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RESUMEN

Se ha propuesto que la formacién de un banco de semillas no seria una estrategia exitosa en hébitats como las zonas
alpinas sugiriéndose, en consecuencia, una tendencia a disminuir el tamafio del banco de semillas con la altitud.
Aprovechando la amplia distribucidn altitudinal que presenta Phacelia secunda J.F. Gmelin (Hydrophyllaceae) en
Chile central, en el presente estudio se documenta la variacidn en el tamafio del banco de semillas que forma esta especie
a diferentes altitudes. El 4rea de estudio se ubicé en los Andes de Chile central (33°S), donde se analiz6 el tamafio del
banco de semillas a 1.600, 2.200, 2.900 y 3.400 msnm. En cada altitud en forma aleatoria se demarcaron 25 parcelas
de 1 m”. En cada una de estas parcelas se contabilizé la cantidad de individuos adultos presentes y se tomé una muestra
de suelo de 5 cm de profundidad con barrenos metélicos de 7,2 cm de didmetro. Las muestras de suelo fueron puestas
en un vivero, registrindose la germinacién de semillas durante dos meses. Posteriormente se separaron las semillas que
no germinaron en una serie de tamices de diferentes tamaiios. Las semillas recuperadas fueron sometidas a un test de
Tetrazolium para determinar su viabilidad. El tamafio promedio (+ 2EE) del banco de semillas que forma P. secunda
a diferentes altitudes fluctda entre 19,6 + 26,7 semillas/m? a 1.600 m y 255,4 + 155,9 semillas/m? a 2.900 m.
Contrariamente a lo esperado, en P. secunda hay una tendencia a formar bancos de semillas mds numerosos con la
altitud. Esta tendencia serfa producto de una seleccién de este tipo de estrategia reproductiva en los fluctuantes
ambientes de mayores altitudes.
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ABSTRACT

It have been proposed that the formation of a seed bank would not be a successful strategy in alpine zones suggesting
atendency to decrease the size of seed bank with elevation. Taking advantage of the wide altitudinal range of Phacelia
secunda J.F. Gmelin (Hydrophyllaceae) in central Chile, we study the variation in the size of seed bank that this species
forms at several altitudes. The study area was located in the Andes of central Chile (33°S), where P. secunda‘s seed
bank was analyzed at 1600, 2200, 2900 and 3400 masl At each altitude 25 plots of 1 m? were demarcated. At each plot
adult individuals were counted and a soil sample of 5 cin depth was taken with metallic bores of 7.2 cm diameter. The
soil samples were retrieved to a nursery and seed germination was monitored for two months. After this period,
ungerminated seeds were separated in a series of sieves of several sizes. The retrieved seeds were subjected to a
Tetrazolium test in order to determine their viability. The mean size (£ 2EE) of the seed bank of P. secunda at several
altitudes fluctuated between 19.6 * 26.7 seeds /m” at 1600 m up to 255.4 £ 155.9 seeds/m? at 2900 m. Against
expectation, in P. secunda there was a tendency to form more numerous seed banks with increasing altitude. This
tendency would be the result of a selection of this reproductive strategy in the fluctuating environments of higher
altitudes.

Key words: seed bank, altitudinal gradient, Phacelia secunda, alpine, Andes.
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INTRODUCCION

Los bancos de semillas (BS), en particular
los bancos de semillas persistentes (BSP)
(sensu Thompson & Grime 1979), son
ecoldégicay evolutivamente importantes en
ladindmica de muchas poblaciones de plan-
tas (Fenner 1985). Los BSP juegan un rol
importante en la dindmica de regeneracién
en varias comunidades de plantas, ya que
actdan como fuente de propdgulos para el
reclutamiento (Grime 1979, Thompson
1992). Por otro lado, al almacenar semillas
producidas en diferentes temporadas los
BSP podrian actuar como una fuente de
variabilidad genética, permitiendo la esta-
bilidad a largo plazo en poblaciones con
una variacién genética reducida (e.g., po-
blaciones con poco flujo de polen y/o baja
dispersién espacial de semillas) (Templeton
& Levin 1979, Levin 1990).

