005). Ademds estos autores probaron la relacién entre la tasa de transpiracion
y 8'%0 del agua foliar exponiendo hojas de girasol a concentraciones crecientes
de ABA, que es un inductor de cierre estomdtico. Se encontr una relacién lineal
y positiva (Figura 20) entre tasa de transpiracién y enriquecimiento con '*O en
el agua de la hoja. En este caso la transpiracion fue afectada principalmente
por el comportamiento estomadtico, una mayor apertura estomadtica se traduce
en una tasa de transpiraciéon maés alta, y viceversa. En drboles esta respuesta
queda grabada en las estructuras formadas en el tiempo. Saurer et al. (1997)
midieron la relacién 8O en celulosa extraida de los anillos de crecimiento en
troncos de drboles que crecian en un valle en el que se generaba un gradiente
de h. E1 "0, que representaba el enriquecimiento durante 50 afios, fue mayor
en los sitios donde la 1 era menor, es decir, donde la transpiracién era mayor.
El efecto de la i fue almacenado en la celulosa del tronco.
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Figura 19. Relacion entre tasa de transpiracion media (MTR, mol m2d)y
A®™0,, (enriquecimiento con "*0 de la biomasa foliar con respecto al
agua del suelo) en genotipos de a) mani (R?=0,69; P<0,001; n=12) y
b) arroz (R?=0,046; P<0,05; n=11).

Fuente: Sheshshayee et al. (2005).
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Figura 20. Relacion entre A0, (enriquecimiento con 0 del agua de la hoja
con respecto a la del suelo) y la tasa de transpiracion medido
en hojas de girasol. La transpiracion fue alterada induciendo el
cierre estomatico mediante concentraciones crecientes de ABA
((#) control, (H) 10-7 M, (A) 10-6 M, (A) 10-5 M, y (¢) 10-4 M). EI
experimento se realizoé en una camara de crecimiento a 15 mbar de
VPD (déficit de presion de vapor) y 1200 mol m?2 s de intensidad
luminica en el rango PAR.

Fuente: Sheshshayee et al. (2005).
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Eficiencia en el uso del agua.

En la actualidad el hombre utiliza alrededor de un 54% del agua dulce
disponible, y aunque solo un 10% del total de agua consumida por la agricultura
es aportada por el riego, esta cifra corresponde a un 70% del agua dulce utilizada
por el hombre. Considerando el ritmo de crecimiento de consumo per capita
y demogréfico actual, se calcula que dentro de las préximas dos décadas el
hombre llegard a utilizar el 90% del agua dulce disponible.

La cantidad consumida de agua para producir una cosecha es enorme, se
necesitan entre uno y tres metros ctbicos de agua para cosechar un kilo de arroz
y 1.000 toneladas de agua para producir una tonelada de grano. Esto lleva a
un célculo de 2.000 a 5.000 L/persona/dia, sélo para cubrir sus necesidades
alimenticias, dependiendo de las diferencias en la dieta y en el clima, y de la
eficiencia de los sistemas locales de produccién de alimentos. Esto plantea
la necesidad de aumentar la eficiencia en el uso del agua de los cultivos,
especialmente en zonas con escasez hidrica.

La eficiencia en el uso del agua a nivel de planta se define como los mg de materia
seca producida por gramo de agua transpirada. Este pardmetro aumenta en
condiciones de estrés (DeLucia y Schlesinger 1991, Ehleringer y Dawson, 1992,
Flanagan et al.1992), y por causas genéticas (Wright et al., 1993).

Durante el proceso fotosintético de las plantas C,, donde el CO, es asimilado
mediante procesos fisico-quimicos regulados por la enzima ribulosa bifosfato
carboxilasa (Rubisco), ocurre discriminacion hacia el °C. Las plantas discriminan
contra el ®C durante el proceso fotosintético (O'Leary, 1981). Experimentalmente
se ha encontrado una relacién lineal y negativa entre eficiencia de transpiracién
y discriminacién isot6pica de carbono 13 (A) (Figura 21) en trigo (Farquhar
y Richards, 1984; Masle y Farquhar, 1988; Condon y Richards, 1992), cebada
(Hubick y Farquhar,1989; Acevedo etal., 1997), mani (Hubick et al., 1986; Wright,
et al., 1993), tomate (Martin y Thorstenson, 1988), maravilla (Virgona et al.,
1990), algodén (Hubick y Gibson, 1993) y caupi (Ismail y Hall, 1992). Ademads,
se han observado relaciones lineales y positivas entre A *C y rendimiento para
diferentes cultivos (Figura 22) como trigo (Condon et al.,1987; Masle y Farquhar,
1988; Araus et al., 1993; Sayre et al., 1995), cebada (Austin et al., 1990; Acevedo
et al., 1997), poroto (White et al., 1990), mani Hubick et al., 1986; Wright et al.,
1993), caupi (Ismail y Hall, 1992) y tomate (Martin y Thorstenson, 1988).
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Figura 21.

