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RESUMEN

Phacelia secunda J.F. Gmel. (Hydrophyllacese) esunahier-
ba perenne que en Chile, y también en Argentina, presenta
unaampliadistribucién, habitando desde Parinacota (18°S)
hastaTierradel Fuego (54°S), y desded nivel del mar hasta
la dta cordillera. En este estudio se documentan algunas
variaciones morfolégicas que presenta esta especiealo lar-
go de un gradiente dtitudina desde los 1.600 m alos 3.400
m en losAndes de Chile central (33°S). Se encontré que €
didmetro de las rosetas aumenta significativamente con la
atitud, d igua que & nimero deinflorescencias por indivi-
duoy lalongitud delapubescencia Por € contrario, ladtu-
ra de las inflorescencias disminuye con la dtitud. La ten-
denciaa privilegiar € crecimiento vertical a bgjas atitudes
y @ crecimiento horizontal en atitudes mayores seria una
respuesta adaptativa a las frias condiciones de los ambien-
tes de ata montafia. Del mismo modo, & aumento en la
longitud de la pubescencia con la dtitud seria una adapta
Cidn paramantener un balance térmico positivo y evitar los
excesos de radiacion en dichos ambientes.

PaLaBRrAs cLavEs: Cambio morfolégico, gradiente
atitudinal, Phacelia, Andes.

INTRODUCCION

El género Phacelia Juss. (Hydrophyllaceae)
comprende aproximadamente 150 especies, que
habitan desde el oeste de Norteamérica hasta el sur
de Argentina 'y Chile (Deginani 1982; Mabberley
1997). Lamayoriade | as especies de este género se
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ABSTRACT

Phacelia secunda J.F. Gmel. (Hydrophyllaceae) is a
perennial herb that both, in Chile and Argentina, shows a
wide distributional range, inhabiting from Parinacota
(18°S) to Tierradel Fuego (54°S), and from the sealevel
up to the high Andes. In this study some morphological
variationsalong an altitudinal gradient from 1600 to 3400
m in Andes of central Chile (33°S) are reported. The
diameter of the rosettes significantly increased with
elevation, as well as the number of inflorescences per
individual and the longitude of pubescence. In contrast,
the height of inflorescences decreased with elevation.
Tendencies for privileging vertical growth at lower
elevations and horizontal growth at higher elevations
would be adaptations to the cold and harsh climate of
high mountain habitats. In asimilar vein, theincreasein
the longitude of pubescence with elevation would be an
adaptation in order to maintain positive thermal balan-
ces and avoid the excesses of radiation in those habitats.

Kevworps: Morphological change, atitudinal gradient,
Phacelia, Andes.

encuentran en el hemisferio norte, colonizando
principalmente habitats templados (Willis 1985;
Mabberley 1997). En Chile, €l género esta repre-
sentado por 6 especies (Marticorena & Quezada
1985).

Phacelia secunda J.F.Gmel. es una hierba
perenne que habitaen todo €l continente americano,
desde el sur delos Estados Unidos hasta el extremo
sur de Sudamérica (Deginani 1982). En Chile esta
hierba presenta una extraordinaria amplitud tanto
en su distribucién latitudinal como altitudinal,
habitando desde Parinacota (18°S) hasta Tierra del
Fuego (54°S), y desde € nivel del mar hasta cerca



