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RESUMEN

La variabilidad en atributos anatómicos de las plantas podría estar relacionada con las condiciones del medio donde ellas 
se desarrollan (bajas temperaturas, estrés hídrico, corta estación de crecimiento), y esta variabilidad refl ejaría la capacidad 
de una especie de establecerse en hábitats que difi eren en la disponibilidad de estas condiciones. Maihuenia poeppigii 
(Otto ex Pfeiff.) K. Schum. no sólo es una de las especies de la familia Cactaceae con distribución más austral de América, 
sino que además presenta poblaciones creciendo en un amplio rango altitudinal (aprox. desde 15 hasta 2.600 m s.n.m.), en 
donde el clima varía notablemente. Este estudio evalúa la variabilidad en atributos anatómicos del tallo, relacionados con 
la conducción del xilema (densidad, diámetro y conductividad hidráulica relativa de los vasos) y almacenamiento de agua 
(grado de suculencia del tallo y hojas), de tres poblaciones de M. poeppigii que se encuentran establecidas en un gradiente 
de altitud en la zona centro sur de Chile. Adicionalmente, se determinó la altura máxima de los cojines de forma de estimar 
el grado de exposición de estos al ambiente, considerando la variación en la altura de las plantas a mayores altitudes. 
El promedio de la densidad, diámetro y conductividad hidráulica relativa de los vasos varió signifi cativamente entre las 
poblaciones de distinta altitud. Con el incremento en la altitud aumentó la densidad de vasos y disminuyó el diámetro y 
el aporte relativo de los mismos a la conductividad hidráulica. Asimismo, con el aumento en la altitud disminuyó la altura 
de los cojines y aumentó la suculencia de los tallos. La suculencia de las hojas no difi rió entre las tres poblaciones. La 
variación encontrada en dichos atributos anatómicos refl eja una estrategia diferencial en la utilización y almacenamiento 
del agua entre las poblaciones establecidas en el gradiente de altitud. Este patrón de respuestas funcionales puede explicar 
la capacidad de esta especie de cactácea de ocupar sitios inhóspitos que difi eren en altitud.
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ABSTRACT

Variability in anatomical stem traits could be related with the environmental conditions where plants develop (e.g. low 
temperatures, drought, short growing season), and this variability refl ects the ability of a species to be established in habitats 
that differ in these conditions. Maihuenia poeppigii (Otto ex Pfeiff.) K. Schum is not only one of the Cactaceae species with 
the southernmost distribution of America, but also presents populations along a wide range of altitudes (approx. from 15 to 
2,600 masl.), where the climate varies greatly. This study evaluates the variability in stem anatomical traits related to xylem 
conduction (density, diameter and relative hydraulic conductivity of vessels) and to water storage (degree of succulence of 
stem and leaves), in three populations of M. poeppigii that are established in an altitudinal gradient in the South-Central 
Chile. Additionally, the maximum height of the M. poeppigii cushions was determined as a measure of its exposure to 
the environment. Average density, diameter and relative hydraulic conductivity of vessels differed signifi cantly among 
populations from different altitudes. While vessel density and succulence of the stems increased in populations located at 
higher altitudes in the gradient, diameter of the vessels and plant height decreased. The succulence of the leaves did not 
differ among the three surveyed populations. The variation found in these anatomical traits refl ects a differential strategy 
in the use and storage of water between the populations established in the altitudinal gradient. This pattern of functional 
responses can explain the ability of this species to occupy sites that differ in altitude.
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INTRODUCCIÓN

La variación intraespecífi ca de atributos morfológicos y 
anatómicos es frecuente a lo largo de gradientes ambientales, 
ya sean latitudinales o altitudinales, como respuesta a las 
distintas condiciones ambientales existentes dentro de 
estos (Filella & Peñuelas 1999, Rundel et al. 1994, Körner 
2003). Dentro de las condiciones que presentan variaciones 
importantes a lo largo de gradientes de altitud destacan 
la radiación solar, la velocidad del viento, temperaturas, 
la longitud de la estación de crecimiento (Körner 2003, 
Cavieres et al. 2006) y la disponibilidad de agua para las 
plantas (Körner 1999). Se ha reportado que la variación 
en atributos anatómicos permite que las plantas tengan la 
capacidad de desarrollarse dentro de un determinado rango 
geográfi co, e incluso expandirlo (Krebs 1985). Lo anterior 
sugiere que, dentro de un gradiente altitudinal por ejemplo, 
las especies cuyas poblaciones son capaces de tolerar 
fi siológicamente las presiones ambientales serán capaces de 
alcanzar mayores elevaciones (Körner 2003).