Los ambientes de alta montafia se carac-
terizan por condiciones climéticas altamen-
te estresantes para el desarrollo de la biota
(Bliss 1985). Las principales caracteristi-
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cas de estos ambientes son las bajas tempe-
raturas ambientales y la corta duracidén del
periodo favorable para el crecimiento (Bliss
1985). A comienzos de la década de los
70°s algunos autores postularon que en es-
tos ambientes, producto de la rigurosidad
climética que afecta tanto la productividad
general del ecosistema como la actividad
de los polinizadores, la reproduccién
vegetativa y la produccién de semillas a
través de apomixis serian mds importantes
que lareproducciéon sexual (Billings 1974).
Considerando ademads que los individuos
que habitan estas zonas presentan una alta
longevidad, Archibold (1984) postulé que
la mantencién de grandes cantidades de
reserva de semillas en el suelo no seria
necesaria. Johnson (1975) y Thompson
(1978) propusieron que la formacién de
bancos de semillas no seria una estrategia
exitosa en hdbitats como las zonas alpinas
ya que la mantencién de un banco de semi-
llas requeriria de un alto gasto energético
para mantener una poblacién de semillas
en el suelo. Adicionalmente, considerando

Fig. 1. Mapa de la zona de estudio, indicando los sitios (circulos negros) donde se colectaron las mues-
tras de suelo. Sitio 1: 1600 m; Sitio 2: 2200 m; Sitio 3: 2900 m; Sitio 4: 3400 m.

Map of the study zone, showing the sites (black circles) where soil samples were collected. Site 1: 1600 m; Site 2: 2200 m;
Site 3: 2900 m; Site 4: 3400 m.
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que en ambientes alpinos las condiciones
ambientales son progresivamente menos
favorables para la produccion de semillas
hacia mayores altitudes, y en aquellas es-
pecies que producen semillas la menor du-
racion de la estacidn de crecimiento favo-
receria una germinacidén rdpida, Johnson
(1975) y Thompson (1978) proponen una
disminucién de los BS con la altitud. A
pesar de que varios estudios han documen-
tado la presencia de bancos de semillas en
el suelo de muchas zonas alpinas (Morin &
Payette 1988, Chambers et al. 1990, Spence
1990, Ingersoll & Wilson 1993, Chambers
1993, Diemer & Prock 1993, Onipchenko
et al. 1998, Arroyo et al. 1999) pocos estu-
dios han establecido si existe una tenden-
cia a formar bancos de semillas menos nu-
merosos hacia mayores altitudes. Aprove-
chando la amplia distribucién altitudinal
que presenta Phacelia secunda J.F. Gmelin
(Hydrophyllaceae) en Chile central, en el
presente estudio se documenta la variacién
en el tamaifio del banco de semillas que
forma esta especie a diferentes altitudes.

MATERIALES Y METODOS
Especie de estudio

Phacelia secunda es una hierba perenne
que en Chile presenta una extraordinaria
amplitud tanto en su distribucién latitudi-
nal como altitudinal habitando desde
Parinacota (18°S) hasta Tierra del Fuego
(54°S), y desde el nivel del mar hasta cerca
del limite altitudinal de la vegetacién andina
(3.500 m). Esta amplitud en su distribucién
altitudinal la hacen un excelente objeto de
estudio en la comprobacidn de la tendencia
esperada. P. secunda puede producir entre
1-4 semillas por flor. Las semillas son
cimbiformes, de 2-3 mm de longitud por 1
mm de ancho; tienen un extremo marcada-
mente agudo, faveoladas en ambas caras y
son de color castafio oscuro. P. secunda
presenta una marcada variacién altitudinal
en su morfologia, y se encuentra preferen-
temente en los espacios abiertos entre 4r-
boles, en cursos efimeros de agua y sitios
perturbados, especialmente en las zonas de
mayor altitud (Cavieres 1999a).
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Area de estudio

