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Abstract: The ecophysiology of Prosopis juliflora was studied under natural conditions in a Venezuelan tropical dry
forest (12° 08' N, 70° 00' W). The yearly variation of water relations and nutrient dynamics were followed either every
month (1987) or every othermonth (1988). The diurnal values of water potential varied between -0.83 and -4 MPa du-
ring the rainy periods and between -3 and -4 MPa during the dry periods. During the driest periods, osmotic adjust-
ment was observed. The amount of nutrient per leaf arca (g/m2) varied with the season for almost all of the elements
studied. P values were similar to those of deciduous species (0.164 -0.093 g/m2) reported previously but were much
lower than N values (3.036 and 2.2207 g/m2). All measured macronutrients , total Cat+ (1.4761- 0.7581 g/m2), solu-
ble Cat+ (0.7612-0.7581 g/m?2), Kt (1.0405-0.8074 g/m2) and Mg** (0.2949-0.1395 g/m?2), had higher values during
the dry season. It is concluded, that the ecophysiological plasticity of P. juliflora, regarding nutrient and water require-
ments have permitted the ample distribution of this species within the neotropical semiarid regions.
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Las caracteristicas ambientales de las zonas
dridas y semidridas tropicales condicionan una
atmésfera con una elevada demanda evaporati-
va y un frecuente déficit hidrico en el suelo
(Diaz 1984, Medina et al. 1985). En esta regién
costera, las altas velocidades de los vientos ali-
sios del noreste, la textura de los suelos y el ex-
ceso de sales de carbonato de calcio en los mis-
mos, constituyen tensores adicionales (Diaz
1984, 1988).

Aunque algunos autores la han sefialado co-
mo caducifolia facultativa (Urich 1978),
Prosopis juliflora se comporta en estos ambien-
tes como una especie dridoactiva sensu Fischer
y Turner (1978), es decir que mantiene su teji-
do fotosintéticamente activo durante todo el
afio. De estas evidencias, surge la pregunta:
{Cudles son las caracteristicas ecofisioldgicas
que le permiten a la especie tolerar o evadir se-
giin sea el caso, las condiciones ambientales
extremas?

Unldad de Microscopig

El objetivo del presente trabajo ha sido ini-
ciar la caracterizacién ecofisioldgica de P. juli-
flora en respuesta a las condiciones ambienta-
les que prevalecen en las zonas 4ridas y semid-
ridas noroccidentales de Venezuela.

MATERIAL Y METODOS

Especie: Prosopis juliflora. D.C. es un &rbol
perennifolio con hojas glabras bipinadas, con
pinulas de 10 a 20 pares, inflorescencias axila-
res, racimos densos y cilindricos de 5 a 10 cm
de largo por 1 a 2 cm de ancho, legumbres de 5
a 15 cm de largo (Wiggins y Porter 1971).

Area de estudio: El estudio se hizo en El
Imujo, Peninsula de Paraguand (12° 08’ N, 70°
00" W). Corresponde a una comunidad calcico-
la, donde predominan los suelos franco- arcillo-
arenoso, con dos estratos donde destacan
Croton heliaster, Caesalpinia mollis,
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Bourreria cumanensis, Capparis odoratissima
y Prosopis juliflora,; todas ellas de copas irre-
gulares con alturas entre 4 a 5 m y emergentes
de 7 a 8 m. En el estrato bajo Opuntia caraca-
sana, Lippia oreganoides y Croton flavens, son
las especies representativas (Alarc6n 1990a y
1990b).

La zona se caracteriza por altas temperaturas
(méxima: 34.0 °C; minima: 24.7 °C) y precipi-
taciones medias anuales que rara vez sobrepa-
san los 300 mm, concentradas entre octubre y
enero, no hay lluvias errdticas de alta intensi-
dad de mayo a julio, y las velocidades de viento
pueden alcanzar entre 11.6 y 18.7 km/h, aproxi-
madamente.