La variación de los atributos funcionales a lo largo de 
gradientes de altitud se relaciona con la presión selectiva 
del ambiente sobre un determinado carácter (Carlquist 
1975, Körner 1999). Dentro de los atributos que varían 
reconocidamente dentro de los gradientes de altitud se 
encuentran el área y la densidad de los vasos conductores 
en la madera. Las plantas de crecimiento lento que se 
encuentran creciendo en sitios áridos o semiáridos (Hacke 
& Sperry 2001, Ackerly 2004), o con bajas temperaturas 
(Zimmermann 1983), presentan una madera más densa 
(menor número de vasos por unidad de área) que aquellas 
que habitan en zonas más cálidas y húmedas, las que 
presentan un sistema conductor compuesto por vasos de 
mayor área (área transversal de cada uno de los vasos) y con 
una menor densidad (Carlquist & Hoekman 1985, Barajas-
Morales 1985, Fahn et al. 1986, Lindorf 1994, Alves & 
Angyalossy 2001). La densidad y área de los vasos tienen un 
efecto relevante en la conductividad de agua dentro del tallo 
(Preston 2006). Las especies que presentan vasos de mayor 
diámetro tienen una mayor cantidad de espacio disponible 
para transporte de agua por área en la sección transversal 
del tallo (Zimmermann 1983), aunque, por otro lado, los 
vasos más grandes son más vulnerables a la embolia por 
congelación, en particular en el xilema cuando el agua 
presenta baja presión (Davis et al. 1999). Otro atributo que 
puede variar con la altitud es la altura de las plantas (Körner 
2003). Se ha reportado una disminución en la altura de las 
plantas a mayor altitud en diversos estudios (e.g. Rochow 
1970, Neuffer & Bartelheim 1989, Galen et al. 1991, Bauert 
1996). Los individuos que habitan en zonas alpinas tienden 
a crecer muy apegados a la superfi cie del suelo, buscando 
evadir los efectos del fuerte viento y aprovechar la radiación 
del suelo para alcanzar temperaturas más altas que las del 
aire (Körner & Larcher 1988, Körner 1999).

En Chile, con el incremento en la altitud, el factor 
determinante para las especies que crecen en forma de 
cojín es una combinación entre el estrés hídrico y las bajas 
temperaturas a las que están sometidas (Cabrera 2002). Se 
considera que el hecho de presentar un crecimiento a nivel 
del suelo les proporciona una mayor tolerancia, debido a 
que generan microclimas favorables bajo su dosel (Körner 
2003, Cavieres et al. 2006). En las Cactáceas, la suculencia 
de los tallos se ha interpretado como un factor que 
amortigua la perdida de agua (Gibson 1973), asegurando 
la conducción y reduciendo el riesgo de cavitación en 
periodos de escasez (Mauseth 1993). Este grupo de plantas 
también se caracteriza por presentar un sistema vascular 
altamente especializado, donde los tejidos principales 
(xilema y fl oema) se producen entre la corteza y el interior 
de la médula (Terrazas & Mauseth 2002). En la cactácea 
Maihuenia poeppigii, los conjuntos de xilema y fl oema se 
encuentran rodeando la médula (Mauseth 1999). El xilema 
está compuesto de vasos, células parenquimáticas y algunas 
traqueidas de banda ancha (Mauseth 1999). El fl oema se 
constituye de parénquima axial y radial, miembros de los 
tubos cribosos, las células acompañantes, y se caracteriza 
por tener pocos espacios intercelulares, debido a la gran 
cantidad de mucílago (Mauseth 1999). El tallo está 
constituido por una gruesa capa de tejido parenquimático 
y además carece de tejidos rígidos (infl exibles), como por 
ejemplo las células esclerenquimáticas. Esta característica 
anatómica permite a esta especie reducir los tallos (tamaño) 
al máximo frente a períodos de sequía, o hidratarse al 
máximo cuando el agua esté disponible (Mauseth 1999). 
Otra característica importante de la especie es su forma 
de crecimiento en cojín, caracterizada en otras especies de 
cojines de alta montaña similares por generar un microclima 
bajo su interior, el que amortigua las condiciones limitantes 
(fuerte viento, alta radiación solar, bajas temperaturas, baja 
disponibilidad de agua) que ocurren a mayores altitudes 
(Cavieres et al. 2002, Mauseth 1999, Körner 2003). 