El drea de estudio se extendié entre los
sectores del Santuario de la Naturaleza
Yerba Loca y el Cerro Negro en el centro
invernal de Ski Valle Nevado, en los Andes
de Chile central (33°S) (Fig. 1). En esta
zona se escogieron 4 altitudes donde se
realizaron los muestreos del banco de se-
millas:

1.600 m: En el Santuario de la Naturaleza
Yerba Loca, localizado en el valle del este-
ro de la Yerba Loca a 50 km al este de
Santiago. Vegetacionalmente corresponde
al bosque escleréfilo montano de Chile cen-
tral, que se caracteriza por la dominancia
del arbol Kageneckia angustifolia y el ar-
busto Guindilia trinervis, con una fisiono-
mia de matorral abierto, y una rica flora
herbdcea tanto anual como perenne
(Pefialoza 1996). Kageneckia angustifolia
marca el l{mite arb6reo para esta zona entre
los 2.000-2.200 m de altitud.

2.200 m: Localizado en una ladera de
exposicién W en la ruta al complejo de Ski
Valle Nevado. La vegetacién corresponde
a un matorral sub-andino dominado por
arbustos achaparrados. El matorral sub-
andino se encuentra entre los 2.100 a 2.500
msnm, inmediatamente sobre el limite
arbéreo de K. angustifolia, y se caracteriza
porladominancia de arbustos achaparrados
como Acaena alpina, Chuquiraga
oppositifolia y Anarthrophyllum cumingii
acompaiiados de varias especies de geéfitas
y algunas hierbas anuales (Cavieres et al.
datos no publicados).

2.900 m: Ubicado en una ladera de expo-
sicién SW, muy cerca del centro de Ski
Valle Nevado. La vegetacion corresponde
al piso andino inferior, que se encuentra
entre los 2.600 a 3.200 msnm (Cavieres et
al. datos no publicados) y se caracteriza
por la dominancia de especies en cojin
como Laretia acaulis y Anarthrophyllum
gayanum.

3.400 m: Localizado en una ladera de
exposicion S en las faldas del Cerro Negro
(Fig. 1). Este sitio corresponde al piso
andino superior (o subnival) de vegeta-
cién, caracterizado por la baja cobertura
vegetal, y la dominancia de especies herbd-
ceas de bajo tamafio como Nassauvia
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pyramidalis y Pozoa coriacea, y la presen-
ciade otras especies en cojin como Azorella
monantha (Cavieres et al. datos no publica-
dos).

Clima general del drea de estudio

Chile central posee un clima tipo medite-
rraneo (di Castri & Hajek 1976) caracteri-
zado por una marcada estacionalidad tanto
en las temperaturas como en las precipita-
ciones, ademds de una alta variabilidad
interanual en las precipitaciones (Aceituno
1990). Dentro de esta zona de clima tipo
mediterrdneo hacia las altas cumbres de los
Andes se desarrolla un clima de alta mon-
tafia (Santibafiez & Uribe 1990). A 1.600
msnm en el Santuario de la Naturaleza
Yerba Loca, la temperatura media anual es
de 12,7°C, con temperaturas medias men-
suales que varian entre una mdxima prome-
dio de 19,5°C (febrero) y una media mini-
ma de 6,2°C (julio) (Pefialoza 1996). A
2.600 msnm la temperatura media anual es
alrededor de 6,5°C, con temperaturas me-
dias mensuales que varian entre una méxi-
ma promedio de 10,0°C y una media mini-
ma de —1.0°C (Cavieres & Arroyo 1999a).
A 3.150 m la temperatura media anual es de
alrededor de 3°C, con temperaturas medias
mensuales que varian entre una madxima
promedio de 7,0°C y una media minima de
-2,5°C (Cavieres & Arroyo 1999a). En rela-
cidn a las precipitaciones, estas ocurren prin-
cipalmente en forma de nieve. Santibafiez &
Uribe (1990), estiman precipitaciones tota-
les que fluctian entre los 715 mm al afio
para las zonas de baja cordillera, y 913 mm
anuales en las zonas mds altas de la cordi-
llera. Las precipitaciones se concentran
principalmente en los meses de invierno,
aunque en las zonas de mayor altitud sue-
len ocurrir tormentas de verano, con grani-
Z0 y rayos.