Variables microclimaticas: Los cursos dia-
rios de las variables ambientales y de respuesta
de las plantas se realizaron desde abril de 1987
hasta junio de 1988, mensualmente el primer
afio y bimensualmente el segundo afio. Se se-
leccionaron dias caracteristicos de la época se-
ca y uno en la época hiimeda. Los cursos de hu-
medad relativa y temperatura fueron medidos a
1.Z m de altura, con un psicrémetro de aspira-
cién ASSMAN. Para la radiacién fotosintética-
mente aciiva (RFA) se utilizé un sensor Q8872
conectado a un radiémetro Li-cor 185b.

Potencial hidrico y sus componentes: En
el campo, el curso diario de potencial hidrico
de las hojas ( Y ) se midié con la cdmara de
presién, cada dos horas, desde las 6:00 hastalas
18:00 horas. Debido a la ocurrencia de lluvia,
en los meses de la época hiimeda se realizaron
mediciones hasta las 15:00 horas. Se realizaron
tres repeticiones en cada hora, para cada uno de
los tres érboles.

En el laboratorio, los componentes del Jh
foliar y el médulo de elasticidad (€) de la pared
celular fueron estimados mediante la técnica de
curvas Presién-Volumen (Tyree y Hammel
1972, Tyree y Ritchter 1981, Tyree y Jarvis
1982). Para el calculo de € se utilizé la ecua-
cién de Warren - Wilson (1976), ya que esta fue
la que mejor se adapté a los valores obtenidos.

Paralelamente, se determing ¢l potencial os-
mético (Yrr) mediante el método crioscdpico de
Slavic (1974), en el jugo vacuolar, medido por
triplicado en una cdmara C-52 del
microvoltimetro Wescore HR-33T. Se congela-
ron muestras en jeringas por duplicado, a las
£:00, 12:00 y 18:00 horas.

Componentes solubles osméticamente ac-
tivos: Se estimd la contribucién de los carbohi-
dratos y de cada catién al Y, utilizando la
ecuacién de Van't Hoff, aplicable a soluciones
diluidas:

Yn =-C*R*T

donde C = n/V es la concentracién de soluto
por litro de solucién, R es la constante univer-
sal de los gases = 0.0083 1*MPa/K*mol, y T la
temperatura. Se determinaron los carbohidratos
solubles por el método de la antrona (Hassid y
Neufeld 1964).

Caracterizacién nutricional de las hojas:
El {ésforo (g/m?) se determiné en material pul-
verizado, mediante el método de Murphy y
Riley (1962), modificado para muestras vegeta-
les. Estas fueron digeridas con una mezcla bi-
naria de acidos (H,SO4 y HCIG3). El nitrégeno
(g/m?) se determind en material pulverizado
mediante el método de Microkjeldahl (Jackson
1982).

Las fracciones totales y solubles de los ca-
tiones Ca**, Kt y Mg** (g/m2) se determina-
ron en un total de 20 a 30 hojas, provenientes
de la parte media de follaje, por absorcién até-
mica; en cada caso se realizaron de dos a tres
repeticiones. El 4rca foliar se determiné me-
diante el uso de un planimetro digital, utilizan-
do para ello de 20 a 30 hojas, posteriormente,
se calculé el indice de 4rea foliar especifica
(AFE) en cm?/g (Evans 1972).

Se realizaron andlisis de varianza de una via,
para comparar los datos de los diferentes para-
metros medidos en las hojas durante las épocas
scca y himeda.

RESULTADOS

Variables microcliméticas: La maxima
RFA (2600 uEm-2s-1) se encontré en septiem-
bre, al final de la época seca. Al integrar las
curvas obtenidas, se observa en los meses de la
época scca un total de RFA estimado hasta 55%
mayor que en los de la época hiimeda. Las tem-
peraturas mds altas se registraron entre las 11y
las 15 horas, coincidiendo con las mayores
RFA (Fig.1).
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Fig. 1. Cursos diumos de los pardmetros radiacién fotosintéticamente activa (RFA), temperatura ambiental (Ta) y potencial
hidrico (Yh) para Prosopis juliflora. Para todos los casos, el error estdndar fue menor que 0.05.