En la zona centro sur de Chile, M. poeppigii crece 
en distintas localidades en la provincia de Concepción, 
ocupando una franja que va entre los 36º00’ y los 38º30’S, 
y desde aproximadamente los 30 m s.n.m. hasta el límite 
superior de la vegetación, a 2.600 m s.n.m., en la cordillera 
de los Andes (Mauseth 1999, Hoffmann & Walter 2004). 
Se ha reportado que las precipitaciones disminuyen 
significativamente dentro de esta zona, al avanzar desde 
la costa hacia las mayores altitudes de los Andes (Mauseth 
1999), al igual que las temperaturas medias, mientras la 
oscilacion térmica se hace mayor al alejarse de la costa. 
Por lo mismo, se podría considerar que dentro del rango 
de distribucion longitudinal de M. poeppigii existe un 
gradiente climático altitudinal marcado por variaciones 
en las precipitaciones y la temperatura. En cuanto a la 
variabilidad fenotípica de las poblaciones que se encuentran 
dentro del gradiente, hasta ahora sólo se ha reportado que los 
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cojines de los sitios más cálidos de la costa y de la depresión 
intermedia son menos densos que los de la cordillera de 
los Andes, donde están cubiertos de nieve en el invierno 
(Kraus 1993). Además, se ha visto que el sistema de raíces 
superficiales de esta especie puede abarcar una superficie 
bastante grande (ca. 7m de longitud), y que estas raíces son 
almacenadoras de agua y contienen mucílago (Leuenberger 
1992). Sin embargo, hasta el momento no se han estudiado 
los atributos anatómicos que puedan reflejar diferencias 
funcionales entre las poblaciones de M. poeppiggi que se 
han establecido en zonas que difieren en altitud (Costa – 
Depresión Intermedia- Cordillera de los Andes).

Considerando la presencia de poblaciones de M. 
poeppigii en un gradiente de altitud, a lo largo del cual 
se registran condiciones climáticas significativamente 
distintas, particularmente de precipitaciones y temperatura 
(Luebert & Pliscoff 2006), el principal objetivo de 
este estudio fue determinar la variabilidad en atributos 
anatómicos relacionados con la conducción (densidad 
de vasos, diámetro de vasos y conductividad hidráulica 
relativa de los vasos) y almacenamiento de agua (suculencia 
del tallo y hojas) en tres poblaciones de M. poeppigii 
establecidas en dicho gradiente. Además, se evaluó si 
existen diferencias interpoblaciones en la magnitud de la 
relación entre los atributos de los vasos medidos, lo que 
reflejaría compromisos entre conducción (densidad de vasos 
en función del diámetro y conductividad hidráulica relativa 
de los vasos) y altitud de los sitios. Por último, se evaluó si 
existen diferencias en la altura máxima de los cojines, como 
una medida del grado de exposición al ambiente de estos. 

MATERIALES Y MÉTODOS

SITIOS DE ESTUDIO

Se estudiaron tres poblaciones de M. poeppigii ubicadas a 
lo largo de un gradiente altitudinal localizado en la Región 
del Biobío. Debido a la falta de datos precisos y recientes 
de temperatura y precipitaciones para los puntos exactos de 
muestreo, se optó por recurrir a la base de datos climáticos 
Worldclim (Hijmans et al. 2005), para caracterizar de forma 
más precisa el gradiente climático. El sitio de menor altitud 
(Gomero), se ubica en la comuna de Hualqui, provincia de 
Concepción, a aproximadamente 39 m s.n.m. (37°11’37’’S, 
72°47’24’’O). La precipitación anual es de 1.337 mm, en 
tanto la temperatura media anual es de 13,4 °C. Además, 
esta zona es reconocida por tener una escasa oscilación 
térmica (di Castri & Hajek 1976). El segundo sitio de 
estudio (Cabrero) se localiza en la depresión intermedia, 
en la comuna de Cabrero, a 160 m s.n.m (37º02’00’’S, 
72º24’00’’O), con una precipitación media anual de 1.094 
mm y una temperatura media anual de 13,4 °C. En esta 
región, el clima se caracteriza por presentar veranos largos 
y cálidos, e inviernos fríos (Hoffmann 1995). La depresión 

intermedia ha sido rellenada por materiales volcánicos de 
la Cordillera de los Andes, y constituye un área importante 
desde el punto de vista agrícola (Mourgues 1982). El tercer 
sitio de estudio está ubicado en el Parque Nacional Laguna 
del Laja (37º22’00’’S, 71º26’00’’O), a 1.208 m s.n.m. 
Presenta una precipitación media anual de 1.461 mm y una 
temperatura media anual de 8,6 °C. Sin embargo, aunque 
las precipitaciones anuales en este último sitio sean mayores 
que en los anteriores, la mayor parte de éstas ocurren en 
forma de nieve, lo que difi culta su acceso por parte de las 
plantas.