Relacion lineal y negativa entre discriminacién isotépica de *C (A)
y eficiencia de transpiracion normalizada (Wn) en genotipos de
cebada. La linea corresponde al valor de la relacion teodrica (ver
mas abajo) y los puntos a valores experimentales para diferentes
genotipos de cebada y tratamientos hidricos.

Fuente: Acevedo et al. (1997).

Figura 22.
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Relacion lineal positiva entre discriminacion isotopica de *C y
biomasa aérea producida en genotipos de cebada.

Fuente: Acevedo et al. (1997).
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Base tedrica de la discriminacion de C en el proceso de asimilacion de CO,.
La eficiencia en el uso del agua puede ser expresada como la relacién entre tasa
de asimilacién fotosintética de CO, (A), y la tasa de transpiracién (T).

(-0.XP, - P) (10)
196(61‘ -e, )

Donde P,y P, son las presiones parciales de CO, atmosférica e interna
respectivamente; e,y e corresponden a la presion de vapor en los espacios
intercelulares y en la atmdsfera respectivamente; El factor 1,6 corresponde al
cuociente entre de difusividad de vapor de agua y CO, en el aire, y ®_es la
proporcién de carbono fijado que es respirado por las raices en el dia mas el
carbén respirado por las raices y brotes durante la noche.

W:é:
T

Se ha descrito una expresién aproximada para todos los efectos isotdpicos, o, durante
la fijacién de carbono por las hojas en las especies C, (Farquhar et al., 1982).

(11)

o= ]1:“ = 1,0044M+1,0275

P a a

Siendo R y R, lasrazones de °C/"*C del aire y la planta, respectivamente, P,/ P,
es larelacion de las presiones parciales de CO, intercelular y atmosférico, 1,0044
es la relacién de las conductancias para difusién de *CO, y “CO,, es decir,
el efecto isotdpico asociado con difusion en el aire (Vogel, 1980) y 1,027 es el
valor aproximado del efecto isot6épico asociado con carboxilacién por Rubisco
(Farquhar et al., 1982).

La discriminacién isot6pica de **C se puede expresar en términos de los efectos
isotépicos, de manera que:

A=o -1 (12)

De ahi que A en los tejidos vegetales sea descrito por la siguiente ecuacién
(Farquhar y Richards, 1984):

(13)
A=|44+2 ,613"}40 B
P,

Como P, es relativamente constante en periodos cortos de tiempo, la relacién P/P,
aumenta con la conductancia estomatica, y es un indicador de la relacién entre
ésta y la capacidad fotosintética. A mayor tasa fotosintética (A), P, serd menor
a causa de su utilizacién como sustrato principal de dicho proceso, mientras
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que con aumentos en la conductancia estomatica aumenta P,.

De la ecuacién se infiere que A crece con aumentos en la relacién P/P .

A
P(-0 )<1,1947——— (14)
,1-9,) 0.0226

1’6(ei - ea )

W =

El balance total entre fotosintesis y transpiracion es tal que al aumentar P, debido
a una mayor abertura estomadtica, se produce una mayor A (ec.13), lo cual estd
asociado a una menor eficiencia de transpiracién (ec. 14). Al agrupar constantes
en (ec. 14) y normalizar W por (el.-eu), se tiene la siguiente ecuacion de eficiencia
de transpiraciéon normalizada (Wn):

W =P,(1-0,)0,7466-2 ,6 A) (15)

Esta relacién tedrica existente entre discriminacién isotépica de *Cy Wn predice
notablemente bien la informacién experimental (Figura 4).