Componentes del potencial hidrico foliar:
los cursos diurnos de Yh indican que el valor
minimo, -4 MPa se alcanzé durante el mes de
septiembre. También los valores de los
potenciales hidricos de base o temprano en la
mafiana (Jh base), fueron los més negativos (-
2.3 MPa). En contraste, en diciembre, con
precipitacién mayor, los valores del yh fueron
menos negativos registrandose valores de }h

- hasta de -0.83 MPa (Fig.1).

En los meses con lluvia o en los dias de
lluvias erraticas durante la época seca, los
potenciales hidricos se recuperan hasta valores
cercanos a -1 MPa. Los valores de Y7
muestran muy bajas oscilaciones diurnas, en
tanto_que si se observaron variaciones en los
dias cuando ocurren precipitaciones (Fig. 2).

El valor del ajuste osmético pasivo, durante
la deshidratacién (Meinzer et al.. 1983) fue
bajo. Un andlisis detallado indica que en los
meses verdaderamente secos (abril, mayo,
marzo), estos valores estdn por encima de 0.65
MPa, lo cual puede indicar que existe cierto
ajuste pasivo. Los cambios en el contenido
relativo de humedad son muy bajos; durante €l

periodo hiimedo (octubre a enero) se obtuvo un
valor cercano a 86 % descendiendo hasta 77 %
en el periodo seco (febrero a septiembre). El
moédulo de elasticidad presenta valores entre -
3.99 y -7.95 MPa. Se observé que este valor se
hace més negativo al avanzar la sequia, aunque
mostré un aumento en un dia de lluvia errética,
durante el periodo seco.

Componentes solubles osmétjcamente ac-
tivos: La mayor contribucién al YT es aporta-
da por los carbohidratos, especialmente durante
la época seca (0.428 MPa); le siguen Catt
(0.149 - 0.310 MPa) y K+ (0.224 - 0.188 MPa);
los restantes cationes se presentan en magnitu-
des menores, especialmente durante la época de
lluvia (Mg** entre 0.184 y 0.149 MPa; Na*
entre 0.129 'y 0.020 MPa). En general, indepen-
dientemente de la época del afio, el valor calcu-
lado para el ¥ con la ecuacién de Van't Hoff
para soluciones diluidas, resulté menor que el
medido mediante el método crioscépico, lo
cual sugiere que solutos osméticamente activos
no evaluados, podrian contribuir en forma
apreciable (Cuadro 2).
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Fig. 2. a. Curvas estacionales del potencial osmético (¢),
potencial hidrico minimo (o) y potencial hidrico de base
(0). b. Precipitacién. La ausencia de barras indica que el
error estdndar es m4s pequeiio que el simbolo.

Caracterizacion estructural y nutricio-
nal de las hojas: Los valores de nitrégeno
oscilaron entre 3.0360 g/m2 en época seca y
2.2207 g/m2, durante los meses himedos;
mientras que el fésforo oscilé entre 0.1635

g/m2 y 0.0928 g/m2. En ambos casos, las

diferencias resultaron significativas (Cuadro 3).
El calcio total vari6 entre 1.4761 g/m2, en
época seca, y 0.7581 g/m2 en la época himeda.
Sin embargo, para el contenido de calcio
soluble, los valores se encontraron entre 0.7612
g/m2 en época seca y 0.3685 g/m? en época
himeda. En relacién con los otros cationes, los
valores exhibidos por el potasio variaron entre
1.0405 g/m2 en época seca y 0.8074 g/m2 en
época himeda. E1 magnesio total se presentd
en cantidades muy bajas, variando entre 0.2949
g/m2 durante la época seca y 0.1727 g/m2 en
época himeda. En general, los valores de los
macronutrientes revelaron diferencias
aparentemente relacionadas con la edad foliar.
En todos los casos a excepcién del potasio, el
andlisis estadistico produjo resultados
significativos (Cuadro 3).

Los valores promedio del indice de area
foliar especifica (IAF) resultaron de 108.064
cm2/g durante 1a época seca y de 147.921
cm2/g durante la himeda. El anélisis de
varianza revel6 diferencias altamente significa-
tivas para las dos épocas contrastantes.