MUESTREO DE CAMPO

En cada sitio se muestrearon al azar 30 cojines de M. 
poeppigii, seleccionando solo cojines de diámetro entre 
70-80 cm (la media del diámetro de los cojines observados 
en cada población está en un rango de entre 67 y 84 cm), 
presentes en sectores de similar nivel de perturbación 
antrópica, i.e. distancia mínima a borde de camino de 50 
m, en zonas abiertas, sin cobertura de dosel arbóreo o 
arbustivo, a distancia mínima de plantaciones forestales 
de 50 m, esto último específi camente en el caso de los dos 
sitios más bajos. En cada uno de los cojines se seleccionaron 
al azar tres tallos principales cercanos al centro del cojín, 
bien desarrollados y en buen estado. En ellos se analizaron 
los siguientes atributos anatómicos: suculencia del tallo; 
suculencia de la hoja; densidad, diámetro, y conductividad 
hidráulica relativa de los vasos. Adicionalmente se midió 
la altura máxima de cada uno de los 30 cojines. En el 
análisis de los datos se consideró el promedio de los 
valores obtenidos para cada atributo como una medida del 
individuo (cojín). Los muestreos fueron realizados en el 
mes de octubre en las poblaciones de la costa (02/10/09) y la 
depresión intermedia (17/10/09), y a fi nes de la estación de 
primavera en las poblaciones de la cordillera de los Andes 
(06/11/09). El desfase en las fechas de los muestreos se 
debió a la necesidad de esperar el derretimiento de la nieve 
en las poblaciones de la cordillera de los Andes.

MEDICIÓN DE LOS ATRIBUTOS ANATÓMICOS

Las muestras fueron mantenidas frescas (adicionando agua 
y evitando exposición al sol) durante 24 h antes de ser 
procesadas. Para medir la densidad de vasos se seccionó un 
segmento de la base del tallo de cada individuo, y luego 
se seccionaron segmentos transversales del tallo, los cuales 
fueron observados de inmediato en el microscopio. En todos 
los casos, los cortes se realizaron cerca de la base del tallo, 
para estandarizar la toma de las muestras. Para analizar los 
cortes transversales se utilizó una cámara digital montada 
en un microscopio óptico, con lo cual se obtuvieron 
fotografías de los cortes, las que luego fueron analizadas 
con el programa SigmaScan (Systat Software Inc, USA). Se 
contabilizó el número de vasos del segmento transversal del 
tallo, en la región del metaxilema, el cual fue dividido por 
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el área (0,025 mm2) ocupada por los vasos. El diámetro de 
los vasos fue analizado en 20 vasos por individuo (en cada 
población), en la región del metaxilema, a través del programa 
SigmaScan (Systat Software Inc, USA). Para el análisis 
se utilizó el promedio del diámetro de los 20 vasos, como 
medida del individuo (cojín). De acuerdo a la ley de Hagen-
Poiseuille, el flujo en los vasos es proporcional al radio del 
lumen del vaso elevado a la cuarta potencia (r4), lo cual se 
correlaciona con la conductividad hidráulica relativa de los 
vasos (Zimmermann 1983, Ewers & Fisher 1989). Al elevar 
a la cuarta potencia, se obtiene la diferencia en conductividad 
(%) al comparar con vasos de radios diferentes. Para medir 
la conductividad hidráulica relativa de los vasos, primero, y 
asumiendo una sección transversal circular de los vasos, se 
obtuvo el valor del radio de éstos (el cual se estima en base 
a la raíz cuadrada del área del lumen de los vasos dividida 
por PI (R= √A / π), el cual fue elevado a la cuarta potencia 
(r)4. La suculencia de los tallos y hojas se estimó a través del 
índice de suculencia, el cual se estima en base a la diferencia 
entre la masa fresca del tejido (tallo o hoja) y la masa seca del 
mismo, dividido por la masa fresca del tejido (Cornelissen 
et al. 2003). Para esto se utilizó una balanza electrónica de 3 
decimales. La altura máxima de cada uno de los 30 individuos 
se midió cerca del centro de cada cojín utilizando una regla. 
Se obtuvieron tres mediciones de los puntos más altos del 
cojín, a través de la distancia entre el límite superior del tallo 
y la parte basal del mismo (Cornelissen et al. 2003). Para 
el análisis se utilizó el promedio de las tres medidas como 
medida del individuo (cojín). 