Gayana Bot. 57(1), 2000

del limite altitudinal de la vegetacién andina
(3.500 m). En Chile, una distribucion tan amplia
como ésta, sélo es conocida para Deschampsia
antarctica Desv. (Graminae) y Colobanthus
quitensis (H.B.K.) Bartl. (Caryophyllaceae) que
se encuentran a lo largo de toda la Cordillera de
los Andes hasta la Antértica. A diferencia de las
otras especies con amplia distribucién en Chile,
P. secunda se desarrolla exitosamente en climas
muy diferentes como son el clima costero, el
clima tipo mediterraneo del valle central y el
clima alto-andino. En Argentina, P. secunda
también presenta una amplia distribucién tanto
altitudinal como latitudinal, habitando desde
Jujuy hasta Tierra del Fuego y desde el mar ala
Cordillera de los Andes (Deginani 1982).
Varios estudios han documentado los
drasticos cambios climaticos que ocurren con la
altitud (Billings & Mooney 1968; Billings 1972,
1974; Bliss 1971, 1985). Aquellas especies capaces
de crecer en un amplio rango de altitudes deben
adaptarse a la disminucién de la temperatura del
aire y del suelo con la altitud, al aumento de los
niveles de radiacion y velocidad del viento, y ala
disminucién en laduracion delaestacion favorable
para el crecimiento (Billings & Mooney 1968;
Billings 1974; Bliss 1985; Korner 1999). Lagran
mayoria de los estudios se han centrado en las
adaptaci onesfisiol 4gicas que presentan las especies
gue habitan los ambientes alpinos (Billings &
Mooney 1968; Bliss 1971; Billings 1972; 1974),
relegando a un segundo plano la documentacién
de adaptaciones morfoldgicas. Una de las
principal es caracteristi cas que presentan las plantas
gue habitan en zonas alpinas es la reduccion del
crecimiento en tamafio de los individuos,
privilegiandose el crecimiento en formahorizontal
(Savile 1972; Korner et al. 1989; Korner 1999).
De esta manera los individuos crecen muy
apegados a la superficie del suelo donde pueden
evadir los efectos del fuerte viento y aprovechar la
radiacion del suelo paraal canzar temperaturas mas
altas que el aire (Korner & Larcher 1988; Kdrner
1999). Lo anterior sugiere que una especie que se
distribuya a lo largo de un gradiente altitudinal
deberia modificar su morfologia para crecer mas
cerca del suelo ha medida que se aumenta en
altitud. En el presente estudio se documentan
algunos aspectos de la variacion morfol 6gica que
presenta Phacelia secunda a lo largo de un

gradiente altitudinal en los Andes de Chile
central.
MATERIALESY METODOS

EsPECIE DE ESTUDIO

Phacdiasecunda J.F. Gmd. (Hydrophyllaceee):
hierbaperenne, arrosetada o con talloserguidos, con
rizoma vertical, tallos con pilosidad argénteo-
sericea, adpresa, en menor medida con pilosidad
hirsuta. Hojas basales largamente pecioladas, las
caulinares casi sésiles, pilosas en ambas caras;
|amina enteraalirado pinnada, lanceolada a ovada,
con 1 a5 pares delébulos de épice agudo y margen
entero, el terminal de mayor tamafio que los
restantes. Inflorescencia compleja de cimas
escorpioides, laxas o contraidas. Céliz de igual o
menor longitud que la corola, sépal os mas o menos
lanceolados, hirsutos. Corola campanulada, lila a
blanco. Estambres exertos. Fruto cipsulapiriforme.
Puede producir entre 1-4 semillas por flor. Las
semillas son naviculares, de 2-3 mm de longitud
por 1 mm de ancho; tienen un extremo marcada-
mente agudo, foveoladas en ambas caras y son de
color castafio oscuro. Los frutos y semillas de esta
especi e no presentan adaptaciones morfol dgicaspara
dispersién alarga distancia (Cavieres et al. 1999),
lo quele permiteformar bancos de semillasbastante
numerosos (Cavieres & Arroyo 1999a). Seguln
Arroyo & Squeo (1990) astaes unaespecie parcial-
mente autocompatible.

Deginani (1982) reconoce 2 variedades para
la especie; P. secunda JFGmel. var. secunda con
plantas arrosetadas, con pilosidad en su mayor parte
argénteo-sericea, y P. secunda JF.Gmel. var. pinnata
(R. et P) Constance, con plantas marcada- mente
caulescentes, con predominio delapilosidad hirsuta

(Fig. 1).

AREA DE ESTUDIO

Este trabajo se realizd entre los sectores del
Santuario de la Naturaleza Yerba Locay €l Cerro
Negro en el Centro Invernal de Ski Valle Nevado,
en losAndes de Chile central (33°S) (Fig. 2).

En genera, e climade Chile central esdel tipo
mediterraneo (di Castri & Hajek 1976) con una
marcadaestacionalidad tanto enlastemperaturascomo
en las precipitaciones. Se caracteriza ademas por una
atavariabilidad interanua enlasprecipitacionesy una
moderada oscilacion térmicaentred periodoinverna
y laépoca egtival. A 1.600 m, en d Santuario de la
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Fic. 1. Icones de Phacelia secunda J.F.Gmelin. en Deginani (1982). A, Planta en flor y fruto; B, flor; C, corola
abierta; D, cdliz y fruto; E, gineceo; F, semillas; G, Phacelia secunda var. pinnata (Vahl) Deginani, aspecto general.

(A-F, Cabrera 15146; G, Cabrera 18301).

Fic. 1. Icones of Phacelia secunda J.F.Gmelin. in Deginani (1982). A, Plant with fruit and flowers; B, flower; C, open
corolla; D, calix and fruit; E, gineceous; F, seed; G, Phacelia secunda var. pinnata (Vahl) Deginani, general aspect. (A-

F, Cabrera 15146; G, Cabrera 18301).