CUADRO1

Valores de los componentes del potencial hidrico, extraidos de las curvas
Presion - Volumen, en muestras hidratadas de Prosopis juliflora

Potencial Potencial
osmético osmético
en el punto en el punto
de saturacién de pérdida
de turgor
" 'meses ¥ nl00 ¥ 0
MPa MPa
abril 87 -2.60 -2.17
mayo 87 -2.03 -1.36
junio 87 -1.38 -1.36
julio 87 -1.40 -1.16
enero 88 -1.90 -1.67

marzo 88 2.30 -1.65

Ajuste Contenido Médulo
osmético relativo de elasticidad
humedad

Ayrn CRH €
MPa % MPa
-0.43 85 3.9
-0.67 77 -5.51
-0.16 91 -1.67
0.24 81 -5.90
-0.23 86 -5.95
-0.65 77 -1.53
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CUADRO 2

Potencial osmético calculado con la ecuacion de Van't Hoff (Vn;) y medido con el método crioscépico ( ¥ My).
Para el ¥ 1, se presenta la contribucion de cada componente con error estdndar (Sx)

Componentes Periodo seco Periodo himedo
solubles (a,m,s,m) G.d.e)

p Sx p s
Calcio 0.149 0.037 0.310 0.108
Potasio : 0.224 0.106 0.188 0.045
Magnesio ‘ 0.184 ’ 0.105 0.149 0.092
Sodio 0.129 0.082 0.020 0.002
Carbohidratos 0.428 0.219 ’ 0.236 0.001
Vr, ; 1.114 0.903
V1, 1.949 0.465 1.557 1.604

a,m,s,m: abril, mayo, septiembre 1987 y marzo 1988

j.d,e: julio, diciembre y enero 1987

CUADRO 3

437

Contenido de nutrientes foliares en Prosopis juliflora. Se presenta el valor promedio ( x), el error estdndar (Sx), el nimero

de muestras (n) y la significancia (S) del andlisis de varianza entre los dos periodos contrastantes

Nutriente  Periodo seco Periodo hiimedo
g/m2 X Sx n X Sx n
N 3.0360 0.036 10 2.2207 0.012 6
k 0.1635 - -0.012 8 0.0928 0.019 4
K* 1.0405 0.079 8 0.8074 - 0.030 4
Catt 1.4761 0.145 8 0.7581 0.064 4
Cat* sol 0.7612 0.038 8 0.3685 0.049 4
Mg+t 0.2949 0,036 8 0.1395 0.008 4
Ca++ sol : Calcio soluble periodo seco: febrero a septiembre, periodo hiimedo: octubre a enero

Significancia: n.s. no significativo, * 95%, ** 99%

*g

* %

n.s.

L

*
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DISCUSION

P. juliflora exhibe respuestas muy variadas
que le permiten establecerse en ambientes don-
de el recurso de agua es escaso, como las zonas
dridas y semidridas tropicales. La especie fun-
damentalmente presenta variaciones estaciona-
les, tanto en los diversos componentes del Yh
como en su composicién nutricjonal.

La répida recuperacién del Yh durante el pe-
riodo humedo, podria estar asociado a un rpi-
do incremento de la disponibilidad de agua en
las capas superficiales y a la existencia de un
sistema radical superficial y extensivo que per-
mite explotar al méximo el recurso hidrico dis-
ponible (Diaz et al., en prep.).

Los valores de Yh son similares a los pre-
sentados por Filgueira (1984) para 1a misma es-
pecie en zonas 4ridas en los Andes de
Venezuela; sin embargo, este autor cita valores
de Yh de hasta -5.8 MPa para la época seca.
Con respecto a otras especies del género, son
relativamente mdés negativos que los exhibidos
por Prosopis tamarugo nativa del desierto de
Atacama, Chile (Mooney et al. 1980), pero
muy similares a los valores para Prosopis
glandulosa en el desierto de Sonora (Nilsen e ¢
al. 1981, 1983). Al respecto, recientemente se
ha encontrado que en afios particularment hui-
medos, esta iltima especie exhibe pot nciales
de base o temprano en la mafiana cercanos a 0
MPa (Franco et al. en prep.).