ANÁLISIS DE LOS DATOS 
Todas las variables medidas en este estudio (densidad y 
diámetro de vasos; conductividad hidráulica relativa de los 
vasos; suculencia tallo; suculencia hoja; altura máxima) 
presentaron distribución normal. Para determinar si existen 
diferencias signifi cativas entre las tres poblaciones (Gomero, 
Cabrero y Laja) de M. poeppigii en el valor promedio de 
las variables anatómicas, se utilizó un análisis de varianza 
(ANOVA) de una vía y un test a posteriori (Tukey HSD) 
para determinar entre que pares de poblaciones existía la 
mayor diferenciación. Para comparar entre las poblaciones 
la magnitud de la relación entre pares de atributos medidos 
se utilizó un análisis de covarianza (ANCOVA), con la 
altitud/localidad como factor, diámetro de los vasos y 
conductividad hidráulica relativa de los vasos como variable 
respuesta, utilizando la densidad de vasos como covariable.

RESULTADOS

VARIACIÓN EN ÁREA Y DENSIDAD DE LOS VASOS 
Las tres poblaciones de la especie M. poeppigii presentan 
diferencias significativas en el valor promedio del diámetro 
de los vasos (Tabla I). Las poblaciones que crecen en la 

cordillera de los Andes, (Laguna del Laja), y en la depresión 
intermedia (Cabrero) presentan vasos de menor diámetro 
que la población presente en la costa (Gomero) (Fig. 1A). 
El valor promedio de la densidad de vasos también difiere 
significativamente entre las tres poblaciones (Tabla I). 
Conforme aumentó la altitud, aumentó la densidad de 
vasos, siendo la población de Laguna del Laja (media= 
1394,2 vasos/mm2) la que presentó mayor densidad, 
seguida de la población de Cabrero (media=1387,5 vasos/
mm2) y Gomero (media=1209,2 vasos/mm2) (Fig. 1B). 
Así mismo cuando se relacionó ambos atributos en un 
análisis de covarianza (ANCOVA), diámetro de los vasos 
en función de la densidad de vasos (covariable), se observó 
una tendencia negativa entre ambas variables (Fig. 2A). 
Sin embargo, a pesar de que el diámetro de los vasos fue 
diferente en relación a la densidad de vasos entre los sitios 
(P= 0,0059), no se encontró una diferencia significativa en 
la interacción de ambas variables entre las tres poblaciones  
(P = 0,1870) (Tabla II). El aporte relativo de los distintos 
tamaños de los vasos a la conductividad hidráulica presentó 
diferencia significativa entre las tres poblaciones (P=0,0011) 
(Tabla I). La conductividad hidráulica relativa de los vasos 
fue significativamente mayor en la población de Gomero 
(media= 2,93 x 10-11), seguido de Cabrero  (media= 2,0 x 10-

11) y Laguna del Laja (media= 1,74 x 10-11). De acuerdo con 
el test a posteriori (Tukey HSD), ambas poblaciones que se 
encuentran a mayor altitud en el gradiente (Cabrero y Laguna 
del Laja) diferirán significativamente de la población de 
Gomero en el valor promedio de la conductividad hidráulica 
relativa de los vasos (Fig. 3C). La interación entre ambos 
atributos (conductividad hidráulica relativa de los vasos en 
función de la densidad de vasos) presentó una tendencia 
negativa (Fig. 3B). Sin embargo ésta no resultó significativa 
para las tres poblaciones (P=0,2375) (Tabla II).