Banco de semillas (BS)

Con el objeto de conocer el tamafio del BS
que forma Phacelia secunda, se utilizé la
metodologia propuesta por Fox (1983). En
cada nivel altitudinal se demarcaron en
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forma aleatoria 25 parcelas de 1 m? En
cada una de estas parcelas se contabilizé la
cantidad de individuos adultos y adicional-
mente la cantidad de plantulas de P. secun-
da. De este modo es posible estimar un
promedio de la densidad de individuos por
m? en cada uno de los niveles altitudinales.
Posteriormente, en el centro de la parcela
se tomd una muestra de suelo de 5 cm de
profundidad con barrenos metélicos de 7,2
cm de didmetro. Esto da un volumen de
suelo de 203,6 cm?® en cada parcela, con lo
cual el volumen total de muestreo fue de
5,09 Its. por nivel altitudinal. Las muestras
de suelo fueron tomadas 2-3 meses después
del derretimiento de la nieve, una vez trans-
currido la época de germinacién de las
semillas, y antes del nuevo periodo de dis-
persién de semillas (Diemer & Prock 1993).
Las fechas de muestreo fueron: 1.600 m: 20
de septiembre de 1995; 2.200 m: 18 de
octubre de 1995;2.900 m: 13 de noviembre
de 1995 y 3.400 m: 20 de enero de 1996.
Para el andlisis de las muestras de suelo
se siguié la metodologia propuesta en
Hendry & Grime (1993). Las muestras de
suelo se depositaron cuidadosamente en
bandejas plasticas, las que posteriormente
se llevaron a un vivero con fotoperiodo de
12 hrs. y temperaturas de 15-25°C. Las
bandejas fueron regadas regularmente cada
dos dias, donde ademas se registré la apa-
ricién de plantulas durante un periodo total
de 2 meses. Posterior a este periodo, con el
propodsito de separar semillas que no hubie-
sen germinado, el suelo fue sacado de las
bandejas y lavado en una serie de tamices
de diferentes tamafios (Imm, 710 pm, 500
um y 355um). Las muestras resultantes se
analizaron bajo lupa donde se separ6 semi-

llas de P. secunda que visualmente pare-

cianintactas. Las semillas recuperadas fue-
ron sometidas a un test de Tetrazolium para
determinar su viabilidad (Hendry & Grime
1993). Para expresar el tamafio del BS se
sumd las semillas germinadas en vivero
con las semillas viables recuperadas de las
muestras de suelo.

Para cada nivel altitudinal se estimaron
dos pardametros; el tamaiio total del BS y el
tamafio estandarizado por la densidad de
individuos adultos. Se expresé el tamaiio
del BS como el nimero de semillas/m?,
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para lo cual se corrigié el nimero de semi-
llas (germinadas o viables) encontrado en
cada muestra por el drea de suelo que abar-
ca el barreno (0,004072 m?). Posteriormen-
te, para cada muestra de suelo, se estan-
darizé el tamafio del BS dividiendo este
valor por la densidad de individuos adultos
presente en cada una de las parcelas. Dado
que los datos no se ajustaron a una distribu-
cién normal por la alta cantidad de mues-
tras con valor cero, se determind la existen-
cia de diferencias significativas entre las
diferentes altitudes con la prueba no-
paramétrica de Kruskal-Wallis. Como test
a posteriori se realizaron pruebas pareadas
de Mann-Whitney. Los resultados se pre-
sentan como promedio = 2 EE.