Futuros avances. Tal como se puede inferir de la ecuacién 10, aumentos en
la EUA no siempre estdn asociados a incrementos en la tasa fotosintética (A),
sino que pueden deberse a disminucién de la conductancia estomadtica que
lleva a disminucién en el rendimiento. Existe una relacién lineal y positiva
entre transpiracion y biomasa producida (Figura 23). La dificultad para
medir transpiracién vegetal, y por consiguiente conocer su eficiencia en un
determinado cultivo, ha limitado su uso en los programas de mejoramiento
genético (Menéndez y Hall, 1996). Este problema podria ser esclarecido si
existiese un pardmetro independiente a la medicién de ®C, y que estuviese
relacionado a la conductancia estomaética.



RELACIONES HIDRICAS DE PROSOPIS TAMARUGO PHIL. USO DE ISOTOPOS ESTABLES. 63

28
r=0,89
A
26 .
© a
% a ‘ o A
é_ 24' A
R L] =t g
A
§ 221 F s
NO) o A o
o A A
© ID a0
g 20 <+ ° "o
§ | et
m [] a
18+
|
-
16 T " T T
2 2,5 3 3,5 4 4,5
Agua transpirada (kg agua/planta)

Figura 23. Relacion lineal entre biomasa producida y agua transpirada en
genotipos de cebada.

Fuente: Acevedo et al. (1997).

En este dmbito son de interés las investigaciones realizadas (Sheshshayee et
al., 2005), y previamente expuestas en la seccién de Transpiracién, que dicen
relacién con la relacién lineal y positiva existente entre conductancia estomatica
y enriquecimiento con *O; como también investigaciones complementarias a la
anteriormente citadas (Bindumadhava et al., 1999), que demuestran la relacién
lineal y positiva entre rendimiento y enriquecimiento con ®*O. De ratificarse
dicha relacién, mediciones combinadas de *C y 'O proveerian informacién
que permitiesen distinguir la razén de cambio en EUA (A o T). Sin duda se
requieren mds experiencias para llegar a un consenso.

Determinacion de ruta fotosintética.

En la actualidad nuestro planeta posee una atmésfera de naturaleza oxidativa,
compuesta principalmente por Nitrégeno (78,0%), Oxigeno (20,9%), pequefias
cantidades de Argén (0,09%), y Diéxido de Carbono (0,03%). Sin embargo
estas condiciones no han sido una constante, la atmdsfera primitiva era
predominantemente reductora. El cambio, segiin muchos, se debi6é en gran
medida al proceso de disociacién del agua, reaccion que puede ser producida
tanto por agentes abiéticos (electrolisis, radiaciéon UV), como por agentes biéticos
(fotosintesis). Pese a esto, en la actualidad es ampliamente aceptada la tesis de un
aumento de Oxigeno atmosférico originado como resultado de fotosintesis.
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El efecto Dole, que describe diferencia que existe entre la relacién *O/°O de la
atmosfera y la del agua del océano (Dole, 1935), apoya dicho supuesto, tomando
en cuenta de que la atmdsfera se encuentra enriquecida con '*O con respecto al
agua ocednica, y mientras la reaccién de disociaciéon de H,0O asociada a factores
abidticos produce empobrecimiento progresivo de dicho is6topo estable en la
atmosfera, la fotosintesis por el contrario, provoca un aumento de la relacién
80/0 en el aire (Figura 24), coincidiendo con las condiciones observadas
(Dole y Jenks, 1944).

Electrdlisis
o UV
(b) CO, +2H,0 Fotosintesis | (CH,0)+ 0, + H,0
(c) HyO oceénica _— O, atmosférico
80/1%0 (H,0 oceénica) < 80/% (O, atmosférico)

Figura 24. Valores de relacién isotépica (*0/'¢0O) del oxigeno liberado de
la disociacién del agua originada por diversas fuentes. (a) El
agua liberada por la disociacion del agua originada por energia
radiante UV, o electrélisis posee valores de ®0/'*O menores que
el agua en si. (b) La relacién '®0/'®O del oxigeno liberado luego
de la fotosintesis es mayor que el del agua. (c) El valor '*0/'O del
oxigeno atmosférico es mayor que el del agua oceanica.