VARIACIÓN EN LA ALTURA MÁXIMA Y SUCULENCIA 
La altura máxima de los cojines de M. poeppigii también 
presentó un valor promedio altamente signifi cativo entre 
las tres poblaciones (P < 0001) (Tabla I). Los cojines de 
mayor altura fueron encontrados en la población de Gomero 
(media=16,3 cm), seguido de Cabrero (media=14,5 cm) y 
Laguna del Laja (media=11,0 cm). La mayor diferenciación 
se observó entre las poblaciones que se encontraban a una 
menor altitud (Gomero y Cabrero) y la población de Laguna 
del Laja (Fig. 3D). El valor promedio de la suculencia de los 
tallos difi rió signifi cativamente entre las tres poblaciones 
(P < 0001) (Tabla I), al contrario de la suculencia de las 
hojas que no presentó diferencias signifi cativas (P = 0,2964) 
(Tabla I). Los tallos más suculentos fueron encontrados en 
la población de Cabrero (media=0,79 g), seguido de Laguna 
del Laja (media=0,74 g) y Gomero (media=0,71 g) (Fig. 3E). 
El test a posteriori (Tukey HSD) evidenció que los cojines 
de Gomero y Laguna del Laja difi rieron mayormente de los 
cojines de Cabrero en el promedio de suculencia.
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TABLA I. Medias de los atributos anatómicos medidos en las tres poblaciones (Gomero, Cabrero y Laguna del Laja) de Maihuenia poeppigii. 
Asterisco (*) indica diferencia signifi cativa entre las poblaciones en ANOVA (p < 0,05). 

TABLE I. Mean values of anatomical attributes measured in the three population (Gomero, Cabrero and Laguna del Laja) of Maihuenia 
poeppigii. Asterisk (*) indicates signifi cant differences between populations in ANOVA (p < 0.05).

ATRIBUTOS ANATÓMICOS GOMERO CABRERO LAGUNA DEL LAJA

Diámetro de los vasos (mm) 0,00455 0,00409 0,00396 (*)

Conductividad Hidráulica Relativa 2,93 x 10-11 2,0 x 10-11 1,74 x 10-11 (*)

Densidad de vasos (vasos/mm2) 1209,2 1387,5 1394,2 (*)

Altura Máxima (cm) 16,3 14,5 11,0 (*)

Suculencia de la Hoja (g/H2O) 0,77 0,79 0,77

Suculencia del tallo (g/H2O) 0,71 0,79 0,74 (*)

FIGURA 1. Valor promedio (± EE) de los atributos anatómicos medidos en Maihuenia poeppigii en las tres poblaciones (Gomero, Cabrero 
y Laguna del Laja). 

FIGURE 1. Mean values (± SE) of anatomic attributes in Maihuenia poeppigii measured in the three populations (Gomero, Cabrero and 
Laguna del Laja).



Gayana Bot. 73(1), 2016

14

FIGURA 2. Diámetro y conductividad hidráulica relativa (± EE) de los vasos de la especie Maihuenia poeppigii con la densidad de vasos 
como covariable. 

FIGURE 2. Diameter and relative hydraulic conductivity (± SE) of vessels of the species Maihuenia poeppigii, with vessels density as 
covariate.

TABLA II. Análisis de covarianza (ANCOVA) del diámetro y conductividad hidráulica relativa de los vasos entre las tres poblaciones de 
Maihuenia poeppigii (Gomero, Cabrero y Laguna del Laja), con la densidad de vasos como covariable.

TABLE II. ANCOVA of diameter and relative hydraulic conductivity of vessels among the three populations of Maihuenia poeppigii 
(Gomero, Cabrero and Laguna del Laja), with the density of vessels as a covariate.

ATRIBUTO df ss f p
DIÁMETRO DE LOS VASOS (mm)
Sitios 2 3,49239e-6 5,490 0,005
Densidad de los vasos 1 1,98636e-6 6,245 0,014
Sitios*Densidad vasos 2 1,09e-6 1,713 0,187

CONDUCTIVIDAD HIDRÁULICA RELATIVA 
Sitios 2 1,3881e-21 5,552 0,005
Densidad de los vasos 1 7,5298e-22 6,024 0,016
Sitios*Densidad vasos 2 3,6618e-22 1,464 0,237

DISCUSIÓN

Las variaciones de atributos funcionales a lo largo de 
gradientes de altitud ha sido abordada por una serie de 
estudios (Arnold & Mauseth 1999, Cavieres et al. 2000, 
Cabrera 2002, Alberdi & Donoso 2004, Souto et al. 
2009). Las más estudiadas han sido las variaciones en los 
conductos xilemáticos (densidad, diámetro y conductividad 
hidráulica relativa de los vasos) (Mauseth 1999, Davis et al. 
1999, Arias & Terrazas 2001, Hacke & Sperry 2001, Ladjal 