RESULTADOS Y DISCUSION
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Fig. 2. Variacién altitudinal de la densidad
promedio de individuos adultos de Phacelia
secunda en los Andes de Chile central (33°S). Las
letras diferentes indican diferencias significativas
(P < 0,05) de acuerdo a una prueba de Kruskal-
Wallis y una prueba de Mann-Whitney como
prueba a posteriori. Barras verticales indican 2EE.
Altitudinal variation in the mean density of mature
individuals of Phacelia secunda in the Andes of central
Chile (33°S). Different letters indicate significant
differences (P < 0.05) according to a Kruskal-Wallis test
and a Mann-Whitney like a posteriori test. Vertical bars
indicate 2 SE.
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La densidad promedio de individuos adul-
tos de P. secunda fluctia entre 0,56 ind./m?
(2.200m) y 1,84 ind./m? (2.900 m) (Fig. 2).

Cuando las muestras de suelo fueron pues-
tas en el vivero, s6lo 2 semillas de las
muestras de 1.600 m germinaron, mientras
que en las otras muestras no se registré
germinacién durante todo el periodo de
observaciéon (2 meses). Por lo tanto, las
estimaciones del BS se basan gran parte en
las semillas viables recuperadas desde las
muestras de suelo. El tamaifio promedio del
BS que forma P. secunda a diferentes
altitudes fluctda entre 19,6 £ 26,7 semillas/
m?a 1.600 my 255,4+ 155,9 semillas/m? a
2.900 m (Fig. 3a). De acuerdo a la prueba
de Kruskall-Wallis, los niveles de mayor
altitud (2.900 y 3.400) tienen BS signifi-
cativamente més numerosos que los nive-
les mds inferiores (1.600 y 2.200), no exis-
tiendo diferencias significativas dentro de
estos pares (Tabla 1) (Fig. 3a). En conse-
cuencia, contrariamente a lo plantado por
Johnson (1975) y Thompson (1978), en P.
secunda se encuentra una tendencia a for-
mar bancos de semillas mis numerosos con
la altitud (Fig. 3a).

Arroyo et al. (1999) documentan que en
la misma zona de estudio, a 3.200 msnm, la
magnitud del BS que forma P. secunda es
de 119,5 *+ 87,6 semillas/m?, siendo el se-
gundo més numeroso después de Montiopsis
sericea con 899,1 + 199,7 semillas/m?. Las
diferencias entre la magnitud del BS que
forma P. secunda documentadas en este
estudio y por Arroyo et al. (1999) pueden
deberse a que las muestras de suelo estdn
tomadas en altitudes, sitios y temporadas
diferentes. Las muestras de Arroyo et al.
(1999) fueron tomadas en el verano de 1997,
después del seco invierno de 1996 que pudo
afectar la productividad del ambiente en
dicha temporada.

En el trabajo de Arroyo et al. (1999) se
destaca ademads que el 100% de las semillas
de P. secunda encontradas en el suelo eran
viables, situacién que sélo ocurrié en
Cerastium arvense, Loasa caespitosa y
Nicotiana corymbosa, pero que presenta-
ban BS mucho menos numerosos (5-20 se-
millas/m?). Considerando que P. secunda
resulté ser la cuarta especie en importancia
dentro de la comunidad analizada por Arro-
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yo et al. (1999) (después de Hordeum
comosum, Montiopsis sericeay Galium sp.)
al ponderar surepresentacién en el BSP por
su cobertura, esta especie resulté ser la
séptima especie en importancia, indicando
que hay otras especies que forman BSP
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Fig. 3. Banco de semillas (BS) de Phacelia
secunda. a) Variacién altitudinal del BS expresado
en nimero promedio de semillas/m?. b) Variacién
altitudinal del BSs estandarizado por la densidad
de individuos adultos. Se presenta promedio + 2
EE. Las letras diferentes indican diferencias
significativas (P < 0,05, prueba de Kruskal-
Wallis).