Naturaleza Yerba Loca, la temperatura media anual
esde 12,7°C (Pefid 0za1996), mientras que a2.600
m y 3.150 m la temperatura media anual es de
alrededor de 6,5°C y 3°C, respectivamente
(Cavieres & Arroyo 1999b).

En la zona de estudio se encontraron
poblaciones de Phacelia secunda desde los 1.600
alos 3.400 m, abarcando una diferencia de 1.800
m de altitud entre ambos extremos del gradiente.
De acuerdo a una tasa de enfriamiento adiabatico
del aire (“lapse rate”) de 6°C/km (Cavieres &
Arroyo 1999b) la diferencia en la temperatura
promedio entre los extremos del gradiente

estudiado es de 10,8°C, diferencia que de
acuerdo a la estacionalidad que presenta el
“lapse rate” (op. cit.) puede ser ain mayor en
los meses de verano. Los muestreos se
realizaron en 5 poblaciones ubicadas en laderas
de exposicién W a S, ubicadas a las siguientes
altitudes:

1.600 m: Vegetacionalmente corresponde a
bosque esclerdfilo montano de Chile central, que se
caracteriza por la dominancia el arbol Kageneckia
angustifolia y el arbusto Guindilia trinervis,
presentando una fisionomia de matorral abierto
(Ledn 1994; Pefial 0za 1996).
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Fic. 2. Mapa de la zona de estudio. Circulos negros indican los sitios de estudio. 1: 1.600 m, 2: 2.100 m, 3: 2.500 m,

4: 2900 m, 5: 3.400 m.

Fic. 2. Map of the study zone. Black circles indicate study sites. 1: 1.600 m, 2: 2.100 m, 3: 2.500 m, 4: 2.900 m, 5:

3.400 m.

2.100 m: Localizado en una ladera de
exposicién W en la ruta a complejo de ski Valle
Nevado. La vegetacion corresponde a un matorral
subandino, dominado por Acaena alpina, A.
splendens, y arbustos achaparrados como
Chuquiraga oppositifolia y Anarthrophyllum
cumingii, acompa-fiados a su vez de varias
especies de gedfitas y algunas hierbas anuales
(Cavieres et al. 2000).

2.500 m: Localizado en unallanurainclinada,
de exposicion S, en larutaa complejo de ski Valle
Nevado. La vegetacion corresponde al limite
superior del matorral subandino (Cavieres et al.

2000), con dominancia de Acaena alpina,
Chuquiraga oppositifolia y A. splendens.

2.900 m: Ubicado en unaladerade exposicion
SW, muy cercadel Centro de ski Valle Nevado. La
vegetacion corresponde al piso andino inferior
gue se caracteriza por la dominancia de especies
en cojin como Laretia acaulis y Anarthrophyllum
gayanum (Cavieres et al. 2000).

3.400 m: Localizado en una ladera de
exposicion S en las faldas del Cerro Negro,
gproximadamente a 3 km a norte del Centro de ski
Valle Nevado. Este sitio corresponde a piso andino
superior (o subnival) de vegetacion, caracterizado
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por la baja cobertura vegetal, y la dominancia de
especies herbaceas de bajo tamafio como Nassauvia
pyramidalis y Pozoa coriacea, y la presencia de
otras especies en cojin como Azorella monantha
(Cavieres et al. 2000).
MEDICIONES MORFOLOGICAS

En cada nivel altitudinal se escogieron al
azar 25 individuos, a quienes se les determing el
ancho de la roseta, nimero de inflorescencias por
individuo y atura de las mismas. Adicionalmente,
de cada individuo se tomé un escapo floral que
fue trans- portado a laboratorio, donde bajo lupa
de diseccién se determiné la longitud de la
pubescencia. Los datos fueron analizados con
ANOVAS de una via con la atitud como factor.

RESULTADOS

TAMARO DE LAS ROSETAS

Segpreciaun significativoaumento dd diametro
de lasrosetas con ladtitud (N = 125; F, | = 31,01, P
<0,001), desde 9,6 cmalos1.600 m hasta24,7 cmde
diametro alos3.400 m (Fig. 3a). Lasrosetas del nivel
2.900 m resultaron ser ligeramente méas grandes
(25,8 cm) quelasde 3.400 m, aunguelasdiferencias

no son significativas (Fig. 3a).