Rutas fotosintéticas. La palabra fotosintesis, al igual que el proceso que
representa, puede ser desglosada en dos términos, ambos con un significado
en particular, pero intimamente ligados entre si. En primer lugar el termino
“foto”, el cual procede de las reacciones dependientes de la luz. En este vital
proceso, la energia radiante proveniente del sol es almacenada en moléculas
energéticamente dtiles, las que serdn utilizadas en la sintesis de carbohidratos.
El segundo termino, “sintesis”, hace alusién al proceso de fijacién de CO,,
proveniente de la atmoésfera, con el fin de sintetizar carbohidratos. Calvin y
su equipo (Calvin y Benson, 1948; Calvin, 1949) dilucidaron el ciclo de fijacién
de CO,, donde la enzima Rubisco juega un rol inicial. La enzima Rubisco
cataliza la carboxilacién de un compuesto orgdnico de 5 carbonos, la ribulosa-
1-6-bifosfato, con el CO, atmosférico, formando asi 1 molécula de 6 Carbonos,
la cual al ser inestable termina por separarse en 2 moléculas que contienen 3
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atomos de carbono, PGA (Fosfoglicerato). Sin embargo, Rubisco cataliza ademds
la reaccion entre Oxigeno y ribulosa-1-6-bifosfato (Bowen y Ogren, 1972). La
reaccion anteriormente citada, llamada fotorespiracién, atin cuando tiene una
funcién de disipacién energética, produce compuestos poco titiles, causando
un inherente gasto energético, y disminuyendo la eficiencia en el uso del agua
de las plantas. Un pequefio ntimero de especies de plantas ha evolucionado
con el fin de proteger a Rubisco del Oxigeno, y de este modo aumentar la
eficiencia fotosintética. Hoy se conocen tres vias fotosintéticas, la mds antigua
y difundida de todas, la via C,, y dos que estdn adaptadas a la fotorespiracion,
lavia C,y CAM.

La via C, corresponde a la mds antigua y abundante estrategia fotosintética en
la naturaleza. En ésta, la enzima Rubisco cataliza la unién del CO, proveniente
del ambiente con una molécula de ribulosa 1,5-bifosfato, formando 2 moléculas
de 3-fosfoglicerato, las cuales entran en el ciclo de Calvin-Benson. Las especies
poseedoras de la via C, sufren el proceso de fotorespiracion. La segunda ruta,
denominada C,, supone una modificacién espacial a la via C,. En el meséfilo, el
CO, es fijado a HCO, mediante la enzima Anhidrasa Carbonica (AC), para luego
incorporar el Carbono (proveniente del CO,) en un 4cido de cuatro carbonos,
mediante la enzima PEP carboxilasa. Este dcido C, es transportado hacia la vaina
del haz vascular por la accién de acarreadores especificos ATP dependientes en
donde es descarboxilado para liberar CO,, el cual es fijado luego por la enzima
Rubisco, entrando asi en el ciclo de Calvin-Benson. La fotosintesis C, funciona
como un sistema cerrado, donde Rubisco es protegida del oxigeno, y el CO, es
fijado de manera muy eficiente, evitando pérdidas por fotorespiracion.

La tercera ruta corresponde a la via CAM, abreviatura de Crassulacean
acid metabolism. Esta estrategia metabdlica se caracteriza por presentar
carboxilaciones separadas temporalmente, absorbiendo CO, por la noche, y
realizando fotosintesis con sus estomas cerrados de dia. A diferencia de las
plantas que presentan la via C, anteriormente citada, la ruta CAM basa su
estrategia en una separacién temporal, y no espacial, de los procesos implicados
en la fotosintesis. Sin embargo, las reacciones son similares. Usualmente las
plantas CAM son facultativas, pudiendo manifestar el metabolismo CAM en
ciertas condiciones y cambiar a la via C, en otras. El metabolismo CAM supone
una adaptacién eficiente a condiciones de fuerte estrés hidrico. La demanda
evaporativa de la atmdsfera es menor de noche, por lo que abrir los estomas
solamente en estas condiciones presenta la ventaja de minimizar notablemente
las pérdidas de agua causadas por la transpiracion.

Utilidad de la discriminacion de *C en la determinacion de la ruta fotosintética
de especies vegetales. Las mediciones de *C en tejidos foliares resultan de
potencial utilidad en la identificacién de la estrategia fotosintética. Esto se debe
a que las distintas vias de fotosintesis presentan diferencias cuantitativas en
su accionar, hecho que se ve manifestado en su disimil composicién isotépica
(Park y Epstein, 1960).
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Dentro de los procesos que influyen en la A®C se cuentan la difusion (Hirschfelder
et al, 1954; Mason y Marrero, 1970) y disolucién del CO, atmosférico (Mook,
1974), las reacciones enzimaticas (Park y Epstein, 1960; Cooper y Wood, 1971), la
composicion isotépica del CO,, y su concentracién (Pardue et al, 1976; Benedict,
1978), entre otros.