Seed bank (SB) of Phacelia secunda. a) Altitudinal
variation in the SB expressed as the mean number of seeds/
m?. b) Altitudinal variation in the SB standardized for the
density of mature individuals. Mean * 2 SE are presented.
Different letters indicate significant differences (P < 0.05,
Kruskal-Wallis test).
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particularmente numerosos, a pesar de su
baja cobertura (e.g., Oxalis compacta,
Nicotiana corymbosa, Pozoa coriacea).

La gran mayoria de los estudios realiza-
dos en Norteamérica han documentado ten-
dencias latitudinales del banco de semillas
a nivel comunitario. Por ejemplo, Fox
(1983) y Ebersole (1989) documentaron
que en la tundra 4rtica se encuentra una
disminucién del BS con la latitud. Por el
contrario, Roach (1983) también en la
tundra 4rtica no encontrd ninguna relacién
entre el tamafio del BS y lalatitud. Morin &
Payette (1988) en el inico estudio que se ha
analizado una tendencia altitudinal, docu-
mentaron que en términos comunitarios, no
se encuentra una disminucién del BS con la
altitud en Mont Jacques-Cartier, Canada.
Sin embargo, en el estudio de Morin &
Payette (1988) se destaca que algunas es-
pecies (e.g., Betula glandulosa, Vaccinium
vitis-idaea) tienden a aumentar el tamaifio
del BS con la altitud, al igual que lo docu-
mentado en este estudio.

Llama la atencidén que la disminucion del
BS con la altitud propuesta en Johnson
(1975) y Thompson (1978) estd basada prin-
cipalmente en los efectos de la rigurosidad
del clima de mayores alturas en la produc-
tividad del ambiente. Sin embargo, la va-
riable importante en términos ecoldgicos
paralaformacién de BS es la proporcidén de
las semillas producidas que pasan a formar
parte del BS. Es decir, es necesario ponde-
rar el nimero de semillas encontradas en el
BS por alguna estimacién de la productivi-
dad del ambiente (e.g., lluvia de semillas,
cobertura, etc.). Tanto Fox (1983) como
Ebersole (1989), documentan que al consi-
derar una estimacién de la productividad
del ambiente, la tendencia a la disminucién
del banco de semillas con la latitud desapa-
rece. En P. secunda, al considerar la densi-
dad de individuos adultos como una medi-
dade la productividad y ponderar la magni-
tud del BS por la densidad de adultos, es
posible apreciar una clara tendencia a for-
mar BS mds numerosos hacia mayores
altitudes (Fig. 3b).

Considerando que las muestras de suelo
fueron tomadas posterior al periodo de
germinacién natural de la especie, pero
antes del nuevo periodo de dispersién de
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TABLA 1

Valores de prueba pareadas de Mann-Whitney y su probabilidad asociada (valores entre
paréntesis) entre distintos niveles altitudinales en: a) tamafio del banco de semillas (semillas/
m?) y b) tamafio del banco de semillas estandarizado por la densidad de individuos adultos

Values of paired Mann-Whitney Test and their associated probability (values in parenthesis) between different
elevation in: a) seed bank size (seeds/m?) and b) seed bank size standardized by density of adult plants

a) Altitud (msnm)

Altitud (msnm)

1.600 2.200 2.900 3.400
1.600 -
2.200 311,5 (0,967) -
2.900 218,0 (0,011) 221,5 (0,015) -
3.400 227,0 (0,020) 227,5 (0,022) 267,5 (0,269) -
b) Altitud (msnm) Altitud (msnm)
1.600 2.200 2.900 3.400
1.600 -
2.200 310,5 (0,934) -
2.900 220,0 (0,013) 228,5 (0,024) -
3.400 227,0 (0,020) 227,5 (0,022) 281,0 (0,440) -

semillas, los BS documentados en este es-
tudio corresponderian a un Banco de semi-
llas persistente (BSP). En consecuencia,
nuestros resultados sugieren una clara ten-
dencia a formar BSP mdas numerosos hacia
mayores altitudes (Fig. 3b).