et al. 2005), en la altura (Cavieres et al. 2000, Körner 2003, 
Falster & Westoby 2005), y en la suculencia de las plantas 
(Mauseth 1999, 2000, 2006) especialmente en especies que 
crecen en condiciones limitantes y/o a mayores altitudes 
(Körner 2003). Maihuenia poeppigii es una especie que se 
caracteriza por presentar adaptaciones anatómicas (vasos 
estrechos; tallos fl exibles; gran capacidad de almacenar 
agua; crecimiento achaparrado, baja estatura), que le 
permiten tolerar las condiciones limitantes presentes en su 
rango de distribución (Mauseth 1999, Körner 2003).
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En este estudio se observa una variación en los atributos 
de los vasos de M. poeppigii, a medida que se incrementa 
la altitud. Las poblaciones ubicadas a mayores altitudes 
(Cabrero, 160 m; Laguna del Laja, 1.375 m) presentan vasos 
de menor diámetro a una mayor densidad, además de un 
menor aporte a la conductividad hidráulica en comparación 
a la población ubicada a menor altitud en el gradiente 
(Gomero, 20 m) (Fig. 2). Tal patrón podría ser producto 
de las bajas temperaturas invernales (-10 oC a -20 oC) en 
los sitios más elevados (Mauseth 1999). Cuando la especie 
está sometida a temperaturas menores a 0 °C, generalmente 
ocurre una congelación del espacio extracelular (apoplasto), 
causando deshidratación celular severa, daños físicos 
(Davis et al. 1999) y pudiéndose interrumpir el proceso de 
trasporte xilemático (Zimmermann 1983). Las adaptaciones 
que reducen al mínimo estos problemas han sido objeto 
de numerosos estudios (Sakai & Larcher 1987, Carlquist 
& Hoekman 1985, Davis et al. 1999, Arias & Terrazas 
2001, Maherali et al. 2004, Ladjal et al. 2005). Poseer 
un xilema con vasos de menor diámetro y en una mayor 
densidad puede implicar un menor riesgo de embolismo 
(Zimmermann & Brown 1971, Ewers 1985, Davis et al. 
1999, Pate & Canny 1999, Sánchez-Díaz & Aguirreolea 
2000, Schnitzer & Bongers 2002, Jiménez-Castillo & Lusk 
2013). Este fenómeno puede ocurrir principalmente debido 
a dos circunstancias: cuando la planta está sometida a 
condiciones de estrés hídrico, o a temperaturas inferiores 
a 0 °C (Gartner 1995, Lambers et al. 1998). Así, especies 
como M. poeppigii, que desarrollan un gran número de 
vasos pequeños, proporcionan una mayor estabilidad y 
resistencia al trasporte en el xilema, reduciendo el riesgo de 
embolismo (Mauseth 1999), y logrando alcanzar mayores 
altitudes. Esto es posible pues, aunque algunos vasos 
puedan cavitar al encontrarse la planta a temperaturas 
menores a 0 °C, muchos todavía se encuentran llenos de 
agua y son capaces de mantener el proceso de conducción 
(Mauseth 1999). En contraste, vasos más anchos, como los 
encontrados en la población de menor altitud (Gomero – 39 
m s.n.m), presentan la capacidad de sostener una mayor 
conductividad hidráulica (Gartner et al. 1990, Ewers 1985, 
Ewers & Fisher 1991, Lambers et al. 1998), lo que a su 
vez puede facilitar la conductancia estomática y una mayor 
ganancia fotosintética de carbono (Santiago et al. 2004). Sin 
embargo, cuando estos individuos son sometidos a estrés 
hídrico o a temperaturas bajo 0 °C, son más vulnerables a 
la cavitación (Preston 2006). A pesar de no haber diferencia 
signifi cativa en la interacción de los atributos de los vasos 
(diámetro y conductividad hidráulica relativa en función 
de la densidad de vasos) entre las tres poblaciones (Tabla 
II), se puede observar la existencia de un compromiso 
entre los atributos: A medida que aumenta la densidad de 
vasos, disminuye el diámetro y el aporte relativo de los 
mismos a la conductividad hidráulica. Tal compromiso está 
vinculado a un aseguramiento en la conducción de agua en 

el xilema (Hacke & Sperry 2001), en condiciones de estrés a 
mayores altitudes (Körner 2003). Futuros estudios deberían 
considerar otros atributos potencialmente importantes de la 
anatomía de los vasos, tales como el grosor de la pared de 
éstos y su longitud. Variaciones en estos atributos pueden 
conferir, bajo ciertas circunstancias, mayor resistencia 
mecánica, mayor resistencia al embolismo o una mayor 
efi ciencia hidráulica (Kahn-Jetter et al. 2002, Jacobsen et 
al. 2005).