Especies poseedoras de una misma ruta fotosintética presentan valores de A*C
bastante cercanos y caracteristicos (Bender, 1968; Bender, 1971). Los valores
medios de A”C para plantas C, corresponden aproximadamente a -27%o. En el
caso de las plantas C,, la enzima Rubisco, localizada en las células de la vaina
del haz, se encarga de consumir todo el Diéxido de Carbono asimilado por
la PEP carboxilasa, por lo que no existe fraccionamiento isotépico cinético; el
valor de A”C para especies C, es aproximadamente de -12.5%o. Esta diferencia
isotépica ha sido aprovechada para distinguir entre plantas C, y C, (Cuadro 2,
Capitulo 3), llegando a determinar la ruta fotosintética de una gran cantidad de
especies (Brown y Smith, 1972; Lerman y Raynal, 1972; Raynal, 1972; Smith y
Turner, 1975; Troughton et al., 1974).También se han utilizado en estudios sobre
la distribucién de las diferentes vias fotosintéticas en especies distribuidas en
distintos gradientes ambientales (Cavagnaro, 1988; Arroyo et al., 1990).

Las mediciones de *C/">C han sido también de particular utilidad en el estudio
de hibridos C,-C, del género Atriplex. Dichos hibridos presentan una morfologia
foliar intermedia entre C,, y C,, Sin embargo su A”C indica el accionar C, (Hatch
et al., 1972; Mooney et al., 1974). El caso de las plantas CAM es mds complejo
debido a que, dependiendo de las condiciones ambientales, estas pueden
presentar metabolismos C, o C, por lo que sus valores de APC fluctian entre
los de ambas rutas (Bender et al., 1973).

Debido a la permanencia en el tiempo de la sefial isotépica de *C, la medicién
de su abundancia en diversas fuentes ligadas a la presencia ancestral de material
vegetal es de gran utilidad en el estudio de paleo-ecosistemas. El esmalte
de huesos y dientes de animales herbivoros fésiles se encuentra en general
enriquecido aproximadamente un 14% con respecto al material vegetal de su
dieta (Teeri y Schoeller, 1978; Charles, 1981). Este enfoque permite estudiar la
abundancia de especies pertenecientes a una determinada ruta fotosintética en
el ecosistema ancestral de un herbivoro en particular, simplemente midiendo el
ABC de sus restos 6seos. Por ejemplo, en un estudio realizado en la cuenca del
lago Salitroso, de la Patagonia Argentina, se estudi6 la distribucién y abundancia
de las diferentes rutas (Arroyo et al., 1990).

Uso de *Hy O en la determinacion de la fuente de agua en plantas.

La forma mds abundante de intercambio de H y O entre el ambiente y los
organismos es el H,O. Las fuentes de agua de las plantas son la precipitacién,
agua del suelo, escorrentia y el agua subterranea. Originalmente todas provienen
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de la precipitacién, pero &H y 8'°O estan influenciados por procesos fisicos como
la evaporacion, la capacidad de almacenamiento, la profundidad y caracteristicas
geoldgicas de las napas subterrdneas, y las caracteristicas de disolucién y
velocidad con que el agua subsuperficial se mueve hacia la napa subterrdnea
(Dawson, 1993). El agua contenida en cada uno de estos compartimientos tiene
una firma isotépica distintiva y detectable (Santiago et al., 2005). Luego, si la
variacion de H y O en plantas es producto del agua que absorbe y no existe
fraccionamiento isotépico en el proceso de absorciéon radicular (Ehleringer y
Dawson, 1992; Bariac et al., 1994), ni durante el transporte de agua a través
de los tejidos de la planta, el agua del suelo tiene similar proporcién de
isétopos de H y O que el agua que fluye por la planta (Aravena y Acevedo,
1985; Ehleringer y Dawson, 1992). Por esto al medir el contenido isot6pico del
agua del xilema se puede determinar cudl es la fuente de agua utilizada por
la planta. El enriquecimiento isotépico observado en el agua de las hojas con
respecto al agua de alimentacion del drbol estd asociado solamente al proceso
de transpiracién. La teoria que explica el enriquecimiento con ?H del agua foliar
es la misma que se describi6 el enriquecimiento con *O en la seccién “El *O y
la Transpiracién Vegetal”.