Los valores de potenciales hidricos muy ne-
gativos exhibidos durante la estacién m4s seca,
y la concentracién de carbohidratos relativa-
mente alta, frente al resto de los componentes
osmdticamente activos, sugiere la existencia de
ajuste osmdtico para el mantenimiento del tur-
gor, lo cual representa una condicién para ase-
gurar los procesos metabdlicos de las plantas
(Turner 1986).

Al utilizar la metodologia descrita para las
curvas Presién-Volumen, se encontré que el
método de hidratacién en 4rboles con potencia-
les tan negativos, puede ocasionar sobreestima-
cién de los potenciales osméticos (Meinzer e ¢
al. 1986, Alarcn 1990a). De hecho, los valores
estimados en este trabajo indican que la planta
sufre una pérdida continua de turgor durante el
afio; sin embargo, esto no corresponde co& las
wediciones mensuales en el campo de Yh y

, donde se evidencia la existencia del ajuste
osmatico para mantener el turgor.

Los valores de ‘l’n en el punto de mixima
hidratacién resultaron mayores a los sefialados
por Filgueira (1984), pero muy similares a los
publicados por Meinzer et al. (1983) para arbo-
les lefiosos de sabana. Asimismo, resultan leve-
mente mayores que los valores sefialados para
hojas maduras de P. glandulosa en el desierto
de Sonora (Nilsen et al. 1981).

La diferencia entre los valores de ¥ en el
punto de pérdida de turgor y en la maxima satu-
racién refleja la habilidad de las plantas para
continuar extrayendo agua desde el suelo, sin
perder el turgor. Este alcanzé un valor prome-
dio de 0.396 MPa, semejante al encontrado por
Meinzer et al. (1983) en 4rboles de sabanas tro-
picales, pero mucho menor que los valores para
P. glandulosa cuando son simulados ambientes
freat6fitos (Nilsen et al. 1986a). Sin embargo,
los valores encontrados en los meses més secos
(mayores que 0.65) sugieren la existencia de al-
giin mecanismo de regulacién osmética.

El € indica un aumento en la rigidez de las
paredes celulares como consecuencia de las
condiciones ambientales extremas. En este ca-
S0, una disminu&’ién de la elasticidad aumenta
el gradiente de 'Yh suelo-planta, lo cual estimu-
la tanto la absorcién como el transporte de agua
a las hojas. Asimismo, el contenido relativo de
humedad refleja una relativa constancia a pesar
de los cambios estacionales, con valores com-
prendido entre 77% y 91%. Este 4mbito da una
idea de las caracteristicas del tejido foliar de la
especie, sugiriendo la existencia de algin me-
canismo, probablemente asociado a la concen-
tracién de solutos especialmente el calcio que
se acumula en cantidades poco habituales, para
mantener el turgor en presencia de un incre-
mento del déficit hidrico foliar.

En general, se -ha observado que las plantas
mds resistentes a la sequia, muestran pequefios
cambios en el conu:llnido relativo de humedad a
reducciones del Yh foliar (Jarvis & Jarvis
1963). P. juliflora con un contenido relativo de
humedad promedio de 86%, coincide con esto
y con los datos en zonas tropicales de Filgueira
(1984) y Meinzer et al. (1983). Para P. glandu-
losa, los valores presentados resultaron mucho
menores y mis variables a lo largo del afio
(Nilsen et al. 1986b).

Goldstein et al. (1989) han identificado di-
versos patrones estacionales, tanto en las rela-
ciones osmaéticas como en las propiedades
elasticas para el mantenimiento del turgor en
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especies lefiosas. Precisamente, uno de ellos es
el que presenta disminucién del Yr y aumento
de la rigidez de las paredes de los tejidos celu-
lares durante la época seca. Estos autores consi-
deran que este mecanismo es exitoso en am-
bieli‘tﬁs con déficit hidrico prolongado y valores
de muy negativo, lo cual coincide con las
caracteristicas observadas en P. juliflora en la
zona bajo estudio.