Otro atributo que varió con la altitud fue la altura 
máxima de los cojines, concordando con lo reportado 
por otros autores (Rochow 1970, Neuffer & Bartelheim 
1989, Galen et al. 1991, Bauert 1996, Körner 2003). Los 
cojines de mayor altura fueron encontrados en la población 
de Gomero, seguido de Cabrero y Laguna del Laja. Este 
resultado concuerda con lo propuesto previamente para 
especies que se establecen a gran altitud (Carlquist & 
Hoekman 1985, Körner 2003), en donde la altura del cojín 
se vería infl uenciada por la presión que ejercería la nieve 
o hielo durante el periodo de invierno (Mauseth 1999). 
Además, la disminución de la temperatura a mayor altitud 
infl uye en el crecimiento de las plantas al tornar demasiado 
lenta la formación de nuevas células, aún en condiciones 
óptimas de ganancia de carbono (Körner 1999, Hoch et al. 
2002, Körner 2003). Lo anterior sugiere que la formación 
de nuevas células es mucho más sensible a las bajas 
temperaturas que la fotosíntesis, por lo que el crecimiento 
vegetativo estaría restringido a bajas temperaturas, por la 
asignación de recursos dentro de la planta y no por una 
menor ganancia de carbono (Körner 2003). Por otro lado, 
el mantener una forma achaparrada facilita un mayor 
desacoplamiento térmico, lo que permite a la planta 
mantener una temperatura signifi cativamente mayor dentro 
del cojín (Korner 2003, Mark 2008, Larcher 2012). Otro 
punto a considerar es que los individuos distribuidos a 
mayores elevaciones no disponen del mismo tiempo para 
crecer, debido al corto período de la estación de crecimiento 
(Cavieres et al. 2006). En este caso, los cojines de M. 
poeppigii establecidos en la zona costera presentarían un 
mayor tamaño pues no están sometidos a la misma presión 
que aquellos establecidos a mayor altitud.

La mayor suculencia fue encontrada en los individuos 
de la población de Cabrero, seguido de las poblaciones 
de Laja y Gomero (Fig. 1E). Tal resultado evidencia 
que la especie posee una estrategia diferencial en el 
almacenamiento del agua dependiendo del área en donde 
se encuentra (Nobel & Bobich 2002). La mayor suculencia 
de los individuos de Cabrero podría estar relacionada con 
la fuerte estacionalidad de esta región (Hoffmann 1995, 
Mourgues 1982), caracterizada por presentar veranos muy 
largos y secos y precipitaciones concentradas en el período 
del invierno. En consecuencia, los individuos requerirían de 
tallos más suculentos para almacenar el agua líquida para 
su utilización en periodos de escasez (Cornejo & Simpson 
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1997), y así poder mantener su actividad metabólica, el 
crecimiento y la productividad durante los meses más 
secos del verano (Turner & Jones 1980, Hanson & Hitz 
1982). En contraste, en Laguna del Laja, durante el verano, 
la temperatura media mensual puede llegar a los 13,6 oC 
(enero) (Mourgues 1982). Con el aumento en la temperatura, 
ocurren deshielos, que probablemente podrían proporcionar 
una mayor disponibilidad de agua para los individuos de M. 
poeppigii, los que no necesitarían almacenarla. 

En este estudio encontramos que los atributos 
anatómicos de M. poeppigii varían fuertemente de acuerdo 
con la posición de las poblaciones en el gradiente de altitud 
de la zona centro-sur de Chile, y que esta variación podría 
estar relacionada con los factores ambientales particulares 
a los que se encuentra sometida cada población estudiada. 
El hecho de que esta especie se distribuya tan australmente 
(Saldivia & Rojas 2008), podría ser refl ejo de individuos 
altamente plásticos, tolerantes al estrés causado por el frío 
(Ladjal et al. 2005, Körner 2003). Además, los cambios 
anatómicos que esta especie viene experimentando a lo 
largo del gradiente de altitud podrían derivar en la formación 
de ecotipos, localmente adaptados a las condiciones de sus 
hábitats y sus variaciones. Sin embargo, se necesita evaluar 
más a profundidad esta posibilidad, tanto del punto de 
vista morfológico como genético, para inferir con mayor 
exactitud si el rango de distribución de esta cactácea 
estaría determinado por un agregado total de poblaciones 
localmente adaptadas. 
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