Un patrén similar al documentado en este
estudio puede ser originado de dos mane-
ras:

1) Si la depredacién de semillas fuera
mas intensa en las altitudes menores. En
efecto, se ha sugerido que con el incremen-
to de la rigurosidad del ambiente con la
altitud, la diversidad de organismos
depredadores de semillas disminuiria con
la altitud, facilitando la permanencia de las
semillas por mayores periodos de tiempo
en este tipo de ambientes (McGraw &
Vavrek 1989). Sin embargo, estudios reali-
zados en la zona de estudio han demostrado
que las semillas de P. secunda no son de-
predadas por aves, roedores o insectos (J.
Figueroa com. pers.). Por otra parte, las
semillas de P. secunda contienen gran can-
tidad de fenoles en sus testas (Cavieres,
datos no publicados), que son compuestos
con una conocida actividad antimicrobiana
y antimicolégica (Hendry et al. 1994) lo
que hacen que sea poco probable la depre-

dacién de las semillas por otros tipos de
organismos.

2) Silas semillas presentaran un aumento
en latencia con la altitud. En efecto, estu-
dios recientes realizados en esta especie
demuestran que existe una variacién
altitudinal en el grado de latencia que po-
seen las semillas (Cavieres & Arroyo
1999b), permitiendo la formacién de BSP
méas longevos en semillas de mayores
altitudes (Cavieres 1999b). Esta variacién
seriaresultado de un proceso de adaptacién
a las peculiares condiciones de los habitats
de alta montafia, y que se reflejan en una
creciente capacidad de formar bancos de
semillas més persistentes a mayores
altitudes (Cavieres 1999c).

Se ha propuesto que la formacién de BSP
serfa ventajosa en hdbitats temporal y
espacialmente impredecibles (Cohen 1966,
Grime 1979), especialmente en aquellos
donde las perturbaciones juegan un rol muy
importante en la dindmica de la vegetacién
(Thompson 1992). Los hdabitats de alta
montafia son temporal y espacialmente muy
impredecibles (Cavieres 1999c¢). La dura-
cién de la estacién de crecimiento es la
principal fuente de fluctuacién temporal en
estos ambientes, desencadenando fluctua-
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ciones en varias etapas del ciclo repro-
ductivo de muchas especies, como la pro-
duccién de semillas y el establecimiento de
plantulas (Galen & Stanton 1991, 1993).
En términos espaciales, el ciclo de
congelamiento/derretimiento del agua en
el suelo es el principal factor generador de
perturbaciones (Fox 1981), las que pueden
ser perturbaciones muy locales y de peque-
fla magnitud como la crioturbacién del sue-
lo, hasta perturbaciones de gran escala y
devastadoras como avalanchas de nieve y
barro (McGraw & Vavrek 1989). En conse-
cuencia, la formacién de BSP hacia mayores
altitudes podria ser una estrategia repro-
ductiva seleccionada en dichos ambientes.
Por otra parte, las zonas de clima frio, como
las zonas alpinas, son particularmente favo-
rables para la mantencién de semillas via-
bles en el suelo (McGraw & Vavrek 1989).
A la ya mencionada menor abundancia de
depredadores de semillas y de hongos
patégenos, se suma la baja tasa metabdlica
en el embrién y otros tejidos internos de las
semillas producto de las bajas temperaturas
del ambiente, lo que produce una lenta tasa
de consumo de las reservas nutricionales de
las semillas (Billings & Mooney 1968) y
‘disminucién de la velocidad de los procesos
oxidativos responsables de la pérdida de
viabilidad de las semillas (Villiers 1973).
Todo esto favorece la mantencién de semi-
llas vivas en el suelo por prolongados perio-
dos de tiempo, potenciando la formacién de
BSP en las zonas alpinas.

En resumen, la disminucién altitudinal
del BS propuesta por Johnson (1975) y
Thompson (1978) no se cumple en Phacelia
secunda, sino que por el contrario, al con-
siderar la productividad del ambiente el BS
tiende a aumentar con la altitud.
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