Para casi todos los elementos evaluados la
composicién nutricional mostré una diferencia-
cién estacional. Cuando se expresan en g/m?2 ,
en términos de magnitud, estos valores estan
miés relacionados con los encontrados para es-
pecies caducifolias de bosques secos tropicales
(Medina 1985). Para todos los nutrientes eva-
luados se encontré una menor disponibilidad
durante 1a época de lluvia, problemente debido
a que las hojas de P. juliflora son muy suscepti-
bles al lavado foliar (Tukey 1970) o bien ante
la escasez de agua durante la época seca se pro-
duce una concentracién de iones a nivel foliar.
Otro aspecto importante que hay que considerar
es la edad foliar. En P. juliflora se observé for-
macion de gran cantidad de hojas nuevas du-
rante la estacién lluviosa. Este hecho podria es-
tar enmascarando parte de los resultados, ya
que una hoja adulta de la época seca, con varios
meses de formada puede ser sustancialmente
diferente, de una de la época de lluvia recién
formada, por lo cual se sugiere 1a necesidad de
realizar estudios demogréficos de hojas de esta
especie en las zonas dridas tropicales.

Alternativamente, deberia tomarse en cuenta
que esta especie exhibe superposicion de even-
tos fenoldgicos (Alarcén, en prep.), en la cual
gran parte del carbono empleado para la forma-
cién de flores y frutos proviene de las hojas ad-
yacentes (Mooney 1972). Ello, aunado a un
proceso de reduccion de la superficie foliar
(Grubb et al. en prensa) durante la estacién mas
seca, podria afectar en consecuencia el AFE, lo
cual deberia reflejarse en este pardmetro a lo
largo del afio. En cuanto a las magnitudes, éstas
resultan similares a las sefialadas para especies
mesodfilas, en bosques caducifolios y semicadu-
cifolios tropicales por Marin y Medina (1981),
Medina et al. (1985), Medina (1985) y Olivares
(1987).

En esta zona semidrida P. juliflora es apa-
rentemente caducifolia facultativa en los meses
de sequia extrema (Urich 1978, Alarcén
1990a), lo cual podria ser un mecanismo adi-

cional de regulacién hidrica, especialmente si
se considera la erraticidad espacio-temporal en
la disponibilidad hidrica.
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RESUMEN

Se realizé la caracterizacién ecofisiolégica
de P. juliflora en El Imujo (12° 08' N; 70° 00’
W), localidad de las zonas semidridas de

enczuela. Enire 1987 y 1988 se evaluaron: el

h y sus componentes, mediante cursos diumos
y curvas P-V, empleando la cimara de presidn;
el Y7, mediante el método crioscépico; nitrége-
no por microkjeldahl; fésforo por reaccién mo-
libdato-amonio y los macronutrientes Ca*¥,
K+, Mgtt y Na* por absorcién atémica. El ¥
muestra marcada oscilacion diurna (-0.83 a 4.0
MPa), la cual va disminuyepdo a medida que
avanza la estacién seca. E1 ¥7 por el contrario
permanece constante durante el dia. El médulo
de elasticidad se hace cada vez més negativo a
medida que avanza el periodo seco. El fésforo
mostrd valores similares a los de las especies
caducifolias (0.164-0.099 g/m2), mientras que el
nitrégeno vari6 entre 3.036 y 2.2207 g/m2. Para
todos los macronutrientes se encontrd mayores
niveles durante la época seca, con los siguientes
ambitos: Catt total (1.4761-0.7581g/m2),
Cat* soluble (0.7612-0.7581 g/m2), K+
(1.0405-0.8074 g/m2) y Mg*+ (0.2949- 0.1395
g/m2). La especie presenta caracteristicas ecofi-
siolégicas que le confieren gran plasticidad de
respuesta, evidenciada por sus bajos requeri-
mientos nutricionales y su resistencia al déficit
hidrico, lo cual juega un papel determinante en
su amplia distribucién en las zonas 4ridas y se-
midridas de Venezuela.
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