NUMERO DE INFLORESCENCIAS

También se encontrdé un aumento signifi-
cativo del nimero deinflorescencias con laaltitud
(N=125/F, ,=4541;P<0,001).A 1.600 mlas
rosetas contienen en promedio 2 inflorescencias
por individuo (Fig. 3b), las que aumentan a un
promedio 3, 13y 12 inflorescencias por individuo
a2.100 m, 2.500 m, 2.900 my 3.400 m, respecti-

vamente (Fig. 3b).

ALTURA DE LAS INFLORESCENCIAS

La altura de las inflorescencias disminuye
significativamente con laaltitud (N = 232, F, , ;=
91,21; P < 0,001). A 1.600 m las inflorescencias
tienen una altura promedio de 24,3 cm por sobre
el nivel del suelo, mientras que a2.100 m aumenta
a 17,8 cm por sobre el nivel del suelo. A 2.500 m
la altura promedio disminuye a 13,5 cm, mientras
guea2.900 my 3.400 m decaealln mdsa8,5y 5,8
cm por sobre el nivel del suelo, respectivamente
(Fig. 3¢).

LONGITUD DE LA PUBESCENCIA

La longitud de la pubescencia aumenta
significativamente con laaltitud (N = 250; F, ,. =
109,99; P < 0,001). A 1.600 m el promedio de la
pubescenciaesde 0,7 mm delargo, mientrasque a
2.100 m aumenta a 0,8 mm. A 2.500 m la
longitud de la pubescencia aumenta a 0,9 mm,
mientras que a 2.900 m y 3.400 m aumenta aln
mas a 1,0 mm y 1,3 mm, respectivamente (Fig.
3d).

DISCUSION

La reduccién de la estatura de las plantas
con laaltitud hasido documentada con anterioridad
por unaserie de estudios (e.g. Rochow 1970; Jolls
1980; Neuffer & Bartelheim 1989; Galen et al.
1991; Bauert 1996). En el caso de Phacelia
secunda dichareduccion se manifiestaen ladismi-
nucion de la altura que alcanza la inflorescencia
por sobre el nivel de suelo (Fig. 3c). Adicional-
mente, P. secunda aumenta el tamarfio delasrosetas
con la altitud, de modo que si calcula la razén
estatura/didmetro se obtiene unadisminucion linea
deestarazén conlaaltitud (2,5cm-1,56 cm - 0,68
cm-0,33cm - 0,23 cm a 1.600 m - 2.100 m -
2.500 m - 2.900 m - 3.400 m, respectivamente).
En otras palabras, existe una variacion altitudinal
deindividuos con mayor desarrollo de crecimiento
vertical en las atitudes menores, e individuos con
un mayor desarrollo de crecimiento horizontal
hacia las altitudes mayores. Kdrner et al. (1989)
proponen que tal respuesta morfolégica seria
producto que las morfologias pequefias, que
privilegian el crecimiento horizontal, son eficientes
captadores y retenedores de energia térmica, de
modo que la temperatura de los tejidos vegetales
puede estar varios grados por sobre latemperatura
del aire (Korner 1999). Esto es coherente con el
hecho que las formas de vida mejor adaptadas y
mas abundantes en las zonas alpinas son plantas
bajas como las hierbas en rosetas y las plantas en
cojin (Bliss 1971; Billings 1974; Korner 1999).
Korner et al. (1989) ademas sefialan que la
reduccién en tamafio no es una consecuencia de
unamenor eficienciaen lamaguinariafotosintética
de las plantas por las bajas temperaturas ambien-
tales, sino a una adaptacién que opera incluso al
nivel de laformacion y division celular.
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Fic. 3. Variaciones morfol égicas de Phacelia secunda con la altitud en los Andes de Chile central (33°S). a) diametro
delasrosetas; b) nimero deinflorescencias por individuo; ¢) alturadelasinflorescencias; d) longitud de lapubescencia.
Letras diferentes sobre los circulos indican diferencias significativas (P < 0,05) de acuerdo a test a posteriori de
Tukey.