La proporcién de isétopos de H y O en plantas ha sido usada en estudios de
fisiologia vegetal, paleobotanica y ecologia, ya que la composicién isotépica de
la fuente de agua, del agua de la planta y de la celulosa de anillos de crecimiento
del tronco de drboles puede ser utilizada para analizar los patrones de uso del
agua por las plantas en periodos cortos de tiempo y en periodos largos, a través
de un espectro amplio de tipos de comunidades y ambientes (Dawson, 1993).
Un claro ejemplo del uso de O en la determinacién de la fuente de agua de
las plantas se presenta en la Figura 25, donde se muestra el 8**O del xilema de
27 especies de plantas de la Sabana Brasilefia y el perfil vertical del suelo de
8"0, alli se puede estimar la profundidad de las raices de varias especies. Las
especies brevideciduas toman el agua de las capas mds profundas, mientras que
las gramineas y herbdceas toman el agua de las capas superficiales (Santiago
et al., 2005). En Chile se han realizado diversos trabajos en esa linea. Aravena
y Acevedo (1985) determinaron que el tamarugo se abastecia de agua de
acuifero fredtico y no de la humedad atmosférica como se planteaba entonces.
Squeo et al. (1999) analizaron la composicion isotépica del agua extraida de
los tallos de 14 especies arbustivas del extremo sur del Desierto de Atacama e
identificaron el uso de dos fuentes de agua, una superficial y otra més profunda.
La mayoria de las especies con sistema radicular dimérfico o profundo utilizaban
primariamente aguas localizadas a mayor profundidad, en comparacién con las
especies con sistema radicular superficial. Comparando entre un afio seco y otro
lluvioso, sélo 4 especies de las 14 estudiadas cambiaron su fuente principal de
agua. Olivares (2003) mostré que la composicién isotépica del agua del xilema
de todas las especies de arbustos y cactdceas que habitan en Paposo, a 700 msnm,
era comparable a la del agua proveniente de neblina, y diferfa de una potencial
fuente de agua subterranea.
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Figura 25. a) Promedio 5'®0 de la savia del xilema colectada al final de la

estacion seca para 27 especies en un sitio cerrado sensu stricto
del centro de Brasil; las barras representan los promedios y las
lineas representan los errores estandares para 2-6 individuos por
especie. b) 6'®0 del agua del suelo en relacién con la profundidad
colectadas en el mismo sitio y al mismo tiempo; n = 4, por
profundidad (Oliveira, 2004).
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9. SINTESIS

e Prosopis Tamarugo Phil es una especie leguminosa arbérea nativa del Desierto
de Atacama, Chile.

e Elsistema radical de la especie tiene una distribucién tal que le permite
actuar como “ascensor hidrico“desde el nivel fredtico a zonas mads
superficiales del suelo de muy alta salinidad, lo que le proporciona una
gran adaptacion a los salares del Desierto de Atacama. En zonas en que
el nivel fredtico estd a 10 m o més las raices pivotantes absorben agua, la
que puede ser transpirada a la atmdsfera o bien, a través de un sistema
radical fasciculado puede ser depositada en la zona salina. El sistema
radical fasciculado tiende a desaparecer en la medida que el nivel freatico
estd mds cercano a la superficie (ej. Salar de Llamara).

e Como especie leguminosa, Prosopis tamarugo Phil. Tiene metabolismo C, y
una eficiencia del uso del agua relativamente baja. La evolucién diaria de
la apertura estomadtica sigue estrechamente las variaciones del déficit de
presion de vapor de la atmosfera.

*  Prosopis tamarugo Phil. es una especie con extraordinaria adaptacién a
estreses ambientales de todo tipo, caracteristicos de la Pampa del Tamarugal,
donde esta especie tiene su maxima expresion.

e Eluso de is6topos estables *C, 0 y 2H ha sido de particular utilidad en la
identificacion del origen del agua que consume tamarugo, en conocer su ruta
fotosintética y en estudiar posibles cambios en la tasa de transpiracion.
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