Fic. 3. Morphological variation in Phacelia secunda with elevation in the Andes of central Chile (33°S). @) rosettes
diameter; b) inflorescences per individual; c) height of inflorescences; d) longitude of pubescence. Different letterson
circles indicate significant differences (P < 0,05) according to Tukey a posteriori test.
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El significativo aumento del nimero de
inflorescencias por individuo con laaltitud sugiere
gue habria un aumento en el esfuerzo reproductivo
sexual con la altitud. Esto se contrapone con lo
propuesto por muchos autores (e.g., Billings &
Mooney 1968; Bliss 1971; Billings 1974), quienes
sugieren que la inversién de esfuerzos en
reproduccién sexual deberia disminuir con la
altitud, lo que ha sido demostrado por algunos
estudios (e.g, Rochow 1970; Jolls 1980). El
razonamiento tras esta proposicién es que las
estresantes condiciones ambientales dificultarian
el servicio de polinizacion por parte de insectos,
y la acumulacién de fotosin- tetatos necesarios
para completar el ciclo hasta la produccién de una
semilla (Bliss 1971; Billings 1974). Sin embargo,
existe evidencia que sugiere que la reproduccion
sexual seria mas importante hacia mayores
altitudes. Arroyo & Squeo (1990) documentan
gue, en un gradiente altitudinal en los Andes
patagénicos, la proporcion de especies
xendgamas (e.d. especies que requieren obligada-
mente servicios de polinizacién) aumentan con
la altitud. Arroyo et al. (1981) en los Andes de
Chile central documentan que la longevidad de
las flores en algunas especies andinas de Chile
central aumenta con la altitud. Una mayor
longevidad de las flores aumenta las
probabilidades de ser visitada por un
polinizador. De un modo andlogo, un aumento
del nimero de inflorescencias por individuo con
la altitud, y por ende del nimero de flores,
aumentaria el grado de atraccion para los
escasos polinizadores que habitan las zonas
alpinas (Arroyo et al. 1982).

El aumento altitudinal en la pubescencia
tambi én hasido documentado con anterioridad para
algunas especies de amplio rango de distribucion
en zonas apinas (Meinzer et al. 1985). La mayor
densidad de pubescencia (como ha sido descrito en
Espeletia, Meinzer et al. 1985) y/o lamayor longitud
de lamisma (como es el caso de P. secunda) con la
altitud aumentan el grosor de la “capa limite”
disminuyendo la pérdida de calor por conveccion
(Meinzer & Glodstein 1985). Esto permitealaplanta
mantener un balance térmico favorable en
comparacioén alas frias condiciones del aire que la
rodea. De un modo similar, una mayor longitud de
la pubescencia permite crear una pelicula sobre la
epidermisquerestringelaintensidad delaincidencia

de fotones (Meinzer & Glodstein 1985). Conside-
rando quelaintensidad delaradiacién aumentacon
la atitud (Kérner 1999), una mayor pubescencia
también cumplirialafuncion de proteger contra el
exceso de radiacion incidente.

Finalmente, en este estudio he documentado
quelavariacién morfol dgicaque presenta P. secunda
alo largo de un gradiente altitudinal se produce en
forma “clinal” (sensu Briggs & Walter 1997) en
respuesta a las modificaciones del ambiente.
Esto, a su vez, demuestra el alto grado de
plasticidad que presenta esta especie para
adaptarse a su ambiente. Sin embargo, desde €l
punto de vista taxondmico esta alta plasticidad
ha sido problematica. A modo de ejemplo, De
Candolle (1845) reconoce 4 variedades para la
especie, diferenciadas por la pubescencia foliar
y la longitud del escapo. Reiche (1907) para la
flora de Chile describe a la especie como “planta
polimorfa”, reconociendo 5 variedades. Este
autor ademas nota acerca de la especie: “En toda
la estencion de la republica hasta en las
cordilleras i entonces en formas pigmeas”,
haciendo alusién a la menor estatura que adopta
esta especie en dichos habitats. Brand (1913)
describe a la especie con 2 subes- pecies 'y 20
formas, nuevamente diferenciadas entre si por
caracteres como la forma y grado de
pubescencia de la hoja, el grado de desarrollo
del escapo floral, etc. Gibson (1967), para la
revision de la familia en la flora de Pery, relata
que la busqueda de caracteres morfol gicos
para dilucidar el complejo “P. magellanica (sin.
P. secunda)” ha sido infructuosa por el alto
polimorfismo de la especie. Ella sugiere que
sblo el grado de pubescencia es un caracter Util
para distinguir en la P. secunda var. secunda y
P. secunda var. pinnata. Deginani (1982)
diferencia las 2 variedades de la especie del
siguiente modo: P. secunda var. secunda con
plantas arrosetadas, con pilosidad en su mayor
parte argénteo-sericea, y P. secunda var. pinnata
con plantas marcadamente caulescentes, con
predominio de la pilosidad hirsuta. Los
resultados de este estudio sugieren que tal
separacion resultaria artificiosa ya que el
cambio de éstos, y otros caracteres, es gradual,
en respuesta a las condiciones en que crecen los
individuos.
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